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EINLEITUNG 1

1. Einleitung

In der Ordnung der Thysanoptera wurden bisher ca. 5500 grof3tenteils weltweit
verbreitete Arten beschrieben (LEwis 1973, MoRiTz et al. 2001). Die auch als Thripse,
Fransenfligler oder BlasenfiRe bezeichneten Mikroinsekten sind meist 1 - 3 mm
grof3 und vorwiegend hellgelb bis dunkelbraun geféarbt. Sie besitzen charakteristisch
asymmetrisch gestaltete, stechend-saugende Mundwerkzeuge, zwei Paar befranste,
membrandse Fllugel, ein- bzw. zweigliedrige Tarsen mit einem hoch spezialisierten
Arolium (HEMING 1971, MoRITZ 1989c) sowie reduzierte Abdominalstigmen (MORITZ
1985). Die Thysanopteren werden in zwei Unterordnungen unterteilt, die sich in ihrer
Morphologie, Biologie, Verbreitung sowie ihrem 0Okonomischen Status stark
unterscheiden. Wahrend die Terebrantia ihre Eier mit Hilfe eines orthopteroiden
Legeapparates (Ovipositor) im Pflanzengewebe versenken, befestigen die Tubulifera
diese oft mit Kittsubstanzen auf dem Substrat, z. B. Blattern, Bluten, Pilzen, totem
Holz oder Detrius. Vor allem die pflanzensaftsaugenden Vertreter der Terebrantia
standen bisher aufgrund ihrer wirtschaftlichen Schadwirkung durch den Saugvorgang
per se, sowie die potentielle Ubertragung von Viren, Bakterien und Pilzen, im
Mittelpunkt der Forschung (Ubersichten in ANANTHAKRISHNAN 1993, MoRiTz 2006).
Weit weniger beachtet wurden dagegen die tber 3200, sich oftmals von Pilzsporen
und —hyphen erndhrenden Vertreter der Phlaeothripidae, der einzigen Familie der
Tubulifera. Aufgrund der oftmals spezialisierten Verbindung mit Pilzarten ist eine
standardisierte Laborhaltung Uber langere Zeitrdume meist kompliziert oder gar
unmaoglich. Auch gestaltet sich trotz molekularer Verwandtschaftsanalysen (CHAPMAN
& CRESPI 1998) und der beginnenden Nutzung von ribosomalen ITS1- und ITS2-
Regionen gestitzten ldentifikationsmethoden (MoriTz et al. 2000, 2001, 2004c,
MoRITz 2005) die systematische Gruppierung dieser artenreichen Familie noch
immer  schwierig.  Wahrend zur  Morphologie und  Anatomie  der
pflanzensaftsaugenden Thrips-Arten zahlreiche, ausfiihrliche Arbeiten vorliegen
(Ubersicht in MoriTz 2006), sind die Kenntnisse zum Bau der Phlaeothripiden
weiterhin luckenhaft. MounD & PALMER (1983) charakterisieren ausfihrlich die
Unterfamilie der Idolothripinae, welche typische Anpassungen an eine pilz-
sporenfressende Erndhrungsweise zeigt. Studien von ANANTHAKRISHNAN (1955) und

SHARGA (1933) beschaftigen sich dagegen mit der Anatomie ausgewahlter
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phytosuger Phlaeothripiden-Arten. Trotzdem sind im Hinblick auf eine pilzfressende
Ernahrung und soziale Lebensweisen im Vergleich zu pflanzensaftsaugenden,
solitaren  Vertretern der Terebrantia und Tubulifera weitere erhebliche
morphologische Abwandlungen und Anpassungen zu erwarten, die weiterfihrende
Untersuchungen sinnvoll erscheinen lassen.

Das Hauptaugenmerk der vorliegenden Arbeit liegt auf dem Phlaeothripiden
Suocerathrips linguis MOUND & MARULLO. Von A. SCcOTT-BROWN im Royal Botanical
Garden London entdeckt und von MOUND & MARULLO (1994) erstmals beschrieben,
wurde diese morphologisch schlicht strukturierte, einheitlich dunkel pigmentierte und
dorsoventral auffallig abgeflachte Art bisher nur auf Sansevieria spec. (Ruscaceae)
(Tafel 1, Abb. 1) nachgewiesen. Trotz der anscheinend essentiellen Bindung fungiert
diese Sukkulente jedoch nicht direkt als Wirtspflanze, sondern dient vielmehr
niederen Pilzen, vor allem Ascomyceten als Habitat, welche wiederum
wahrscheinlich von S. linguis als Nahrungsquelle genutzt werden (MoRriTz 2002). Das
native Verbreitungsgebiet von Arten der Gattung Sansevieria gibt BRoOwN (1915) mit
dem tropischen Zentral- und den trockenen Regionen Ost- und Stdafrikas an, so
dass die urspringliche Herkunft von S. linguis ebenfalls dort vermutet wird (MORITZ
2002). Ungewohnlich sind Aggregationen von zum Teil hunderten von Individuen
aller Ontogenesestadien, die lokal wochenlang bestehen bleiben kénnen (MoRITZ et
al. 2004d). Ebenso deuten Synchronisationen der Flugaktivitdt, des Kopulations-
verhaltens und der Eiablage (MoRIiTz et al. 1998), sowie ein aktiver Transport der
Eier mit Hilfe der Vorderextremitdten zu gemeinsamen Sammelpunkten (MORITZ

2002) auf ein deutliches Sozialverhalten von S. linguis hin.

Die meisten Thysanopteren sind solitar lebende Insekten, die sich maximal wéhrend
bestimmter Entwicklungsphasen zu tempordren Aggregationen zusammenfinden.
Einige Arten der Phlaeothripidae zeigen jedoch ein hoch entwickeltes
Sozialverhalten, &hnlich den Vertretern eusozialer Hymenoptera. Oftmals
einhergehend mit Domizil- und Gallbildung, kooperativer Brutpflege und dem
Vorhandensein verschiedener Kasten (u. a. CHAPMANN et al. 2000, CResPI 1992b,
CRESPI et al. 1998, 2004, KrRANZ et al. 1999, 2001, MoRRIS et al. 2002), riickt es
diese Arten in den Blickpunkt verhaltensbiologischer Untersuchungen.

Hoch soziales Verhalten findet sich weit verbreitet im Tierreich bei Insekten

(Hymenoptera, Isoptera: WiLSON 1971, BUSCHINGER 2003, Thysanoptera: CHAPMAN et
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al. 2000, CresPI 1992b, KrRANZ et al. 1999, 2001, MoRRIS et al. 2002, Aphidina:
STERN & FOSTER 1996, Coleoptera: KENT & SiMPSON 1992) und anderen Arthropoden
(Alpheus spec., Synalpheus spec.: DUFFY 1996, DUFFyY et al. 2000), aber auch bei
Vertretern der Mammalia (Heterocephalus glaber RUPPELL 1842: SHERMAN et al.
1991, Helogale parvula: CREEL & WASER 1994, Suricata suricatta: CLUTTON-BROCK et
al. 2004) und Aves (Melanerpes formicivorus: STACEY 1979, Acrocephalus
sechellensis: KOMDEUR 1994). Eusozialitat als die hochste Stufe sozialer Verbande
ist dabei durch kooperatives Zusammenleben von mindestens zwei Generationen,
Arbeitsteilung, Polyethismus und Kastenbildung gekennzeichnet (GATTERMANN et al.
2006). BATRA (1966) beschreibt dazu eine generationenubergreifende Bienenkolonie
mit reproduktiver Arbeitsteilung und kooperativer Brutpflege und gebraucht als Erster
den Begriff ,eusozial“. MICHENER (1969), WILSON (1971), GADAKAR (1994), CRESPI &
YANEGA (1995) und SHERMAN (1995) beschreiben ubereinstimmend als gegebene
Kriterien, eine Aggregation von Eltern und Nachkommen, kooperative Brutpflege und
Arbeitsteilung. Trotz der Kritik an MICHENERS Definition, dass sich diese zu speziell
auf Bienen bezieht und fur die Betrachtung sozialer Varianzen anderer Arthropoden
nicht geeignet ist, stimmt sie weitgehend mit WiLsoNs Einteilung uberein. Nach
WILSON (1971) (siehe Tab. 1 u. 2) konnen Arten nach ihrer subsozialen,
guasisozialen, semisozialen, primitiv und hoch eusozialen Lebensweise unter-
schieden werden, wobei der semi- oder parasoziale Weg der Evolution der
Eusozialitat vom subsozialen Weg abzugrenzen ist. Da die gegebenen Faktoren
unabhangig voneinander existieren, definieren sich die Zwischenstufen von solitar

bis eusozial durch die Kombination von einzelnen Merkmalen.
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Tab. 1: Definition verschiedener Sozialisierungsgrade des semi- oder parasozialen

Weges der Evolution Eusozialitat nach WiLSON (1971)

Faktor Faktor Faktor Faktor

Sozialisierungsgrad | Gemeinsame | Kooperative | Reproduktive | Uberlappende

Kolonien Brutpflege | Arbeitsteilung/ | Generationen

Kastenbildung

Solitar - - - -
Kommunal + - - -
Subsozial + - - -
Quasisozial + + - -
Semisozial + + + -
Eusozial + + + +

Tab. 2: Definition verschiedener Sozialisierungsgrade des subsozialen Weges der

Evolution der Eusozialitdt nach WiLson (1971)

Faktor Faktor Faktor Faktor
Sozialisierungsgrad | Brutpflege | Uberlappende Kooperative Reproduktive
durch Generationen Brutpflege Arbeitsteilung/
Mutter Kastenbildung
Solitar - - - -
Primitiv subsozial + - - -
Intermediar + + - -
subsozial |
Intermediér + + + -
subsozial Il
Eusozial + + + +

In den 1990-er Jahren kam es immer wieder zu Diskussionen und Unklarheiten

bezlglich der Definition von ,echter” Sozialitat (CRESPI & YANEGA 1995, KELLER &
PERRIN 1995, SHERMAN et al. 1995, Reeve et al. 1996, WcisLo 1997). Das

Hauptproblem der Definition von WiLsON war der

Begriff der reproduktiven

Arbeitsteilung, da er nur schwer klar zu umrei3en ist und mehrere Interpretationen
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zulasst. Die meisten Arbeiten bemihen sich deshalb um eigensténdige Definitionen,
um auch komplexen Formen der Sozialitéat gerecht zu werden die sich mit WILSONS
Schema nicht beschreiben lassen. CosTA & FITZGERALD (2005) fordern ein flexibleres
Konzept und bemangeln das Fehlen eigenstandiger Beschreibungen fur subsoziale
oder solitéare Arten, welche bisher nur negativ vergleichend mit eusozialen Gruppen
definiert wurden und raten daher die Verwendung des neutralen Begriffs sozial an.
Auch ELzINGA (2000) unterscheidet lediglich eusoziale Isoptera, Hymenoptera,
Aphiden und Gallen induzierende Thripse von ,eusozialahnlichen®, generationen-
Uberlappenden Arten, wohingegen GULLAN & CRANSTON (2000) solitar, gesellig,
subsozial und eusozial kategorisieren und ebenso wie CRESPI & YANEGA (1995)
Eusozialitdt bei Thripsen und Aphiden am Vorhandensein morphologischer und
verhaltensbiologischer Kasten festmachen. Die Betrachtung von Einzelfallen macht
die Schwierigkeiten deutlich, innerhalb verschiedener Arthropodentaxa einheitliche
Definitionen zu erstellen. So zeigen TRIPLEHORN & JOHNSON (2005) bei
Thysanopteren Arten mit Soldatenkasten, aber ohne Reproduktionsteilung, wahrend
KIESTER & STRATES schon 1984 mit Anactinothrips gustaviae MOUND & PALMER eine
Thripsart beschreiben, die zwar keine Kasten besitzt, aber zentrale Futterplatze
anlegt und kooperative Brutpflege, Eiablage und Verteidigung betreibt. Costa &
FITZGERALD (2005), WcisLo (2005), CrespPI (2005) und LACEY & SHERMAN (2005)
diskutieren die zurlckliegende Debatte, doch es kommt weiterhin nicht zu einem
Konsens. Die drei vorherrschenden Anséatze bleiben (a) die Abgrenzung von
Eusozialitat zu anderen kooperativen Gesellschaften (CRESPI & YANEGA 1995), (b) die
Gemeinsamkeit eines breiten Spektrums aller kooperativen, sozialen Systeme
inklusive Eusozialitat (SHERMAN et al. 1995) und (c) die Erklarung eusozialer
Gesellschaften mit Hilfe ihrer phylogenetischen Beziehungen (WcisLo 1997).

Da eine erfolgreiche Ontogenese bei S. linguis an die Anwesenheit adulter
Individuen gebunden ist, erfolgte von MoRriTz (2002) zunéachst die Einstufung des
vorliegenden Versuchstieres als subsozial. Hinsichtlich der aktuellen Definitionen
werden jedoch weitere Abgrenzungen innerhalb einer solchen Lebensweise ndtig.
Mit dem auch unter Laborbedingungen standardisiert haltbaren Versuchstier
S. linguis ergibt sich die Méglichkeit auch langfristig detaillierte morphologische und
verhaltensbiologische Erkenntnisse lber eine subsoziale Art zu gewinnen und diese
in engem Zusammenhang mit solitaren und eusozialen Thysanopteren-Arten zu

diskutieren.
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Zahlreiche Insekten verteidigen sich chemisch gegen Pradatoren und Parasitoide,
wobei komplexe Zusammenhénge zwischen verschiedenen 6kologischen Faktoren
und einer solchen Fahigkeit deutlich werden. So zeigen z. B. langlebige und in
Aggregationen lebende Arten oft ein grofReres Vermdgen zu einer chemischen
Verteidigung als kurzlebige solitdre. Nach ihrer Wirkart kénnen mechanisch
wirkende, Kklebrige oder schleimige Sekrete von echten Giften und von
leichtfliichtigen Repellents unterschieden werden. Dabei besitzen letztere vor allem
Signalwirkungen, wahrend Gifte und Sekrete stets direkte Wirkungen zeigen
(Ubersichten in BLum 1981, PASTEELS et al. 1983).

Die Produktion von Semiochemikalien erfolgt in speziellen, exokrinen Drisen. Bei
Insekten kommen hier vor allem die Mandibel-, Maxillar-, Sternal- und Labialdrisen,
sowie Pavan-, Dufour-, Anal- und Giftdriisen zum Einsatz, wobei bisher insgesamt
mehr als 100 verschiedene Drisen nachgewiesen werden konnten (BILLEN &
MORGAN 1998). Bei einigen Lepidopteren dienen auch spezielle Duftschuppen auf
den Flugeln, so genannte Androkonien, zur Erzeugung von Pheromonen
(GATTERMANN et al. 2006). Die abgegebenen Substanzen sind Sekundarmetabolite
des Korpers und beinhalten ein breites Spektrum einfacher Verbindungen, wie
Alkane, Alkene, Alkohole, Aldehyde, Fettsduren und ihre Derivate sowie Ester, aber
auch aromatische Verbindungen, Terpenoide, Alkaloide u.s.w. (Ubersicht in DETTNER
2003a). Sie konnen de novo gebildet werden, oder mit der Nahrung aufgenommen
und anschliel3end verandert werden. Die Wirkung kann sich auf Einzelsubstanzen
begriinden (z. B. Haplothrips leucanthemi (Thysanoptera): BLum et al. 1992,
Lymantria dispar (Lepidoptera): GRAHAM & PRESTWICH 1992, Atta texana
(Hymnoptera): TUMLINSON et al. 1971), oft ist die Hauptkomponente allein jedoch
wenig oder gar nicht wirksam und erst synergistische Effekte mit zum Teil nur in
Spuren enthaltenen Nebenkomponenten ermdglichen eine artspezifische
Funktionalitat (z. B. Tetramorium caespitum (Hymenoptera): ATTYGALLE & MORGAN
1983, Sesia apiformis (Lepidoptera): FRANCKE et al. 2004, Gynaikothrips ficorum
(Thysanoptera): HOWARD et al. 1987, Aenictus spec. (Hymenoptera): OLDHAM et al.
1994).

Bei Storungen, z. B. bei Annaherung von potentiellen Pradatoren wie Ameisen,
Raubmilben, carnivoren Thysanopteren oder Wanzen (Ubersicht in SABELIS & VAN
RIIN 1997), sind Thysanopteren in der Lage ihr Abdomen nach vorn tber den Kopf

zu heben und ein Wehrsekret gezielt auf den Angreifer abzugeben (LEwis 1973).
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Dieses Verhalten ist bei Phlaeothripiden besonders ausgepragt (TERRY 1997),
welche daflr einen mit unterschiedlich langen Borsten besetzten Tubus nutzen
(HowARD et al. 1983, TscHuUcH et al. 2004). Das Sekret kann als Allomon (Repellent),
Alarmpheromon oder Kairomon wirken (HOWARD et al. 1987, TEERLING et al. 1993a,
b) und nach Ende der Gefahrensituation auch wieder in den Korper eingesogen
werden, wobei als Reservoir wahrscheinlich der Enddarm dient (HOwWARD et al.
1983). Als Bestandteile von Wehrsekreten wurden bei Thysanopteren dabei bisher
aliphatische Kohlenwasserstoffe, Pyranone, Carbonsduren, Terpenoide, Aromate
sowie verschiedene Acetate und zyklische Ester nachgewiesen (Ubersicht in MoRITZ
2006).

Bereits TUMLINSON (1988) erkannte die Wichtigkeit der qualitativen Kenntnis
moglichst aller Komponenten verschiedener Wehrsekrete. Mit der weiterfuhrenden
Erforschung der entsprechenden Biosynthesen wird fir den Menschen eine effektive
Nutzung dieser Verbindungen moglich. So ergeben sich aus der meist nicht
toxischen, aber abschreckenden Wirkung gegen viele Arthropoden-Arten neue
Perspektiven der 06kologisch korrekten Schadlingskontrolle und —bekampfung
(Ubersichten in Bowers 1992, Mc NEIL 1992). Da auch im Wehrsekret von S. linguis
bereits eine neuartige Verbindung als Repellent gegen Ameisen nachgewiesen
wurde (TsCHUCH et al. 2005), gestattet die Erfassung des funktionellen Zusammen-
hangs der restlichen Komponenten ein besseres Verstandnis der generellen

Wirkung.
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2. Material und Methoden

2.1. Versuchstiere

2.1.1. Verwendete Arten

In der vorliegenden Arbeit wurden die in der folgenden Tabelle aufgefuhrten

Thysanopteren-Arten bearbeitet und verglichen.

Tab. 3: Verwendete Arten

Art Autor/ Jahr Unterordnung Familie Herkunft
Suocerathrips MouND &
o Tubulifera Phlaeothripidae Laborzucht
linguis MARULLO, 1994
Haplothrips KURDJUMOV, . o .
o Tubulifera Phlaeothripidae Bulgarien
tritici 1912
Idolothrips _ o .
HALIDAY, 1852 Tubulifera Phlaeothripidae Australien
spectrum
Frankliniella (PERGANDE,
) _ Terebrantia Thripidae Laborzucht
occidentalis 1895)
Hercinothrips | (O.M. REUTER, _ o
) Terebrantia Thripidae Laborzucht
femoralis 1891)
LINDEMANN,
Thrips tabaci 1888 Terebrantia Thripidae Laborzucht

2.1.2. Haltung und Zucht

Suocerathrips linguis:

Eine Startpopulation von S. linguis wurde der Arbeitsgruppe Entwicklungsbiologie der
MLU Halle-Wittenberg 1999 vom British Museum Natural History (P. Griffiths, A.
Scott-Brown) dankenswerterweise zur Verfugung gestellt. Zur Erfassung der

morphologischen Daten wurden mannliche und weibliche Tiere von S. linguis
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(Phlaeothripinae, Tubulifera) auf Sansevieria trifasciata PRAIN (Ruscaceae) in sich
selbststandig vermehrenden Kolonien gehalten. Die Stammhaltung erfolgte in einem
klimatisierten Haltungsraum, mit einem Lichtregime von LD = 16:8 (Licht an: 6.00 Uhr
MEZ) und einer Temperatur von 23 °C + 1 K. Das Absammeln von Adulten und
Larven erfolgte bei Bedarf mit einem Pinsel direkt von der Versuchspflanze. Da S.
linguis seine Eier am Boden und zwischen den Blattern junger Pflanzentriebe ablegt,
wurden zum Erhalten aller praimaginalen Stadien jeweils junge Triebe entfernt und

die Tiere in einer Petrischale vorsichtig separiert.

Haplothrips tritici:

H. tritici wurde im Juni 2006 in Kostinbrod (Bulgarien) von Triticum aestivum L.
(Poaceae) abgesammelt und mir freundlicherweise von Vladimir Krumov zur
Verfugung gestellt. Die Proben befanden sich in 70%-igem Ethanol und wurden

weitergehend fur lichtmikroskopische Untersuchungen vorbereitet und verwendet.

Frankliniella occidentalis:

Die Haltung von F. occidentalis erfolgte in einem klimatisierten Zuchtraum
(Temperatur 23 °C + 1 K, Lichtregime LD = 16:8 (Licht an: 6.00 Uhr MEZ)) auf
Buschbohnen (Phaseolus vulgaris L., Fabaceae). Bei Bedarf wurden die Tiere mit

einem Pinsel direkt von den Pflanzen abgesammelt.

Idolothrips spectrum:

In Araldit eingebettete Exemplare von |. spectrum standen zur Verfligung und

wurden weitergehend histologisch und mikroskopisch untersucht.

Hercinothrips femoralis:

H. femoralis wurde in einem klimatisierten Zuchtraum (Temperatur 23 °C = 1 K,
Lichtregime LD = 16:8 (Licht an: 6.00 Uhr MEZ) in einem separaten Gazekafig auf
Basilikum (Ocimum basilicum L., Lamiaceae) gehalten und fur Versuchszwecke mit

einem Pinsel abgesammelt.
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Thrips tabaci:

Die Haltung von T. tabaci erfolgte ganzjahrig in einem separaten Gazekafig in einem
Laborraum mit entsprechend schwankender, natirlicher Umgebungstemperatur,
Luftfeuchte und Beleuchtung auf Porree (Allium porrum L., Alliaceae). Die Tiere

wurden bei Bedarf mit einem Pinsel abgesammelt.

2.2. Praparationsmethoden

2.2.1. Lichtmikroskopie

2.2.1.1.Totalpraparate

Zur Untersuchung der Mundwerkzeuge wurden die Tiere in Streckflissigkeit
uberfuhrt (AGA, Zusammensetzung: 60 % Ethanol : Glyzerol : Essigsaure = 10 : 1 :
1), in einer aufsteigenden Ethanolreihe entwassert, in a-Terpineol verbracht und
anschliellend in Kanadabalsam eingebettet. Aufgrund ihrer einheitlich, dunkel-
braunen Farbung mussten die adulten S. linguis aulRerdem 48 h in 5%-iger NaOH
gebleicht werden (Tab. 4). Die Larval- und Metamorphosestadien wurden wegen des
umfangreichen Fettkorpers vor der Praparation fur 30 min bei 60 °C mit 90%-iger

Milchsaure mazeriert.

Tab. 4: Zeitplan fur die Totalpraparation

Konzentration Temperatur Dauer

Milchsaure 90 % 60 °C 30 min
AGA RT 1h
Ethanol 60 % RT 24 h

NaOH 5% RT <48 h
dH,O RT 1h
Ethanol 60 % RT 24 h
Ethanol 70 % RT 1h

Ethanol 80 % RT 20 min
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Ethanol 95 % RT 10 min

Ethanol 100 % RT 5 min

Terpineol RT 30 min
Kanadabalsam

2.2.1.2. Paraffineinbettung

Die abgesammelten Tiere (S. linguis) wurden direkt in Carnoy Uberflhrt
(Zusammensetzung: 100 % Ethanol : Chloroform : Eisessig = 6 : 3 : 1, RoMEIS 1989)
und eine Stunde bei Raumtemperatur fixiert. Die in 70%-igen Ethanol vorliegenden
H. tritici wurden aus diesem ebenfalls direkt in Carnoy verbracht. Es schloss sich
eine Dehydrierung in einer aufsteigenden Ethanolreihe und Isopropanol an.
AnschlieBend wurden die Tiere in Paraffin eingebettet (Tab. 5). Zur Uberfiihrung des
fixierten Materials erwiesen sich mit Gaze verschlossene modifizierte Pasteurpipetten
als vorteilhaft (nach MoriTz 1982a). Mit einem Schlittenmikrotom (Leica, Typ SM
2000 R) wurden transversale, frontale und sagittale Schnittserien angefertigt. Die
Schnittdicke betrug 6 - 8 um.

Die Entparaffinierung der auf Objekttrager Uberfuhrten, getrockneten und

gestreckten Schnitte erfolgte Uber Xylol und eine absteigende Ethanolreihe.

Tab. 5: Zeitplan fur die Entwasserung und Paraffineinbettung

Konzentration Dauer
Ethanol 70 % 1h
Ethanol 80 % 1h
Ethanol 90 % 1h
Ethanol 100 % 1h
Isopropanol | 100 % 2h
Isopropanol Il 100 % 2h
Isopropanol 1l 100 % 2h
Isopropanol : Paraffin 1:1 24 h
Paraffin | 100 % 24 h
Paraffin 11 100 % 24 h
Paraffin 1lI 100 % 24 h
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Die Routinefarbung der Schnitte erfolgte nach der Hamatoxylin-Eosinmethode
von SMITH & BRUTON (1979) bzw. Hamalaun-Eosin-Farbung nach RoMEls (1989) (Tab.
6).

Tab. 6: Zeitplan fur die Hamalaun-Eosin-Farbung

Dauer

Hamalaun 6 min

H.O 10 min

dH>O 1 min

Eosin 5 min

dH>0O 1 min

96 % Ethanol 1 min

Isopropanol 2 min

Xylol 2 min
Kanadabalsam

Zum histologischen Nachweis der Pilze in den Tieren kamen zwei Methoden zum
Einsatz. Die Fluoreszenzfarbung mit Calcofluor®White ST nach ROHRINGER et. al
(1977) ist ein sehr sensitiver Nachweis von Pilzen in geringer Keimzahl. Es bindet an
Cellulose und ahnliche Polysaccharide, wie z. B. Chitin. Zur Behandlung wurden die
entparaffinierten Schnitte aus destilliertem Wasser in 0,1 % (w/v) Calcofluor®White
ST in 0,1M Tris/HCI Puffer (pH = 8,5) Uberfihrt, 5 min gefarbt und anschlielend
viermal 10 min mit destilliertem Wasser gespuilt.

Mit Hilfe der Methenamin-Silbernitratfarboung nach GoMORI (GROCOTT 1955)
konnen argentaffine Strukturen z. B. in enterochromaffinen Zellen und Basal-
membranen schwarz angefarbt werden, die Gegenfarbung erfolgt mit Lichtgrin. Zur

Verwendung kam ein entsprechendes Farbungskit (Merck) (Tab. 7).

Tab. 7: Zeitplan fur die Methenamin-Silbernitratfarbung

Temperatur Zeit

dH,O RT 2 min

Periodsaure RT 10 min
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dH,0 RT 3x30s
Silbernitrat/Methenaminborat 55 °C 45 min
dHO RT 3x30s
Goldchlorid RT 1 min
dH,0 RT 30s
Natrium-Thiosulfat RT 2 min
Leitungswasser (flieliend) 3 min
dH,0 RT 30s
Lichtgran SF RT 3 min
dH,0 RT 30s
Xylol (Entwasserung) RT
Kanadabalsam

Die Farbung der Pilze auf den Sansevieria-Pflanzen erfolgte mit Hilfe von
Coomassie-Brillant-Blau nach ScHUTz (2003). Coomassie farbt durch Anlagerung an
die basischen Seitenketten der Aminosauren Proteine unspezifisch an. Die Pilze
erscheinen dunkelblau. Nach vollstandigem Lésen von 0,06 g Coomassie in 40 ml
Methanol, wurden 10 ml Essigsaure zugegeben, mit destilliertem Wasser auf 100 ml
aufgefullt und die Blattproben fur 5 min gefarbt. AnschlieBend wurde mehrmals mit
destilliertem Wasser gespuilt.

Die lichtmikroskopische Auswertung und Dokumentation erfolgte mit einem Leitz-
Forschungsmikroskop (Leitz DMRBE, Leica) und dem Automontageprogramm
(SYNCROSCOPY, Synoptics Ltd.).

2.2.1.3. Semidunnschnitte

Die in 70%-igem Ethanol aufbewahrten Proben von H. tritici wurden zunachst fur 1 h
in 0,1 M Sorensen-Phosphatpuffer gespult und anschlieBend ebenso wie frisch
abgesammelte S. linguis in 4%-igem Paraformaldehyd in 0,1 M Soérensen-
Phosphatpuffer (pH 7,2) (ROBINSON et al. 1987) fur 3 h bei 4 °C und fur 1 h bei
Raumtemperatur fixiert. Danach wurden die Proben viermal je 20 min und Gber Nacht
bei Raumtemperatur mit Phosphatpuffer gewaschen. Die Nachfixierung erfolgte fur
2 h mit 2%-igem Osmiumtetroxid in 0,1 M Phosphatpuffer bei Raumtemperatur. Im

Anschluss wurde mit destilliertem Wasser abermals viermal fur 20 min gewaschen
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und Uber eine unvergallte, aufsteigende Alkoholreihe entwassert. Die Einbettung
erfolgte in Propylenoxid und Epoxidharz (Araldit CY 212, Agar Scientific) (Tab. 8).
Exemplare von |. spectrum standen bereits eingebettet zur Verfugung.

Tab. 8: Zeitplan fur die Entwasserung und Epoxidharzeinbettung

Konzentration Temperatur Dauer
Ethanol 30 % RT 2 x 10 min
Ethanol 50 % RT 2x 10 min
Ethanol 70 % RT 2 x 10 min
Ethanol 80 % RT 2 x 10 min
Ethanol 95 % RT 2 x 10 min
Ethanol 100 % RT 2x 10 min
Propylenoxid PO 100 % RT 2 x 10 min

Harz : PO 1:1 RT 2x24h

Harz 100 % 65 °C 48 h

Zusammensetzung Harz: Araldit (20 ml), DDSA (22 ml), BDMA 3 % (1,1 ml)

Nach dem trapezformigen Antrimmen der polymerisierten Proben erfolgte mit Hilfe
von selbst gefertigten Glasmessern (Polysciences INC, 7800 Knife Maker 7801 A,
LKB) mit einem Ultramikrotom (Ultracut R, Leica) die Herstellung von
Semidunnschnitten (1000 nm). Die Schnitte wurden in bidestilliertes Wasser auf
Objekttrager Uberflihrt und hitzefixiert. Nach Verdampfen des Wassers wurde auf
einer Heizplatte mit 0,5 % alkoholischer Safraninlosung (SERVA) (RoMEIS 1989)
gefarbt und die Farbreste wurden anschlieRend mit destilliertem Wasser abgespuilt.
Die Auswertung erfolgte mittels Lichtmikroskop (Leitz DMRBE, Leica) und dem
Automontageprogramm (SYNCROSCOPY, Synoptics Ltd.).

2.2.2. Rasterelektronenmikroskopie SEM

Zur Untersuchung der Mundwerkzeuge und des Verdauungssystems adulter und
praimaginaler Stadien von S. linguis wurde zunachst mit Carnoy fixiert (siehe
2.2.1.2.) und anschlieBend in Paraffin eingebettet (Tab. 5). Mit einem Schlitten-

mikrotom wurden unter standiger Kontrolle mittels Binokular 10 ym dicke Schnitte
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durchgefuhrt, um das Tier zu halbieren bzw. transversale und sagittale Schnittserien
anzufertigen. Die Ziele waren, eventuell einziehbare Strukturen der Mundwerkzeuge
sichtbar zu machen, sowie mogliche Besonderheiten der Darmepithelien aufzu-
zeigen. Wurde eine geeignete Schnittflache gefunden, konnte die Probe mit Xylol
entparaffiniert und der weiteren rasterelektronenmikroskopischen Praparation

zuganglich gemacht werden (Tab. 9).

Tab. 9: Zeitplan fur die Entparaffinierung

Temperatur Zeit
Xylol 40 °C 2 x 15 min
Xylol 40 °C 2 x 30 min
Xylol RT 2h
Xylol RT 24 h
96 % Ethanol RT 20 min
HMDS RT 10 min

Fir die Totalpraparation aller Entwicklungsstadien und Flugelmorphen von S. linguis
wurden die Proben bei Raumtemperatur in modifiziertem Carnoy (Zusammen-
setzung: 100 % Ethanol : Chloroform : Eisessig = 3 : 1 : 1) fixiert, in einer aufsteigen-
den, unvergallten Ethanolreihe entwassert und ebenfalls mit Hexamethyldisilazan
behandelt (Tab. 10).

Tab. 10: Zeitplan fur die Entwasserung fur SEM

Konzentration Zeit
modifiziertes Carnoy 15 min
Ethanol 70 % 10 min
Ethanol 80 % 10 min
Ethanol 90 % 10 min
Ethanol 95 % 10 min
Ethanol 100 % 10 min
HMDS 5 min
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Nach der Behandlung mit HMDS wurden die Proben auf Filterpapier Uberfuhrt und
luftgetrocknet, anschlieRend mit doppelseitig klebender Haftfolie (Plano) auf die
SEM-Probenteller (Plano) aufgebracht und abgedeckt Uber Nacht weiter getrocknet.

Um die notwendige Leitfahigkeit zu erreichen, wurden die Proben in einer
Sputteranlage (SCD 004, Balzers) in einer Argonatmosphare (p = 8 Pa, t = 300s,
| =20 mA) aus einer Distanz von 30 mm mit einer diinnen Goldschicht versehen. Die
Auswertung erfolgte an einem Rasterelektronenmikroskop (Hitachi SEM- 2400) bei
18 kV und wurde auf lIford FP4 plus 125 Rollfilm dokumentiert.

2.2.3. Transmissionselektronenmikroskopie TEM

Die Vorbereitung der Proben erfolgte wie in Kapitel 2.2.1.3. (Semidunnschnitte)
beschrieben. Die Ultradinnschnitte (70 nm) entstanden an einem Ultramikrotom
(Ultracut R, Leica) mit einem Diamantmesser (Diatome), mit einer Geschwindigkeit
von 0,8 mm/s. Nach Strecken der Schnitte mit Chloroform wurden diese auf zuvor
vorsichtig mit Formvar (SERVA) beschichtete Kupfernetze (Typ G 150, 200)
Ubertragen. Dazu wurden acetongereinigte Objekttrager mit einer 1,2 % (w/v)
Formvar-Chloroform-Lésung Uberzogen. Nach Lufttrocknung wurden der entstan-
dene Film in destilliertem Wasser abgelést und die Kupfernetze darauf platziert.
AnschlieRend konnten diese mit Parafilm von der Wasseroberflache abgenommen
und nach dem Trocknen verwendet werden. Zur Kontrastierung der Ubertragenen
Schnitte wurde zunachst fur 30 min bei Raumtemperatur mit 1 % (w/v) Uranylacetat
in destilliertem Wasser gefarbt und anschlielend fir 2 min mit Bleicitrat
nachkontrastiert (VENABLE & COGGESHALL 1965). Um die Bildung von Bleicarbonat zu
vermeiden, wurde dazu in kohlendioxidarmer Atmosphare in Petrischalen mit
Natriumhydroxidkristallen gearbeitet. Nach jedem Farbeschritt wurden die
Tragernetze grundlich zweimal 1 min mit bidestilliertem Wasser gespult und luft-
getrocknet. Zur Auswertung wurde ein JEM 1010 Transmissionselektronen-
mikroskop (JEOL) mit 80 kV mit kombiniertem Soft Imaging System Mega View I

und analySIS® 3.0 Software verwendet.
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2.2.4. Frischpraparation

Fur die Frischpraparation wurden lebende Tiere (S. linguis) auf einem Objekttrager in
einem Tropfen Leitungswasser platziert und ihnen unter einem Binokular (Leica L 2)
mit zwei dunnen Prapariernadeln vorsichtig das Abdomen entfernt und der Darm
freiprapariert. Dabei musste ein Austrocknen der Praparate vermieden werden. Das
Darmpraparat wurde nach Entfernen der Korperhulle mit einem Tropfen 1%-iger
wassriger Toluidinlésung uUberfarbt und sofort mit Leitungswasser gespult. Die
Praparate waren nicht haltbar und wurden deshalb sofort im Anschluss mit einem
Lichtmikroskop (Leitz DMRBE, Leica) untersucht und mit dem Automontage-
programm (SYNCROSCOPY, Synoptics Ltd.) dokumentiert.

2.3. Molekulare Untersuchungen

2.3.1. DNA-Isolierung

Die DNA-Isolierung erfolgte nach der 100-Fliegen-Methode (ROBERTS 1998). Es
wurden Tiere aller Entwicklungsstadien (S. linguis) verwendet. Pro Gefaly (1,5 ml)
wurde jeweils ein Thrips bzw. die frisch praparierten Darme von jeweils 10 Tieren in
100 pl Fliegenpuffer (Zusammensetzung: 0,2 M Sucrose, 0,1 M TRIS, 0,1 M NaCl,
0,05 EDTA, 0,5 % SDS, pH 9,2) gemorsert. Anschliel3end wurde bei 65 °C flr 15 min
im Blockthermostaten inkubiert. Danach wurden die Proben auf Eis Uberfihrt, 15 pl
eiskaltes 8M Kaliumacetat hinzu gegeben und fur 15 min auf Eis gekuhlt. Nach einer
Zentrifugation (15 min, 13000 U/min, Eppendorf centrifuge 5415 D) wurde der
Uberstand in ein steriles EppendorfgefaR Uberfiihrt, mit 2,5 Vol Ethanol (99 %) und
0,1 Vol 3M Natriumacetat versetzt und durchmischt (Vortex-Genie 2, Stufe 8).
AnschlieRend wurde die DNA 1 h bei -80 °C gefallt, danach erneut zentrifugiert (15
min, 16000 U/min) und der Uberstand verworfen. Das Pellet wurde sodann mit 100 pl
70%-igem Ethanol gewaschen, 5 min bei 16000 U/min zentrifugiert und das Pellet,
nach Verwerfen des Uberstands, bei 45 °C getrocknet. Das Lésen der DNA erfolgt in
15 pl bidestilliertem Wasser fur 30 min bei 45 °C. Anschlie}end war die DNA bei

-20 °C fur mehrere Wochen lagerfahig, oder konnte sofort weiter verwendet werden.
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2.3.2. Polymerase-Kettenreaktion PCR

PCR ermadglicht eine schnelle, spezifische Amplifikation bestimmter DNA-Fragmente.
Es kamen 19 - 24 Basen lange Oligonucleotid-Primer (ITS 212d/ITS 549) zum
Einsatz, die von PEDERSEN et al. (1997) als penicilliumtypisch angegeben wurden.
Der Nachweis tierischen DNA-Materials in der Probe erfolgte mittels der 18j/O1-
Primer (MORITZz et al. 2004c). Diese binden spezifisch an die ITS1 beziehungsweise
ITS2 Regionen, die zwischen der 18S rDNA und der 5,8S rDNA beziehungsweise
entsprechend zwischen der 5,8S rDNA und der 28S rDNA liegen (Abb. 1). Das
Primerpaar PEF/PER wurde von MAREK et al. (2003) fur einen Teil des

Polygalacturonase-Gens von Penicillium expansum beschrieben.

ITS212d
——
58S
: ITS2
18S rDNA | ITS1 DNA 28S rDNA
. —ai—
19 O1 ITS 549

Abb. 1: Ansatzstellen der verwendeten ITS Primer (ITS 212d/ITS 549 und 18j/0O1)

Tab. 11: Sequenzen der verwendeten Primer

Primer Sequenz 5> 3 Konzentration
18] GGC TGC GGC TTAATT TGACTC 100 ymol/ul
O1 CGA TCC ACG AGC CGA GTG AT 100 pmol/pl

ITS 212d AAA TAT AAATTATTT AAAACT TTC 100 ymol/pl
ITS 549 CTG GAT AAAAAT TTG GGT TG 100 ymol/pl
PEF ATC GGC TGC GGATTG AAAG 100 ymol/pl
PER AGT CAC GGG TTT GGA GGG A 100 ymol/ul
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Die PCR-Reaktion (Tab. 12 - 14) erfolgte in einem Eppendorf Mastercycler Gradient

mit jeweils 50 ul Ansatzen wie folgt.

e 5yl DNA-template (entsprechend der Konzentration)
o 5yl 10 x taq Puffer (Eppendorf)

o 3yl 25 mM MgCl;

e 04yl 25 mM dNTP

e 1yl 5 pmol Primer

o 1yl 5 pmol Primer

o 0,24l taq Polymerase

e 3444l ddH>O

Tab. 12: Ablauf der PCR-Reaktion mit ITS 212d/ITS 549

Vorgang Temperatur Dauer Zyklen
Initiale Denaturierung 95 °C 5 min 1
Denaturierung 94 °C 30s 45
Hybridisierung 48 °C 30s 45
Elongation 72 °C 30s 45
Finale Elongation 72 °C 10 min 1
Ende 4°C

Tab. 13: Ablauf der PCR-Reaktion mit PEF/PER

Vorgang Temperatur Dauer Zyklen
Initiale Denaturierung 92 °C 5 min 1
Denaturierung 92 °C 1 min 30
Hybridisierung 55 °C 45 s 30
Elongation 72 °C 45 s 30
Finale Elongation 72 °C 7 min 1
Ende 4°C
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Tab. 14: Ablauf der PCR-Reaktion mit 18j/O1

Vorgang Temperatur Dauer Zyklen
Initiale Denaturierung 95 °C 3 min 1
Denaturierung 95 °C 45 s 32
Hybridisierung 56 °C 45 s 32
Elongation 72 °C 3 min 32
Finale Elongation 72 °C 5 min 1
Ende 4°C

2.3.3. Gel-Elektrophorese

Die PCR-Produkte (10 pl) wurden auf einem 1%-igen Agarosegel (1,5 g Agarose/
150 ml TBE Puffer mit 3 pl (5 ug/ml) Ethidiumbromid) aufgetragen und bei 120 V fur
2 h aufgetrennt (Elektrophoresis Power Supply EPS 600, Pharmacia Biotech). Zur
Kontrolle der BandengrofRen diente ein 100 bp-Marker (Invitrogen). Die Auswertung
erfolgte unter UV-Licht (UV-Transilluminator Image Master VDS, Pharmacia Biotech)
und mit Hilfe der Image Master 1D Elite Software 301 (Pharmacia Biotech).

2.4. Gaschromatographie und Massenspektrometrie GC/MS

Die Gaschromatographie ist eine sehr empfindliche Methode zur qualitativen
Bestimmung von Kleinstmengen einzelner Substanzen und zur Analyse komplexer
Stoffgemische und ermdoglicht eine Untersuchung der Bestandteile des Analsekretes
von S. linguis. Eine Voraussetzung dieser Methode ist eine Verdampfung der
Substanzen beziehungsweise ihrer Derivate, so dass nur Stoffe mit geringen
Molekilmassen (M<1000 amu) chromatographisch aufgetrennt werden kénnen. Des
Weiteren muss gewahrleistet sein, dass die Substanzen sich zum Zeitpunkt der
Verdampfung noch nicht spontan zersetzt haben. Die verdampften Proben werden
mit Hilfe eines Tragergases durch eine Kapillarsaule transportiert und aufgrund von
Wechselwirkungen der unterschiedlichen Einzelkomponenten mit der stationaren
Phase detektiert. Die Identifizierung und Quantifizierung der Substanzen erfolgt in
einem nachgeschalteten Massenspektrometer, welches ein Gerat zur Messung des

Verhaltnisses Masse/Ladung (m/z) darstellt. Hierzu werden die Proben mittels
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ElektronenstoRionisation ionisiert, in einem elektrischen Feld beschleunigt und
anschliellend durch elektromagnetische Felder im Analysator aufgetrennt. Die
Inhaltsstoffe werden aufgrund ihrer Massenspektren, Abundanzen und ihrer
Retentionszeiten, also der Zeit vom Einspritzen der Probe in den Injektor bis zum
Passieren des Detektors bestimmt. Die Analyse erfolgt manuell oder mit Hilfe von
Spektrenbibliotheken. In diesen erfolgt ein Abgleich der Daten mit integrierten
Datenbanken. Im vorliegenden Fall erfolgte die analytische Auftrennung mit einem
HP 5890 Gaschromatographen. Die zugehdrigen Massenspektren lieferte ein 5972
MSD Quadrupol Massenspektrometer (Hewlett Packard, Waldbronn) mit einer 30 m x
0,25 mm crosslinked HP5-MS Silica-Kapillarsaule (stationare Phase: 5 % Phenyl
Methyl Silikon, Filmdicke: 0,1 pm). Als mobile Phase diente Helium, mit einer
konstanten Durchflussrate von 1ml/min. Die Saulentemperatur begann bei 100 °C
und stieg mit einer Geschwindigkeit von 7K/min konstant an. Die Injektortemperatur
betrug 300 °C und die Detektortemperatur 280 °C. Die Proben wurden mittels
ElektronenstoRionisation bei 70 eV ionisiert. Die Auswertung erfolgte manuell mit
dem Computerprogramm AMDIS (2.1), da ein Abgleich mit der NIST
Spektrenbibliothek (http://webbook.nist.gov/chemistry) nicht erfolgreich durchgefuhrt

werden konnte, weil die ermittelten Substanzen nicht darin enthalten waren.

2.4.1. Analyse des Analsekretes

Zur Analyse der Inhaltsstoffe des Analsekretes von S. linguis wurden 20 adulte
Individuen durch Manipulation mit einem feinen Echthaarpinsel mechanisch zur
Abgabe eines Sekrettropfens gereizt. Dann wurden die Tiere mit dem prasentierten
Sekret sofort in einem Glasgefald (2 ml mit 0,25 ml Einsatzen, Supelco) mit Methanol
(Aldrich, 49, 429-1) Uberschichtet. Nach einer Stunde wurde der Uberstand in ein
neues Gefald Uberfuhrt und mittels GC/MS analysiert. Des Weiteren wurde von 20
adulten S. linguis mit Hilfe einer Mikroglaskapillare (Carl Roth, 5ul, L918.1) die
Sekrettropfen aufgenommen, in Methanol (Aldrich, 49, 429-1) geldst und ebenfalls
am GC/MS untersucht. Als Referenzsubstanzen wurden Stearylacetat (Sigma, 822-
23-1), Oleylacetat (Sigma, 693-80-1) sowie Palmitylacetat (Sigma, 629-70-9) ebenso
in Methanol (Aldrich, 49, 429-1) gel6st und analysiert.
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2.4.2. Derivatisierung mit Dimethyldisulfid (DMDS)

FUr die Lokalisation der Doppelbindungspositionen einzelner Komponenten des
Substanzgemisches wurden die Proben mit Dimethyldisulfid derivatisiert (FRANCIS &
VELAND 1981, BUSER et al. 1983). Durch eine Additionsreaktion kommt es zu einer
Aufspaltung der betreffenden Doppelbindung(en) und einer Anlagerung von jeweils
SCH3; an die entsprechenden C-Atome. Dabei entstehen diagnostisch wichtige
lonenfragmente, deren m/z in direkter Beziehung zu der originalen Doppel-

bindungsposition stehen (Abb. 2).
CH; — (CHzk — CH= CH - (CH; ), — Rest

SCHs

I
CH; — (CHzk — CH—I|3H - (CH; ), — Rest

SCHs

CH; —(CHzk—CH—SCHs | SCH;— CH —(CH;), - Rest

Abb. 2: DMDS-Derivatisierungsschema am Beispiel eines einfach ungesattigten
Kohlenwasserstoffes mit funktioneller Gruppe (Rest) und der wahrscheinliche

Fragmentzerfall

Fur die vorliegende Untersuchung wurden 200 adulte Thripse mechanisch zur
Abgabe eines Sekrettropfens stimuliert, mit 50 yl CS, (Aldrich, 18, 017-3) in
Glasgefaen (2 ml mit 0,25 ml Einsatzen, Supelco) uberschichtet und die Proben
Uber Nacht bei Raumtemperatur stehen gelassen. AnschlieRend wurde der
Uberstand von ca. 30 pl in ein neues Gefalk verbracht und mit 10 pl 5 % (w/v) Jod in
CS; sowie mit 60 yl DMDS (Aldrich, 52, 801-3) vermischt. Nach mindestens 12 h bei
40 °C wurde die Reaktion mit 50 pl 5 % (w/v) Natriumthiosulfat (Aldrich, 21, 726-3) in
destilliertem Wasser abgebrochen, die organische Phase bei 40 °C auf einem
Objekttrager eingedampft und mit Methanol (Aldrich, 49, 429-1) in ein neues
Probengefald aufgenommen. Es schloss sich, wie oben beschrieben, eine GC/MS-

Untersuchung an.
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2.4.3. Kovats Retentionsindex

Da Retentionsdaten stark von den unterschiedlichen experimentellen Bedingungen,
wie mobiler und stationarer Phase, Gasfluss und Temperatur abhangen, die in der
Praxis nur schwer vergleichbar sind, werden oft relative Messungen vorgenommen.
Diese geben das Retentionsverhalten verschiedener Substanzen in einheitlichen,
logarithmischen MafRstaben an, welche durch das Retentionsverhalten einer Serie
eng verwandter Standardsubstanzen bestimmt wird. Daraus kénnen qualitative und
strukturelle Ruckschlisse gezogen werden, da fir viele Substanzen Retentions-
indices bereits detailliert vorliegen. Ein Beispiel sind die Kovatsindices fur unver-
zweigte Alkane (CnHzn+2) (KOVATS 1958, WEHRLI & KOVATS 1959). Bei isothermer
Arbeitsweise besteht fur diese, oder andere homologe Substanzserien, ein linearer
Zusammenhang zwischen der Kohlenstoffanzahl und der Retentionszeit. Fir
geradkettige Alkane wurden die Retentionsindices willkirlich festgelegt, indem die
Anzahl z der Kohlenstoffatome mit 100 multipliziert wird. Der Retentionsindex einer
unbekannten Substanz kann bestimmt werden, indem die aufeinander folgenden
Alkane als Standardsubstanzen verwendet werden, deren Retentionszeiten ts im GC
direkt vor und direkt nach der unbekannten Substanz liegen. Der Retentionsindex Kl

berechnet sich sodann aus der folgenden Gleichung:

log(ts e — log(ts)=
log(ts)z=1 — log(ts)=

KI =100 -z+ 100 -

Dabei gelten (ts)x als die Retentionszeit der unbekannten Substanz und (i), als die
Retentionszeit der vor, bzw. (i5),+1 als die Retentionszeit der nach der unbekannten
Komponente eluierenden n-Alkane. Bei einem linearen Temperaturanstieg der GC-
Saule vereinfacht sich jedoch der Zusammenhang zwischen Retentionszeit und
Retentionsindex und wird naherungsweise linear, so dass der Logarithmus fur die
Berechnung vernachlassigt werden kann. Neben der Mdglichkeit, den Retentions-
index rechnerisch zu ermitteln, kann auch mit Hilfe der Daten bekannter Alkane ein
lineares Regressionsdiagramm erstellt werden, an welchem die Retentionsindices
abgelesen werden konnen. In der vorliegenden Untersuchung wurde 10 pl eines 40
mg/l Cg-Cyo Alkanstandard in Hexan (Fluka, 04070) zur Probe gegeben und im GC

parallel zur Sekretprobe analysiert.
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2.5. Ethologische Beobachtungen

Zu erganzenden Untersuchungen der Lebensweise des S. linguis wurden mittels
eines Stereomikroskops (Olympus SZH 10) mit Videoaufsatz und einem 24 h-
Timelapse Recorder (Panasonic) sowohl in der Licht- als auch in der Dunkelzeit
Videoaufnahmen von besiedelten Sansevieria-Pflanzen angefertigt. Die Auswertung
erfolgte mittels der Software ,The Observer” (Version 3.0, Noldus Information

Technology).
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3. Ergebnisse

3.1. Digestionssystem

Die Digestionssysteme der Thysanopteren erscheinen formal in ihrem anatomischen
Aufbau sehr ahnlich, obwohl die Nahrungsressourcen aullerst unterschiedlich sein
konnen. So sind neben reinen Pradatoren hauptsachlich phytosuge und fungivore
Arten bekannt. Jedoch reicht auch hier die Spannbreite von extremen Spezialisten,
die sich nur von einem einzigen Wirt erndhren (z. B. Thrips sambuci HEEGER mit
Sambucus nigra L., Thrips urticae FABRICIUS mit Urtica dioica L.) (MARULLO 2004,
MOUND & MARULLO 1994) bis hin zu ausgepragten Generalisten (z. B. Frankliniella
occidentalis mit Uber 600 Pflanzenarten in 45 Familien, Frankliniella schultzei
TRYBOM mit 83 Pflanzenarten in 35 Familien, Thrips palmi KARNY mit 50 Pflanzen-
arten in 20 Familien, Thrips tabaci mit 300 Pflanzenarten in 44 Familien, Scirtothrips
dorsalis Hoob mit 100 Pflanzenarten in 27 Familien) (LEIGH 1995, MAC LEOD et al.
2004, MILNE & WALTER 2000, NIETSCHKE et al. 2008). Ebenso werden zum Teil sehr
unterschiedliche Pflanzenteile genutzt (z. B. Blattknospen: Scirtothrips spec., Blatter:
Heliothrips haemorrhoidalis HALIDAY, Selenothrips rubrocinctus KARNY, Bliten:
Melanthripidae, Heterothripidae) (Ubersicht in MORSE & HoDDLE 2006), beziehungs-
weise sowohl ganze Pilzsporen aufgenommen (ldolothripinae), als auch Pilzhyphen
ausgesaugt oder deren Ausscheidungsprodukte verwendet (diverse Phlaeothripinae)
(ANATHAKRISHNAN & JAMES 1983, MOUND 1974, 2002, MOUND & PALMER 1983). Aus
dieser Sicht lasst der anatomisch uniforme Digestionstrakt durchaus histologische
Anpassungen an unterschiedliche Energieressourcen erwarten. Im folgenden Kapitel
soll somit auf die Besonderheiten des Verdauungstraktes und seiner Adnexe
verschiedener Phlaeothripiden, auch in Bezug auf eine pilzfressende Ernahrungs-

weise, eingegangen werden.
3.1.1. Mundwerkzeuge
Die Mundwerkzeuge der untersuchten Arten entsprechen dem asymmetrischen

Bautyp stechend-saugender Thysanopteren. Der aul3ere Mundkegel ist bei S. linguis

abgeflacht und zeigt das kraniale, unpaare Labrum, die paarigen Maxillen (Stipes)
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mit dreigliedrigen Maxillarpalpen und das Labium mit sensillenbesetzten Paraglossae
und Labialpalpen sowie die nur links ausgebildete Mandibel (Tafel XI, Abb. 1,2). Die
Taster sind im Vergleich zu H. tritici verkurzt (Tafel XI, Abb. 6). Die Maxillarstilette
sind bei S. linguis an den Enden breit, v-formig und aufgerollt weit in den Kopf
zuruckgezogen und die verschrankten Laciniae kurz (Tafel XI, Abb. 3, 4), wahrend
diese beim phytosugen Phlaeothripiden H. tritici lang, schmal und gerade vorliegen
(Tafel XI, Abb. 5, 7) und weit in den Kopf reichen (Tafel XI, Abb. 8). Entsprechend
der unterschiedlichen Ausbildung des Mundkegels ist das Salivarium im Pra- und
Postmentumbereich untergebracht und gibt Gber den funktionell gebildeten Ausgang
der Laciniae Sekrete in das Wirtsgewebe ab. Kranial vom Salivarium fallt der kraftig
sklerotisierte Boden des Cibariums auf, dessen membrandses Dach durch

unterschiedlich stark ausgebildete Cibarialmuskeln als Saugpumpe fungiert.

3.1.2. Darm und Adnexe

Der Verdauungstrakt der untersuchten Thysanopteren gliedert sich mit Stomodaeum,
Mesenteron und Proctodaeum in drei definierte Abschnitte. Auffalligstes Merkmal ist
der gerade Verlauf des Mitteldarms bei allen drei untersuchten Arten (Tafel Ill, Abb.
1 - 4), insbesondere ohne die fur die Terebrantia typische Mitteldarmschleife. Somit
entspricht die Korperlange im Wesentlichen auch der Lange des Darms.
Exemplarische Auszlge transversaler Schnittserien sind fur S. linguis auf Tafel VII
(Abb. 1 - 8), fUr H. tritici auf Tafel V (Abb. 1 - 4) und fur /. spectrum auf Tafel X (Abb.
1 - 6), zusammengestellt und zeigen deutlich nur ein kranio-caudal verlaufendes
Darmrohr. Bei Frischpraparationen des Darmtrakts verschiedener Stadien von S.
linguis (Tafel VI, Abb. 1 - 7), konnten die drei Darmabschnitte mit den einmindenden
Malpighi Gefalden separiert werden. Dabei zeigten auch die Larvalstadien einen

geradlinigen Verlauf des Mitteldarms.

3.1.2.1. Stomodaeum und Glandulae labiales

Der Darmtrakt aller untersuchten Thrips-Arten beginnt mit der eigentlichen
morphologischen Mundoffnung Rima oris, die zwischen caudalem Cibariumausgang
und oralem Pharynxbereich liegt. Als Vorderdarm wird der sich anschlieRende

Bereich zwischen Rima oris und Valvula cardiaca bezeichnet. Dieser liegt variabel
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und teilweise mit kraftig sklerotisierten, kropfartigen Erweiterungen im Thoraxbereich.
Deutlich wird eine groRe Flexibilitat dieses Abschnitts bezlglich seiner Lage, welcher
durch die benachbart lokalisierten, unterschiedlich gro3en Ovariolenstrange nach
kranial verlagert sein kann. Anhange dieses Darmabschnitts sind die paarigen,
volumindésen Labialdrisen im Thoraxbereich und die tubularen, dinnwandigen
Speicheldrisen (Tafel VII, Abb. 2), welche bis weit ins Abdomen verlaufen. Bei S.
linguis fallen im anterioren Abschnitt dieses Darmteils groRvolumige, weit ins Lumen
reichende, doppelkernige Epithelzellen auf (Tafel XII, Abb. 1 u. 2). Caudal verandern
sich hier die Epithelstrukturen. Die Zellen werden kleiner, der Mikrovillisaum wird
reduziert und die Hohe der Epithelzellen von der Basalmembran verringert sich (Tafel
XIl, Abb. 3 — 5, Tafel VIIl, Abb. 1-3, Tafel IX, Abb. 1). Eine solche Veranderung
konnte ausschliellich fur S. linguis nachgewiesen werden, bei H. ftritici und I
spectrum konnte Entsprechendes nicht gezeigt werden (Tafel V, Abb. 7, Tafel IX,
Abb. 2, Tafel X, Abb. 8). Vor allem [. spectrum besitzt hier ein volumindses,

kubisches Vorderdarmepithel.

3.1.2.2. Mesenteron und Vasa malpighii

Die Valvula cardiaca stellt als Ringmuskel den Eingang zum Mitteldarm dar, der von
hier an bis zum zweiten muskulésen Ringmuskel, der Valvula pylorica verlauft. Der
Mitteldarm der untersuchten Phlaeothripiden gliedert sich durch eine mediale
Einschnirung in zwei Teile, deren Ausdehnungen, physiologisch bedingt, variabel
gestaltet sein kdnnen. Bei Adulten des hyphensaugenden S. linguis kommt es zu
einer drastischen Reduzierung der Darmepithelien dieser Abschnitte. Die einzelnen
Epithelzellen sind stark abgeflacht und im Lichtmikroskop sowie im TEM nicht mehr
separiert zu erkennen (Tafel XII, Abb. 6 u. 7, Tafel VIII, Abb. 7 u. 8). Dagegen sind
diese bei adulten Exemplaren des phytosugen H. tritici (Tafel V, Abb. 8, Tafel IX,
Abb. 3) und beim sporophagen [. spectrum (Tafel X, Abb. 7) deutlich erkennbar
ausgebildet. Zwischen Mittel- und Enddarm munden im Bereich der Valvula pylorica
bei allen untersuchten Thysanopteren vier Malpighische Gefalle ein (Tafel VI, Abb.
4). Diese sind bei S. linguis im Vergleich zu H. tritici kurz und dick und erscheinen
aufgrund einer grof3en Anzahl von Konkrementen und anderen Einschlissen sehr
dunkel (Tafel IV, Abb. 4). Bei H. tritici sind die Tubuli deutlich Ianger (Tafel 1V, Abb.

8). Das caudale Paar verlauft in unregelmaRigen Schleifen gewunden neben dem
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Enddarm, wahrend das anteriore, frei in der Leibeshohle flotierend, den Mitteldarm
bis in den Thorax begleitet (Tafel V, Abb. 5 u. 6, Tafel IV, Abb. 7). Auch bei S. linguis
liegen die caudalen Gefale dem Enddarm dicht an (Tafel IV, Abb. 4). Jedoch richtet
sich das vordere Paar zunachst kopfwarts, um dann in einer Biegung zurlck,
ebenfalls nach hinten gerichtet, in der Nahe des Enddarms zu verlaufen (Tafel 1V,
Abb. 6 u. 7).

3.1.2.3. Proctodaeum und Glandulae rectales

Den Abschluss des Digestionssystems bildet der Enddarm mit lleum und Rektum. Im
Rektum befinden sich bei allen Thysanopteren auch die Rektalpapillen. Eine
muskuldse Verschlussfalte ermdglicht die Abtrennung des Enddarminhalts von den
vorhergehenden Darmabschnitten. Der Enddarm ist bei S. linguis stark ausgebildet
und es kommt im Gegensatz zu den vorherigen Abschnitten nicht zu einer
morphologischen Umgestaltung der Epithelien (Tafel VIII, Abb. 4 - 6). Auffallend sind
funf hoch komplex strukturierte Rektalpapillen, welche sich ins Darmepithel
integrieren (Tafel IV, Abb. 1 - 3), eine Anzahl die bisher bei keiner anderen
Phlaeothripiden-Art nachgewiesen wurde. Im Unterschied dazu sind bei H. ftritici und
1. spectrum, wie bei den meisten bisher untersuchten terebranten Thysanopteren, nur
vier Rektaldrisen nachweisbar. Das 10. Abdominalsegment ist wie bei allen Arten

der Phlaeothripidae auffallend tubenartig verlangert.

3.1.3. Ernahrungsweise

Um zu prufen, ob sich S. linguis direkt von der Wirtspflanze ernahrt, wurden vom
Versuchstier unbefallene S. ftrifasciata-Pflanzen mit Adulten und Larven des
mycophagen S. linguis und dem nachgewiesen phytophagen Hercinothrips femoralis
infiziert. Wahrend bei den mit S. linguis infizierten Pflanzenproben keine Einstich-
stellen gefunden wurden, erfolgte bei mit H. femoralis besiedelten Pflanzen der
Nachweis solcher durch Einstiche bedingter destruktiver Veranderungen der
Kutikula. Auch makroskopisch waren Unterschiede feststellbar. Einer Besiedelung
mit S. linguis konnten die Sansevierien uber mehrere Wochen schadlos standhalten,
jedoch zeigten sich bei der Besiedelung mit H. femoralis schon nach wenigen Tagen

gelbe Verfarbungen und Beanspruchungen, welche zum Absterben der Pflanze
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fuhrten. Rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen von mit S. linguis
infizierten Trieben zeigten am Grund der Pflanzentrichter ein verzweigtes Pilzmycel
mit septierten Hyphen und kugelformigen Konidien (Tafel |, Abb. 5). Sowohl derartige
konidientragende, als auch septierte, buschelférmige Hyphen wuchsen bei isolierter
Haltung von S. linguis in Greinerschalen post mortem aus diesen aus (Tafel |, Abb. 7
u. 8). Das Mycel wurde nach Farbung mit Coomassie im Lichtmikroskop blau
sichtbar. Ebenso konnten in der Nahe von mit Mycel befallenen Blattstellen neu
austreibende Hyphen gefunden werden (Tafel I, Abb. 3). Innerhalb der pilzbefallenen
Areale wurden auffallig kreisrunde Bereiche angefarbt, welche nur auf infizierten
Sansevieria-Pflanzen existieren und die wahrscheinlich auf Schadigungen der
Pflanzenoberflache hinweisen.

Adulte und praimaginale Stadien von S. linguis wurden mit Hilfe
entsprechender Primer (ITS 212d/ITS 549, PEF/PER) auf Penicillium-Spuren
getestet. Dabei konnten flr keines der getesteten Tiere Pilzsignale nachgewiesen
werden. Um sicherzugehen, dass in den untersuchten Extraktionsproben DNA
enthalten war, wurde zum Nachweis der Thrips-DNA mit ITS 18j/O1-Primern
ebenfalls PCR durchgefuhrt. Es konnte fur alle Stadien von S. linguis ein Signal mit
der BandengréRe 2070 bp und somit eine erfolgreiche Extraktion gezeigt werden
(Abb. 3). Auf eine Darstellung der negativen PCR-Ergebnisse mit den Penicillium
spezifischen Primern wurde verzichtet. Da bei S. linguis auch in einem
extraintestinalen Reservoir histologisch Pilzmycelien nachweisbar waren, wurden
erneut Darmpraparationen von Larven und Adulten durchgefiihrt und es erfolgten mit
den isolierten Darmen weitere molekularbiologische Untersuchungen. Dabei wurden
zu den Ganzkorperproben vergleichbare Ergebnisse gefunden und es konnte auch
im Darm der untersuchten Exemplare keine Penicillium-DNA nachgewiesen werden.
Der Nachweis der erfolgreichen Extraktion erfolgte ebenfalls mittels des ITS 18j/O1
Primerpaares (Abb. 4). Zur Kontrolle der Penicillium spezifischen Primer wurden
diese mit den von MoRITZ (2002) von Sansevieria spec. isolierten Penicillium-Pilzen
ebenfalls per PCR getestet (Abb. 5 u. 6). Es konnten dabei sowohl Penicillium

expansum, als auch ein weiterer Penicillium spec. detektiert werden.
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Abb. 3: Agarosegel-Elektropherese von PCR Produkten aller Ontogenesestadien
von S. linguis mittels 18j/O1 (lane 1: S. linguis L1, lane 2: S. linguis L2, lane 3: S.

linguis PP, lane 4: S. linguis P1, lane 5: S. linguis P2, lane 6: S. linguis Adult, lane X:
Kontrolle)

Abb. 4: Agarosegel-Elektropherese von PCR Produkten von Darm-Frischpraparaten
verschiedener Ontogenesestadien von S. linguis mittels 18j/O1 (lane 1: S. linguis L1,

lane 2: S. linguis L2, lane 3: S. linguis Adult, lane 4: S. linguis L1, lane 5: S. linguis
L2, lane 6: S. linguis Adult, lane X: Kontrolle)
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Abb. 5: Agarosegel-Elektropherese von PCR Produkten 11 isolierter Pilzkulturen von
S. linguis besiedelten Sansevieria spec. mittels PEF/PER (lane 1 - 9: Penicillium

expansum, lane 7 - 11: ohne Signal, lane X: Kontrolle)
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Abb. 6: Agarosegel-Elektropherese von PCR Produkten 11 isolierter Pilzkulturen von
S. linguis besiedelten Sansevieria spec. mittels ITS 212d/ITS 549 (lane 1 - 6: ohne
Signal, lane 7 - 9: Penicillium spec., lane 10 u. 11: ohne Signal, lane X: Kontrolle)

3.2. Wehrsekret des Enddarms

Die Analyse des in Methanol gelésten Extraktes von S. linguis ergab das folgende
Totalionenchromatogramm (Abb. 7). Die detaillierte Auflistung der einzelnen Kompo-
nenten erfolgt in der anschlieBenden Tabelle (Tab. 15), die graphische Darstellung

der strukturell geklarten Substanzen auf Tafel XIII.
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Abb. 7: Totalionenchromatogramm (TIC) des Extraktes von 20 adulten S. linguis in

Methanol

Tab. 15:

Kovatsindices (Kl)

Inhaltsstoffe des Extraktes adulter S. linguis mit Retentionszeiten und

Peak Substanz Retentionszeit KI
1 Heptadecadien (C17:2) 11,15 min 1672
2 Heptadecen (C17:1) 11,26 min 1679
3 Heptadecen (C17:1) 11,50 min 1694
4 Heptadecan (C17:0) 11,60 min 1700
5 Tetradecansauremethylester (C14:0-Me) 12,12 min 1733
6 Nonadecadien (C19:2) 14,22 min 1869
7 Hexadecensauremethylester (C16:1-Me) 14,81 min 1908
8 Hexadecansauremethylester (C16:0-Me) 15,12 min 1929
9 Hexadecylacetat (C16:0-OAc) 16,30 min 2009
10 Octadecadiensauremethylester (C18:2-Me) 17,55 min 2096
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11 Octadecensauremethylester (C18:1-Me) 17,64 min 2102
12 Octadecansauremethylester (C18:0-Me) 17,98 min 2126
13 Octadecadienylacetat (C18:2-OAc) 18,70 min 2178
14 Octadecenylacetat (C18:1-OAc) 18,85 min 2188
15 Octadecenylacetat (C18:1-OAc) 19,07 min 2204
16 Octadecylacetat (C18:0-OAc) 19,15 min 2210
17 Eicosadienylacetat (C20:2-OAc) 21,42 min 2378
18 Eicosenylacetat (C20:1-OAc) 21,71 min 2401

Im Extrakt wurden 18 Komponenten identifiziert, bei welchen es sich im
Wesentlichen um Essigsaureester (Acetate) langkettiger, doppelt und einfach
ungesattigter und gesattigter Fettalkohole mit Kettenlangen von 16 bis 20
Kohlenstoffatomen handelt. Die Hauptkomponente [17] ist ein, flr S. linguis bereits
als (112)-11,19-Eicosadienylacetat beschriebenes (TSCHUCH et al. 2005), doppelt
ungesattigtes Eicosadienylacetat. Bei der Komponente mit der zweitgrolten
Abundanz [16] handelt es sich um das ebenfalls schon bekannte gesattigte
Octadecylacetat (C18:0-OAc). Mit geringeren Abundanzen finden sich zwei
Octadecenylacetate [14, 15] und ein Octadecadienylacetat [13], Hexadecylacetat [9],
sowie Eicosenylacetat [18]. Auffallend sind auch zahlreiche Methylester gesattigter
und ungesattigter Fettsauren [5, 7, 8, 10, 11, 12] mit Abundanzen bis zu 35 %, die
ausschlieRlich in Ganzkorperextrakten nachgewiesen wurden. Bei Substanz [6]
handelt es sich um ein doppelt ungesattigtes Alken mit 19 Kohlenstoffatomen. In
Spuren vorhanden sind aul’erdem drei Alkene und ein Alkan mit 17
Kohlenstoffatomen [1, 2, 3, 4] und relativ kurzen Retentionszeiten. Eine Extraktprobe
wurde, wie in Kapitel 2.4.2. beschrieben, einer Derivatisierung mit DMDS unterzogen.
Dabei waren die Komponenten [1 - 4] und [14] aufgrund zu geringer Abundanzen im
Derivat nicht nachweisbar, ebenso wenig wie die Substanzen [13] und [18], deren
Retentionszeiten erst nach Ende der Gesamtlaufzeit lagen und die somit ebenfalls
nicht erfasst werden konnten. Die neu identifizierten Substanzen werden im

Folgenden naher beschrieben und charakterisiert.
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3.2.1. Aliphatische n-Alkane, n-Alkene und n-Alkadiene

Abbildung 8 zeigt das Massenspektrum des Nonadecadiens bei einer Retentionszeit
von 14,22 min. Deutlich wird ein regelmaliges Massenspektrum mit alkadien-
typischen, ausgepragten Massenpeaks bei m/z 67 und m/z 81, sowie die
dazugehorige C,Ha,3 -Serie und die CpHzno —Serie. Bei kleinen Massen fallt
weiterhin die auch fur Alkene typische C,Hz,.1 —Reihe mit einem erwarteten
Intensitatsmaximum bei dem Cjs-Fragment auf. Das Massenspektrum zeigt das
Molekilion M* 264 schwach, ebenso wie ein M-28 lon durch die Abspaltung einer

Alkylgruppe.
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Abb. 8: Massenspektrum Nonadecadien

Im Derivat konnte das Molekillion (M* 452) nicht gefunden werden. Durch das
Vorkommen von zwei Doppelbindungen sind 81 theoretische Kombinationen
moglich, die entsprechend viele Fragmente des Derivates hervorrufen konnen. In der
vorliegenden Untersuchung konnte ein deutliches m/z 61 Fragment, sowie ein

intensitatsschwacheres Fragmentionen mit m/z 187 nachgewiesen werden. Da durch
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die Derivatisierung meist ein hoher Verschmutzungsgrad vorliegt, gehen abundanz-
schwache Substanzen zum Teil im Hintergrundrauschen unter. So konnte auch in
diesem Fall aufgrund der geringen Abundanz des Nonadecadiens die Struktur nicht
zweifelsfrei geklart werden. Die vorliegenden Fragmente deuten jedoch darauf hin,
dass sich die Doppelbindungen madglicherweise an Position eins und neun befinden.

Dies wird durch das folgende Fragmentierungsschema veranschaulicht (Abb. 9).

137

HyC._ MG, |
R By

2 P S

CHy : CHy miz 452+

Abb. 9: Mdgliches Fragmentierungsschema des DMDS-Derivates des 1,9-Nona-

decadien
3.2.2. Acetate

Im Analsekret von S. linguis finden sich zwei einfach ungesattigte Cqs-Acetate. Das
Massenspektrum der derivatisierten Probe zeigt fur das Octadecenylacetat [15]
charakteristische Fragmentionen bei m/z 61, m/z 283 und m/z 343 (Abb. 9). Das
Fragmention m/z 61 ist besonders ausgepragt und erklart sich zum einen aus der
Abspaltung des Acetations (CHz - COOH) und zum anderen durch die Position der
Doppelbindung. Wie in Abbildung 10 dargestellt, lassen die gefundenen Fragment-
ionen nur die Schlussfolgerung zu, dass es sich bei der vorliegenden Substanz um
17-Octadecenylacetat handelt, die Doppelbindung also an letzter Stelle vorliegen

muss.
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Abb. 10: Massenspektrum und Fragmentierungsschema des DMDS-Derivates von

17-Octadecenylacetat

Das zweite Octadecenylacetat [14] konnte aufgrund zu geringer Abundanz in der
Derivatprobe nicht sicher nachgewiesen werden. Das Massenspektrum zeigt hier
lediglich das charakteristische Fragmention m/z 61, welches sich in der Abspaltung
des Acetations begrindet sowie ein schwaches Fragmention m/z 171. Dieses wurde
auf eine Doppelbindung an Position 9 hindeuten. Trotzdem war eine eindeutige
Bestimmung der Position der Doppelbindung auf diese Weise nicht moglich. Die
Applikation eines n-Alkanstandards und Berechnung der Retentionsindices
gestattete jedoch eine Einengung auf mdgliche Positionen. Aufgrund des linearen
Zusammenhangs zwischen Retentionszeit und Anzahl der Kohlenstoffatome der
Alkanreihe (siehe Kapitel 2.2.7.3.) ergab sich das folgende Regressionsdiagramm
(Abb. 11).
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Abb. 11: Linearer Zusammenhang von Kovatsindices und Retentionszeiten des C1s-

Cyo n-Alkanstandards

Bei der Berechnung der Kovatsindices mit Hilfe des linearen Alkanstandards wurden
vor allem bei den langerkettigen Komponenten mit mehr als 16 C-Atomen deutliche
Abweichungen erkenntlich. Durch Vergleiche mit Literaturwerten gesattigter Cqs-,
C16- und Cqg-Acetate sowie gesattigter Cq- und Cqg-Fettsduremethylester (ADAMS
1995, DE MARQUES et al. 2000, TAKACS et al. 2001) wurden deshalb zwei Geraden
angenahert (Abb. 12) und mittels einer Exponentialfunktion eine Kurve angepasst.
Davon ausgehend ergibt sich bei einer Retentionszeit von 18,85 min fur das zweite
Octadecenylacetat [14] somit ein Kovatsindex von KI=2188. Zur besseren Ubersicht
wurden fur alle gefundenen Substanzen die Kovatsindices ermittelt und in Tabelle 15

aufgelistet (siehe Kapitel 3.2.).



ERGEBNISSE 38

2400 -

2300 ~

y = 65,745x + 937,36

2200 +

2100 ~

'y = 70,313 + 863,5,

|
|
,,,,,,,,,,,,,,,, 1

2000 -

Kovatsindex

1900 -

1800 -

1700 -

1600 T T T T T T 1
10 12 14 16 18 20 22 24

m KI 1700-2009 o KI 2009-2210 Retentionszeit in min

Abb. 12: Zusammenhang von Kovatsindices und Retentionszeiten mittels
Vergleichsdaten aus ADAMS (1995), DE MARQUES et al. (2000), TAKACS et al. (2001)

zur Berechnung der Kovatsindices der Komponenten des Analsekretes von S. linguis

Nach DE MARQUES et al. (2000) wird bei einem Vergleich der Retentionsindices
einfach ungesattigter C42-, C14- und C1s-Acetate mit dem entsprechenden gesattigten
Acetat ein Zusammenhang zwischen Index und Position der Doppelbindung deutlich.
Acetate mit Doppelbindungspositionen nahe der Estergruppe haben kirzere
Retentionszeiten als die gesattigten Analoga. Dagegen eluieren Essigsaureester mit
einer Doppelbindung an den letzten vier Positionen mit ahnlichen Retentionszeiten
wie die gesattigte Substanz, Acetate mit der Doppelbindung an der vorletzten
Position sogar erst danach (Abb. 13). Davon ausgehend, dass die in der homologen
Reihe folgenden Cqg-Acetate ahnliche Eigenschaften aufweisen sollten, wurden die
Differenzen der Kovatsindices der ungesattigten C4g-Acetate aus dem Analsekret von
S. linguis entsprechend in Abbildung 13 eingetragen und die Doppelbindungs-

positionen angenahert.
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Abb. 13: Differenzen der Kovatsindices der Z- und E-Isomere einfach ungesattigter
C1i2- bis Cis-Acetate zum Kovatsindex des gesattigten Analogons (Nulllinie), im
Zusammenhang mit der Position der Doppelbindung (verandert nach DE MARQUES et
al. 2000); ebenso wurden die Kovatsindices der Komponenten [14] und [15], sowie

Oleylacetat als Referenzsubstanz (rote Markierung) eingezeichnet

Bezogen auf die Octadecenylacetate des Analsekretes von S. linguis werden flur die
Doppelbindungspositionen 14, 15 und 17 zeitnahe, nur minimal kirzere Retentions-
zeiten als das gesattigte Octadecylacetat erwartet, beziehungsweise fur das 16-
Octadecenylacetat eine langere Retentionszeit. Dies wird fur das erste Octadecenyl-
acetat [15] bestatigt, welches kurz vor dem gesattigten Octadecylacetat [16] eluiert
(AKI=-6) und dessen Doppelbindung sich an Position 17 befindet. Das zweite
Octadecenylacetat [14] besitzt eine deutlich kirzere Retentionszeit als die gesattigte
Komponente, so dass sich auch eine gro3e Differenz von -22 bezuglich der
Kovatsindices ergibt. Somit kdnnen die Positionen 13 bis 17 fur die Doppelbindung
ausgeschlossen werden und die moglichen Positionen zwischen 1 und 12 eingeengt
werden. Da das vermutete 9-Octadecenylacetat sich in diesem Bereich befindet,
wurden als Referenzsubstanzen Palmitylacetat, Stearylacetat und Oleylacetat
ebenfalls am GC/MS analysiert und deren Kovatsindices ermittelt. Dabei ergaben
sich sowohl fur das Stearyl- (KI=2210) als auch fur das Palmitylacetat (KI=2009)
Kovatsindices, die mit denen der entsprechenden Komponenten des Analsekretes

von S. linguis identisch waren (siehe Tab. 15). Der Kovatsindex des Oleylacetates
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entsprach mit KI=2189 dem Kovatsindex der Komponente [14], so dass es sich bei

dieser wahrscheinlich ebenfalls um (9Z)-Octadecenylacetat handelt.
3.2.3. Fettsauremethylester

In Methanolextrakten von ganzen S. linguis befinden sich zahlreiche gesattigte [5, 8,
12], sowie einfach [7, 11] und doppelt [10] ungesattigte Fettsduremethylester mit
Kettenlangen von 14 bis 18 Kohlenstoffatomen. Die Identifizierung der Methylester
konnte sehr eindeutig erfolgen, da zum einen durch die a-Spaltung der Carbonyl-
gruppe und zum anderen durch die B-Spaltung mit Wasserstoffwanderung
charakteristische M-31 und M-59 lonen entstehen. Ebenso zeigten sich erwartungs-
gemal deutliche Fragmentionen mit m/z 74 und m/z 87, welche sich durch die
Abspaltung der Alkylgruppe erklaren. Im DMDS-Derivat konnten fur die Komponente
[11] neben dem Molekdlion (M* 390) auch ein deutliches m/z 173, m/z 185 und ein
m/z 217 Fragment nachgewiesen werden, wodurch die Substanz als 9-Octadecen-

sauremethylester identifiziert werden konnte (Abb. 14).
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Abb. 14: Massenspektrum und Fragmentierungsschema des DMDS-Derivates von

9-Octadecensauremethylester
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Da Fettsauremethylester nur in Proben mit vollstandig in Methanol Uberschichteten
S. linguis gefunden wurden, jedoch nicht in Proben, in denen ausschliefdlich die in
Methanol aufgenommenen Sekrettropfen analysiert wurden und somit wahrscheinlich
nicht Bestandteil des Analsekretes sind, wurde von einer weiteren Untersuchung

dieser Komponenten abgesehen.

3.3. Sozialitat und Funktionsmorphismen

Die verschiedenen Ontogenesestadien von S. linguis finden sich vor allem an der
rohrenférmigen Basis der Blatter und an jungen Trieben (Tafel |, Abb. 2a, b), kdnnen
sich bei starkem Befall jedoch auch bis zu den Spitzen ausgewachsener Blatter
verteilen. Einzelne Entwicklungsstadien treten oft gehauft auf. Adulte und pra-
imaginale Stadien befinden sich in direktem Kontakt, zum Teil laufen die Tiere sogar
scheinbar unbemerkt Ubereinander. Die Ablage der Eier erfolgt innerhalb der
Aggregationen, jedoch nicht auf der Oberflache ausgewachsener Blatter, sondern
wahrscheinlich zwischen den zarten Blattern junger Triebe und im Pflanzentrichter
(Tafel I, Abb. 6). Hier befinden sich zwischen Exuvien, toten Individuen und leeren
Eihullen auch stets alle ontogenetischen Stadien (Tafel |, Abb. 3) auf engstem Raum.
Das vorherrschende Milieu hat eine sehr hohe Luftfeuchtigkeit, bzw. ist der
Blatttrichter zum Teil flussigkeitsgefullt. Die beiden im Querschnitt drehrunden,
fligellosen Larvalstadien sind ebenso wie die Metamorphosestadien nur leicht
sklerotisiert und durchscheinend gelb. Sie sind anhand der Korpergrofde leicht
unterscheidbar. Die Zweitlarven erreichen zum Zeitpunkt der Hautung zur Propuppe
die adulte KorpergroRe. Das Propuppenstadium zeigt an den Tergiten bereits die
Entstehungsorte der Fluigelscheiden und stummelférmig nach vorn gerichtete
Antennen wahrend die Antennenscheiden der beiden Puppenstadien nach hinten
gerichtet sind. Unterschiedlich lange Flugelscheiden (Puppe 1 bis zum 3.
Abdominalsegment, Puppe 2 bis zum 5. Abdominalsegment), ermoglichen ebenso
wie die beginnende dorso-ventrale Abflachung des letzten Puppenstadiums eine
deutliche Abgrenzung zwischen diesen Metamorphosestadien (Tafel |, Abb. 4).
Auffallend war eine lokomotorische Inaktivitat der Tiere, die sich zum Teil Uber
mehrere Stunden erstreckte. Begannen einzelne Tiere unterschiedlicher Stadien sich
zu bewegen, erfolgten eine Auflockerung der Aggregation und eine allgemeine

Aktivitat. Generell konnte fiir Larven eine hohere Aktivitat als fur Adulte beobachtet
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werden. Innerhalb der Ansammlungen erfolgten wiederholt lang andauernde
Kopulationen sowohl mit langfligeligen als auch mit kurzfligeligen Weibchen.
Einzelne adulte Tiere patrouillierten zum Teil in Abwehrhaltung mit hochgebogenem
Abdomen und prasentiertem Sekrettropfen an der Peripherie. Stérungen z. B. durch
mechanische Reizungen mittels eines Pinsels und Abgabe des Analsekretes flhrten
zur Zerstreuung der direkt benachbarten Tiere. Es konnte gezeigt werden, dass ein
Anstieg der Gruppengrof3e haufigeren und langeren Korperkontakt, sowie eine

Abnahme der lokomotorischen Aktivitat zur Folge hatte.
3.3.1. Sexualdimorphismus — Extraintestinales Pilzreservoir

Mit Hilfe histologischer Methoden konnte ein Sexualdimorphismus bei adulten
S. linguis nachgewiesen werden. Im hinteren Abdomenbereich befindet sich neben
Enddarm und Oviductus communis eine dorso-laterale Aussackung zwischen dem 6.
und 8. Abdominalsegment. Eine Verbindung zum Verdauungstrakt konnte nicht
nachgewiesen werden (Tafel Il, Abb. 6). Dieses extraintestinale Reservoir wurde nur
bei Weibchen nachgewiesen. Dazu wurden von verschiedenen Sansevieria-Pflanzen
alle sich darauf befindenden Tiere (n=520) abgesammelt und histologisch bearbeitet.
Nahezu alle untersuchten Weibchen (n=408) besalten dieses Reservoir, lediglich bei
funf Tieren konnte kein Reservoir gefunden werden. Hingegen konnte bei keinem der
gepruften Mannchen (n=112) eine entsprechende Bildung nachgewiesen werden.
Rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen zeigen innerhalb dieses
Reservoirs mycelartige Strukturen (Tafel Il, Abb. 7 - 8), welche ein vollstandiges
Geflecht gegliederter Pilzhyphen bilden. Im Lichtmikroskop wird das Mycel nach
Hamalaun-Eosin-Farbung hell rétlich-braun sichtbar. Tafel Ill, Abb. 1 zeigt dazu einen
Sagittalschnitt und Tafel IV, Abb. 3 den Transversalschnitt eines adulten, fertilen
Weibchens. Der Nachweis, dass es sich bei dem Mycel um einen Pilz handelt,
erfolgte mit Hilfe zweier spezifischer Farbungen. Nach Farbung mit Calcofluor®White
ST fluoreszieren die chitindsen Pilzstrukturen bei UV-Anregung hellblau (Tafel I,
Abb. 1 u. 4). Im Gegenversuch wurde gezeigt, dass diese bei Grunanregung nicht
fluoreszieren und somit eine reine Eigenfluoreszenz vernachlassigt beziehungsweise
ausgeschlossen werden kann (Tafel Il, Abb. 2 u. 4). Da durch die Anfarbung des
Chitins auch eine Fluoreszenz des Wirtstieres S. linguis bedingt war, wurden weitere

Proben mittels pilzspezifischer GomoRI-Farbung bearbeitet. Nach Behandlung mit
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Methenamid-Silbernitrat konnten hier die Pilzhyphen durch eine schwarz-braune
Farbung sichtbar gemacht werden. Tafel Il, Abb. 3 zeigt das pilzgefiillte Reservoir
eines adulten Weibchens in direkter Nahe zum Enddarm, Tafel Il, Abb. 5 ein
separiertes Pilzgeflecht. In Larval- und Metamorphosestadien von S. linguis konnte
kein solches pilzgefllltes Reservoir nachgewiesen werden. Ebenso wurden bei
histologischen Untersuchungen keine vergleichbaren Strukturen bei H. tritici, |.

spectrum, T. tabaci oder F. occidentalis gefunden.

3.3.2. Dealation, Fligelmorphismus und Sex Ratio

Innerhalb einer Aggregation sind zwei verschiedene adulte Morphen und eine dritte
sekundar entstandene Morphe differenzierbar (Tafel |, Abb. 4). Wahrend die
Fligelenden der ersten Morphe das 7. Abdominalsegment erreichen (long wings, im
weiteren Verlauf als Iw bezeichnet), enden die Fligel der zweiten Morphe bereits
zwischen 5. und 6. Abdominalsegment (short wings, im weiteren Verlauf als sw
bezeichnet). Auffallig ist das Auftreten von Individuen, deren Flugel in HOhe des
zweiten Abdominalsegmentes glatt abgeschnitten sind (cut wings, im weiteren
Verlauf als cw bezeichnet). Um die prozentuale Verteilung der Morphen im zeitlichen
Verlauf darzustellen, erfolgte die Datenerhebung Uber zwolf Monate, von Juni 2005
bis Juni 2006 und ergab folgende prozentuale Verteilung der Morphen im
Untersuchungszeitraum (Abb.15). Dargestellt ist die Anzahl aller untersuchten Tiere.
Aufgrund der standardisierten Haltung, wurden saisonale Einflisse vernachlassigt
und die Angabe der Monate erfolgt nur zur Veranschaulichung der Untersuchungs-
dauer. Mit Ausnahme des Oktobers treten in jedem Monat alle Morphen auf, wobei
die cw-Morphe, auRer im April und Juni 2006, mit im Mittel 22 £ 14 % jeweils den
geringsten Anteil aufweist. In den Monaten September 2005 und Mai/Juni 2006 kam
es zu einer auffallig starken Vermehrung und einem ausgepragten, flachen-
deckenden Befall mehrerer Pflanzen bis zu den Blattspitzen. Die Iw- und sw-Morphen
treten mit 37 £ 14 % beziehungsweise 41 £ 14 % im Mittel nahezu gleich haufig auf.

Im Untersuchungszeitraum kann kein einheitliches Muster ausgemacht werden.
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Anteil der Morphen in Prozent
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Abb. 15: Prozentuale Verteilung der Morphen innerhalb der Aggregation im Unter-

suchungszeitraum

Insgesamt wurden n=556 Individuen histologisch untersucht und die Sex Ratio der
einzelnen Morphen ermittelt (Abb. 16). Dabei wurde nachgewiesen, dass es sich bei
den cw-Tieren fast ausschlieldlich um fertile Weibchen handelt (n=109). Lediglich
zwei Tiere waren mannlich. Die Morphe der langfligligen Tiere beinhaltet ebenso
ausschlieRlich Weibchen (n=182). Die Ovarien sind vollstandig entwickelt, die Tiere
somit fortpflanzungsfahig. Innerhalb der sw-Morphe wurden sowohl fertile Weibchen
(n=102), als auch fertile Mannchen (n=96) mit jeweils voll entwickelten Gonaden
gefunden. Die Sex Ratio betragt bei diesen somit 1:1. Da zwei rein weibliche
Morphen, einer gemischtgeschlechtlichen gegenlberstehen, ergibt sich ein Gesamt-

geschlechtsverhaltnis von 1:4 (Mannchen:Weibchen).
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Abb. 16: Mittelwert der absoluten Geschlechterverteilung der sw-, Iw- und cw-

Morphen im gesamten Untersuchungszeitraum (***=p<0,0001, Chi>-Test)

Die folgende Abbildung 17 zeigt das relative Verhaltnis der Geschlechter
(Weibchen:Mannchen) im zeitlichen Verlauf. Pro Monat wurden mindestens 30
Individuen an vergleichbaren Blattstellen abgesammelt. Hierbei handelte es sich
jeweils um frische Triebe, mit einem mehrwochigen Befall. Das Geschlecht der
Versuchstiere wurde ebenfalls histologisch bestimmt. Es wird deutlich, dass die Sex
Ratio starken Schwankungen unterworfen ist. Auffallig sind die Monate Oktober und
Mai, in denen ein nahezu ausgeglichenes Verhaltnis vorherrscht. In den Ubrigen
Monaten finden sich stets mehr Weibchen als Mannchen, was vor allem in den
Monaten Juni, August und Dezember 2005, sowie Januar, Marz, April und Juni 2006
sehr deutlich wird. Besonders im August sticht ein extrem abweichender Wert von

57:1 hervor. Jedoch kann hier kein bestimmter Rhythmus festgestellt werden.
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Abb. 17: Logarithmische Darstellung des relativen Geschlechterverhaltnisses bei
S. linguis (Weibchen:Mannchen, x:1) im zeitlichen Verlauf des Untersuchungszeit-

raumes, Mannchen nicht dargestellt

Abbildung 18 zeigt die relative Geschlechterverteilung der sw-Morphe im Verlauf des
Untersuchungszeitraums. Auffallig ist ein starker Anstieg des Weibchenanteils im
August, dem ein Anstieg der Mannchen im September und Oktober folgt, wobei im
Oktober keine sw-Weibchen gefunden wurden. Im dbrigen Untersuchungszeitraum
ist das Geschlechterverhaltnis dieser Morphe ausgeglichener und betragt im Mittel
0,9:1 (Weibchen:Mannchen).
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Abb. 18: Relative Geschlechterverteilung der sw-Morphe im Verlauf des Unter-

suchungszeitraums
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Die in Abbildung 19 dargestellte Verteilung der Weibchen auf die einzelnen Morphen
im Jahresverlauf zeigt einen Anstieg des Iw-Anteils bis auf 100 % im Oktober und
einen anschlieBenden Abfall bis Januar. Dem entgegengesetzt sinkt im gleichen
Zeitraum der Anteil der sw-Morphe bis auf 0 % im Oktober. Es folgt ein langsamer
Anstieg, der im Februar bei 53 % seinen Hohepunkt findet. Danach verringert sich
der sw-Anteil wieder bis auf 16 % beziehungsweise 18 % im April und Mai, wahrend
der Anteil der Iw-Morphe wieder zunimmt. Dem Verlauf des cw-Anteils kann kein
bestimmtes Muster zugeordnet werden. Auffallig sind jedoch die Monate Oktober, mit
einem volligen Fehlen dieser Morphe und April und Juni 2006, wo die cw-Weibchen

mit 60 % den Hauptanteil stellen.
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Abb. 19: Prozentuale Verteilung der Weibchen (n=385) auf die einzelnen Sex-

morphen im Untersuchungszeitraum

Der Zusammenhang zwischen Mannchenmenge und dem Auftreten der Iw- und cw-
Weibchen wird in Abbildung 20 aufgezeigt. Es wird deutlich, dass einem Abfall der
Mannchen z. B. im August, Dezember, Januar und April ein vermehrtes Auftreten der
cw-Weibchen folgt. Ebenso zeigt ein erhdhtes Vorkommen von Mannchen im
Oktober und Mai eine gleichzeitige Verringerung der cw-Weibchen. Der Anteil der Iw-
Weibchen bleibt unabhangig von der Mannchenmenge zunachst gleich bei ca. 50 %,
fallt im Januar auf ca. 25 % ab und verbleibt so bis zum Ende des Untersuchungs-

zeitraums.



ERGEBNISSE 48

70 - 70

£ 60 - 60 €
E N
© e
S 50 A -50 A
= £
(&} [
S 40 - 40 @
N ) (&)
85 =
s N 30 - 30 ©
= e =
I o <
o 20 20 @
: £
<
.ng 10 10 _%
= ©
E 0 4 B8 i Lo &

c 3 o = = > N c o N < m c

3323828882 2823

Mannchen-sw —e— Weibchen-lw —o— Weibchen-cw

Abb. 20: Relative Anzahl der cw- und Iw-Weibchen in Prozent im Vergleich mit der
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4. Diskussion

4.1. Digestionssystem

Die ersten detaillierten Untersuchungen zur inneren Morphologie und Anatomie der
Thysanopteren datieren bereits auf Beginn und Mitte des zwanzigsten Jahrhunderts
(ANANTHAKRISHNAN 1955, KLOCKE 1926, MICKOLEIT 1961, PRIESNER 1928, SHARGA
1933, UzeL 1895). DEL BENE et al. (1991), MoRiTz (1982c, 1989d, 1997) und ULLMAN
et al. (1989) beschreiben weitestgehend Ubereinstimmend die Anatomie des
Intestinaltrakts von Vetretern der Terebrantia und weisen auf eine typische
Verlangerung des Mitteldarms durch Schleifenbildung hin. Aktuelle Studien beziehen
sich hauptsachlich auf die tragende Rolle der Thysanoptera als Tospovirusvektoren
und beleuchten vor allem den Mitteldarm-Speicheldrisen-Komplex terebranter Arten,
aufgrund des dort stattfindenden Virustransfers (z. B. DE AssIS FILHO et al. 2002,
2004, KriTzMAN et al. 2002, MoRITz et al. 2004a, NAGATA et al. 1999, 2002). Zur
Familie der Phlaeothripidae fehlen entsprechend detaillierte Arbeiten, bis auf die
Beschreibung der inneren Morphologie von drei Vertretern der Phlaeothripidae durch
ANATHAKRISHNAN (1955) und SHARGA (1933). Allerdings nehmen diese dabei keinen
Bezug auf die unterschiedlichen Lebensweisen der untersuchten Arten. Bekannt ist
jedoch, dass wie bei vielen Tieren, auch bei Insekten z. B. die Art der Ernahrung mit
Morphologie und Lange des Darmtrakts in Zusammenhang steht. So ist der
Darmtrakt des carnivoren Dytiscus marginalis L. etwa doppelt so lang wie der Koérper,
wahrend dieser beim phytophagen Melolontha melolontha FABRICIUS die
siebenfache, beim koprophagen Getrupes spec. sogar die dreizehnfache Lange

erreicht (HOFFMANN 1995).

4.1.1. Mundwerkzeuge

Untersuchungen der Kopfmorphologie unter besonderer Bericksichtigung der
Mundwerkzeuge liegen sowohl fir die Aeolothripidae (MICKOLEIT 1963, MORITZ
1982b), als auch fur die Thripidae (HUNTER & ULLMAN 1992, MoRITZ 1989b, MOUND
1971) und Phlaeothripidae (HEMING 1978, MICKOLEIT 1963, REYNE 1927) vor. Die

stechend-saugenden Mundwerkzeuge larvaler und adulter Thysanopteren ahneln
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sich und weichen stark vom fur Insenkten urspringlichen beiRend-kauenden Bautyp
ab. AuRerlich zeigt sich diese hohe Spezialisierung in einer Asymmetrie, welche sich
durch die Reduzierung der rechten Mandibel ergibt. Variationen innerhalb der
verschiedenen Thysanopteren-Familien bleiben dagegen oftmals verborgen, da sich
diese vor allem auf tieferliegende Strukturen beziehen. Die blind endende linke
Mandibel bildet stets eine typische Stechborste, welche basal mit der Kopfkapsel
verschmilzt und in einer Fuhrungsrinne aus sklerotisierter Hypopharynx, Teilen der
Stipes und Labruminnenwand verlauft. Mit Hilfe der paarigen dreiteiligen Maxillen
erfolgt die Nahrungsaufnahme, die durch Pumpbewegungen des Cibariums vermittelt
wird. Die Maxillen sind Uber den Cardo gelenkig mit der Kopfkapsel verbunden und
stellen sich von aulen als seitliche Begrenzung des Mundkegels (Stipites) dar. Die
Stipites sind distal vollstdandig vom Labium umschlossen und tragen die
Maxillarpalpen. Im distalen Teil der Maxillen verjingen sich die rinnenférmigen
Laciniae zu Stechborsten (Stilette), welche von der Hypopharynxleiste fixiert werden.
Das basal aus Post- und Pramentum und apikal aus den Paraglossae und der
Glossa gebildete Labium formt den hinteren Abschluss des Mundkegels und tragt
nebst den Labialpalpen zahlreiche Sensillen. Das asymmetrische Labrum stellt die
frontale Begrenzung des Mundkegels dar. Sein Innenrand bildet, wie eingangs
erwahnt, Mandibeltasche und Epipharynx. Da die eigentliche Mundoffnung, die so
genannte Rima oris, tief am Ende des Mundkegels hinter dem Cibarium liegt, wird
der sich davor ergebende Raum als Praoral- oder Speichelhdhle bezeichnet. Den
Boden der Hohle bildet die sklerotisierte Hypopharynx, die hautige Epipharynx
hingegen das Dach (MICKOLEIT 1963, MoRITz 1982b). In diesem Bereich sind
zahlreiche Chemosensillen lokalisiert die zur Prufung der Qualitat der Nahrung
dienen. Innerhalb der Praoralhdhle befindet sich die englumige Nahrungsrinne,
welche in das Cibarium Ubergeht und an der Rima oris unterhalb des Deuto-
cerebrums endet. Zwischen Labium und Hypopharynx befindet sich aulierdem das
sklerotisierte Salivarium, in welches die von den Labialdrisen (siehe Kapitel 4.1.3.)
produzierten Speichelsekrete abgegeben werden (Ubersichten in KIRK 1997, MORITZ
2006).

Die Mundwerkzeuge der Terebrantia und Tubulifera ahneln sich in ihrem
grundlegenden Aufbau. Unterschiede sind beispielsweise im Ausstulpmechanismus
der Mandibel (REYNE 1927), in Anzahl und Auspragung der entsprechenden
Muskulatur (HEMING 1978, MICKOLEIT 1963) und Pumpleistung wahrend der
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Nahrungsaufnahme (HEMING 1978) zu verzeichnen. Weitere Abweichungen der
Morphologie der Mundwerkzeuge ergeben sich durch die verschiedenen
Ernahrungsweisen der untersuchten Thysanopteren-Arten. Der grof3te Teil der
Thysanoptera ernahrt sich phytophag, einige wenige Arten pradatorisch. Viele
Vertreter der Phlaeothripidae saugen dagegen an Pilzhyphen oder verwerten
pilzliche Ausscheidungen und Pilzsporen (ANANTHAKRISHNAN & JAMES 1983, MOUND
1994, MOUND & PALMER 1983). In diesem Zusammenhang sind grof3e Variabilitaten in
der Form der jeweiligen Maxillarstilette hervorzuheben. Diese sind nach REYNE
(1927) bei pflanzensaftsaugenden Arten schmal, stachelfémig und steif, wahrend sie
sich bei sporenfressenden als breit, bandférmig und biegsam darstellen und
vermutlich zum Zusammenfegen und zum Transport von Sporen in den Mund
dienen. REYNE (1927) erinnert jedoch daran, dass auch bei sporenfressenden Arten
die Funktion der Mandibel als Bohrorgan erhalten bleibt. Zudem koénnen im
Unterschied zu phytophagen Arten die meist u- oder v-formigen Stilette pilz-
fressender Thysanopteren tief in den Kopf eingezogen werden (MOUND 1974, MOUND
& PALMER 1983, MOUND & MINAEI 2006, OKAJIMA 1983). Abgesehen von den Spezies
der Idolothripinae nutzen die meisten im Falllaub lebenden Phlaeothripiden zur
Nahrungsaufnahme schmale Stilette mit einem Durchmesser von 1 - 3 ym und
ernahren sich hyphensaugend oder von Ausscheidungsprodukten der Pilze (MOUND
1972, 1974, 2002, MOUND & MINAEI 2006). Ebenso sind bei vielen Phlaeothripinae
zusatzliche Strukturen, so genannte ,maxillary guides” oder ,maxillary bridges®
nachweisbar, welche die Maxillarstilette verbinden und diesen als Flhrung dienen
(MounD 1974). Demgegentber geben MOUND & PALMER (1983) fur die obligatorisch
sporenfressenden ldolothripinae parallel und weit getrennt stehende, typisch breite
Maxillarstilette mit einem Durchmesser von 5 - 10 um an. Hierbei existiert ein
Zusammenhang zwischen dem Stilettdurchmesser und der GréRe der im Darm
befindlichen Sporen, da diese hart sind und wahrend des Vorgangs der
Nahrungsaufnahme vollstandig aufgenommen werden.

In der vorliegenden Arbeit werden beim Vergleich des S. linguis mit dem
nachweislich phytosugen Phlaeothripiden H. tritici bei ersterem breitere Maxillar-
stilette nachgewiesen. Demgegeniber stellen sich die Laciniae der pflanzensaft-
saugenden Art schmaler und steifer dar. Anders als in der Literatur dargestellt,
erwiesen sich die Stilette beider untersuchter Vertreter als weit in den Kopf

rickziehbar. Da die Breite der Maxillarstilette von S. linguis deutlich unterhalb der fur
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Idolothripinae typischen Stilettbreite liegt, kann hier eine vollstandige Aufnahme von

Sporen ausgeschlossen und eine fungiphage Erndhrungsweise postuliert werden.

4 .1.2. Stomodaeum

Das Darmsystem der Thysanopteren gliedert sich, wie bei Insekten Ublich (CHAPMAN
1998), in Vorder-, Mittel- und Hinterdarm (ANANTHAKRISHNAN 1955, MoORITZ 1982c,
1989c, d, 1997, 2006, PRIESNER 1968, SHARGA 1933, ULLMAN et al. 1989).
Typischerweise befindet sich bei Insekten mit saugenden Mundwerkzeugen, vor der
Mundoéffnung liegend das Cibarium mit einer gut ausgebildeten Cibarialpumpe zur
Nahrungsaufnahme. Der daran anschlieBende Vorderdarm wird fur die meisten
Vertreter der Terebrantia und Tubulifera als englumig und lang, mit flachen, dicht
gelagerten Epithelzellen beschrieben, wobei von SHARGA (1933) fur Melanthrips
fuscus HALIDAY (Aeolothripidae) und Haplothrips distinguendus (UZzEL)
(Phlaeothripidae) auf eine im Vergleich mit Vertretern der Thripidae tendenziell
grolRere Ausdehnung in Lange und Breite hingewiesen wird. Das Lumen des
Vorderdarms ist in seiner Grofde durch ein umgebendes polygonales Muskulaturnetz
flexibel, was sich durch die Ausdehnung des Oesophagus wahrend des
Nahrungsaufnahmeprozesses erklaren lasst (MoRITz 1982c, 1997, ULLMAN et al.
1989). Bis zur Valvula cardiaca, dem Ubergang zum Mitteldarm, wird durch die
abgeflachten Epithelzellen apikal eine kutikulare Schicht produziert, was auf den
ektodermalen Ursprung des Vorderdarms hinweist (MORITz 1997). Auf Grund der
chitinésen Epikutikula wird der Vorderdarmbereich fur wasserlésliche Stoffe nahezu
impermeabel (CHAPMAN 1998). Dieser Darmbereich Ubernimmt auch bei der
Absorption von Monosacchariden, Aminosauren und Fetten meist keine Funktion
(Ubersicht in TREHERNE 1967). Auch bei den in der vorliegenden Arbeit untersuchten
Arten S. linguis, H. tritici und I. spectrum wurden vergleichbare Ergebnisse gefunden.
Bei S. linguis erweitert sich der posteriore Teil des Oesophagus deutlich und kann
somit, wie von ANANTHAKRISHNAN (1955) fur Arrhenothrips ramakrishnae Hoob und
Gigantothrips (Cercothrips) tibialis (SCHRANK) sowie MoRITz (1982c) flr Aeolothrips
intermedius HALIDAY vorgeschlagen, als kropfartig bezeichnet werden. Auch SHARGA
(1933) beschreibt fur verschiedene Thripidae den Kropf als mindestens dreimal so
breit wie den Oesophagus und gibt, homolog zu anderen flissigkeitssaugenden

Insekten, eine Funktion als Speicherorgan an. Die bei S. linguis beobachtete
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posteriore Abnahme der Epithelstarke wurde bisher nicht beschrieben (GEHLSEN &
MoRITZ 2008). CHAPMAN (1998) und MORITZ (1982c) weisen jedoch darauf hin, dass
die starke Faltung der Kropfzellen einzig im leeren Zustand vorliegt und diese durch
Ausdehnung nach einer Nahrungsaufnahme straff und abgeflacht angeordnet

erscheinen konnen.

4.1.3. Glandulae labiales

Alle bisher beschriebenen Thysanopteren besitzen in allen Ontogenesestadien
sowohl tubulare, dinnwandige Speicheldrisen, welche langs des Mitteldarms
verlaufen und vom Kopf bis ins Abdomen reichen kdnnen, als auch paarige, lobulare
Speicheldrisen (DEL BENE et al. 1991, HEMING 1978, MoORITZ 1982c, MULLER 1927,
ULLMAN et al. 1992). Diese Eigenschaft bestatigte sich in der vorliegenden
Untersuchung auch fuar S. linguis. MoORITZ (2006) weist jedoch darauf hin, dass
aufgrund der eigentlich extraintestinalen Funktion der aus dem Labialsegment
hervorgehenden Driusen diese eher als Labialdrusen zu bezeichnen sind. Die
lobularen Drisen besitzen eine ovale bis langliche Form und werden im Verlauf der
Larvalentwicklung und wahrend der Metamorphosestadien durch die Ausbildung der
Flugmuskulatur, die thorakale Verlagerung des Supraoesophagealganglions und die
Umstrukturierungen des Mitteldarms caudal in den Thorax gedrangt (MoRITz 1982c,
1988, 1989a). Dabei erfolgt bei einigen Arten wahrend des Erstlarvenstadiums sowie
kurz nach der Hautung zur Zweitlarve eine Anlagerung der Speicheldrise an den
Mitteldarm mit anschlieRenden Zelladhasionen. Bei Vektoren flur Pflanzenviren, wie
z. B. dem Tomato-spotted-wilt-Virus, erfolgt zu diesem Zeitpunkt die Ubertragung der
Viren aus dem Darm in die Speicheldrisen (MORITZ et al. 2004a, b).

DEL BENE et al. (1999) beschreiben die Labialdrisen der Thysanopteren als
typische Drisenorgane mit gro3en und organellenreichen sekretorischen Zellen. Die
lobularen Drusen bestehen hauptsachlich aus groRen, locker aggregierten Zellen,
welche durch groRe Zellkerne, zahlreiche Lipideinschlisse, Golgi-Vesikel,
Mitochondrien, Endoplasmatische Retikuli und sekretorische Versikel charakterisiert
sind (DEL BENE et al. 1999, ULLMAN et al. 1989, 1992). DEL BENE et al. (1999)
erwahnen zudem lose verbundene, granuldose Adipocyten als weiteren Zelltypus. Die
tubularen Driusen differieren von diesen durch flache Zellen mit kleinem Zellkern

(MoRiTZz 2006). Speicheldrisen mit strukturell und funktionell unterscheidbaren
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Regionen wurden auch fur verschiedene Diptera (z. B. Drosophila melanogaster
MEIGEN: ANDREW et al. 1999, Mayetiola destructor (SAY): STUART & HATCHETT 1987)
und Hemiptera (z. B. Lethocerus indicus (LEPELETIER & SERVILLE): KUMAR et al. 1995,
Peregrinus maidis (ASHMEAD): AMMAR 1986) nachgewiesen.

Die Sekrete der Speicheldrisen gelangen durch Pumpbewegungen des
Salivariums wahrend des Anstechens sowie des gesamten Stechvorgangs in die

Zellen und dienen vor allem der Erleichterung des Sauggeschehens (MoRITz 2006).

4.1.4. Mesenteron

Der Mitteldarm bildet bei den bisher beschriebenen Thysanopteren den langsten Teil
des Verdauungskanals (ANANTHAKRISHNAN 1955, MoRiTz 1982c, 1989d, 2006,
SHARGA 1933). ULLMAN et al. (1989) beschreiben die Zellmorphologie dieses
Darmabschnitts als typisches einschichtiges Epithel mit Mikrovillibesatz, wie es bei
den meisten Insekten nachweisbar ist. BILLINGSLEY & LEHANE (1996) sowie CHAPMAN
(1998) fassen hierzu die Ultrastruktur des Insektenmitteldarms Ubersichtartig
zusammen: Die meist zylinderformigen Zellen des einschichtigen Epithels liegen
einer Basallamina auf und zeigen im apikalen Bereich zahlreiche Mikrovilli zum
Zwecke der Oberflachenvergréfierung. Die Mikrovilli kdnnen mittels Actinfilamenten
verstarkt und von einer kohlenhydratreichen Glykokalyx umgeben sein. Die typische
Mitteldarmzelle zeichnet sich durch zahlreiche Golgi-Apparate, Vesikel und raue
Endoplasmatische Retikuli aus und dient neben der Produktion und Sekretion von
Verdauungsenzymen auch dem aktiven Transport und der Absorption der
Nahrungsstoffe. Durch Osmose und einen aktiven Natrium- und Kaliumtransport
mittels lonenpumpen existiert entlang der gesamten Lange des Mitteldarms ein
starker Wassertransport. Dagegen werden Monosaccharide vor allem im anterioren
Teil und Uber passive Diffusionsprozesse aufgenommen. Auch die Absorption von
Aminosauren erfolgt nicht aktiv gegen ein Konzentrationsgefalle. Das Vorhanden-
sein lipoiden Materials, welches in Zellen des anterioren Bereiches eingelagert sein
kann, deutet aullerdem auf eine hier stattfindende Fettaufnahme hin (TREHERNE
1967). Zwischen den Mitteldarmzellen sind regenerative Zellen in Krypten oder
Gruppen, so genannten Nidi, angeordnet und ersetzen abgestorbene stetig
(CHAPMAN 1998). Derartige Regenerationszellen werden von DEL BENE et al. (1991)

auch bei Frankliniella occidentalis (Thysanoptera) beschrieben. Im Cytoplasma der
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Epidermiszellen befinden sich zudem lamellenartige, von ULLMAN et al. (1989) als
~Spherocrystals“ bezeichnete Strukturen, welche den Exkretionseinschlissen der
Malpighischen Gefalde entsprechen (DEL BENE et al. 1991, MoRITz 1997, ULLMAN et
al. 1989).

Der Mitteldarm der Thysanopteren verlauft bei den bisher beschriebenen
terebranten Arten mit einer Schleife (DEL BENE et al. 1991, MoRITz 1982c, 1989d,
1997, ULLMAN et al. 1989). Der erste Mitteldarmabschnitt wird von zwei tubularen
Speicheldrisen flankiert und verlauft caudal bis zum sechsten oder siebten
Abdominalsegment (DEL BENE et al. 1991, MoRiTz 2006). Wahrend DEL BENE et al.
(1991) und ULLMAN et al. (1989) fur Frankliniella occidentalis (Thripidae) lediglich ein
einschichtiges Epithel mit zahlreichen Mikrovilli flr alle drei Regionen beschreiben,
unterscheidet MoRITz (1982c, 1989d) bei Aeolothrips intermedius (Aeolothripidae)
und bei Hercinothrips femoralis BAGNALL (Thripidae) die Mitteldarmabschnitte zudem
morphologisch. So fallen die saulenférmig ins Lumen ragenden Epithelzellen des
ersten Abschnitts mit einem starken Mikrovillibesatz und apikalen Sekretvakuolen
auf. MORITz (2006) weist aullerdem auf Doppelkernsysteme in diesem Bereich hin,
wodurch die Sekretionsleistung gesteigert werden kann. Der zweite, aufsteigende
Mitteldarmteil verlauft kranial bis zu den ersten Abdominalsegmenten zurick und
wird durch abgeflachte Zellen charakterisiert. Im erneut caudal ausgerichteten dritten
Abschnitt nehmen die Zellen wieder an Grofde zu und ragen zapfenformig in das im
Querschnitt sternformig aussehende Lumen. Ein entsprechender Darmverlauf mit
Schleife konnte in der vorliegenden Arbeit bei den untersuchten Phlaeothripiden
weder fur S. linguis (Phlaeothripinae) oder H. tritici (Phlaeothripinae) noch fir
I. spectrum (ldolothripinae) gefunden werden. In allen Fallen verlauft der
Verdauungstrakt gerade und liegt leicht gestaucht im Korper (GEHLSEN & MORITZ
2008). ANANTHAKRISHNAN (1955) weist nach Frischpraparationen von Arrhenothrips
ramakrishnae und Gigantothrips (Cercothrips) tibialis, zwei phytosugen Phlaeo-
thripiden-Arten, auf eine Darmlange hin, die annahernd der Gesamtlange des Tieres
entspricht, und unterscheidet drei Mitteldarmregionen. Auch SHARGA (1933)
beschreibt nach ahnlicher Praparationsmethode fir Haplothrips distinguendus
(Phlaeothripidae) einen im Vergleich zu verschiedenen Terebrantia-Arten kiirzeren,
jedoch breiteren Mitteldarm, der aus einem vorderen, langlichen und einem hinteren,
volumindsen Teil (,globular chamber®) besteht. Ebenso konnten bei S. linguis

deutlich zwei Mitteldarmbereiche differenziert werden, wobei der hintere stets einen
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grolkeren Umfang aufweist als der langliche vordere Teil. Denkbar ware somit, dass
es sich bezuglich des Darmverlaufs ohne Mitteldarmschleifen um ein generelles
morphologisches Merkmal der Phlaeothripidae handeln konnte, durch welches sie
sich, unabhangig von ihrer Erndhrungsweise, von den Terebrantia unterscheiden
warden.

Die bei dem pilzfressenden S. linguis beobachtete im Vorderdarm beginnende
deutliche Reduzierung der Epithelien dieses Darmanschnitts wurde bisher fur
Thysanopteren nicht beschrieben. Sowohl die generelle Verkirzung des Darms, als
auch die zusatzliche Reduzierung der Darmepithelien bei S. linguis koénnte in
Verbindung mit der allgemein sehr elementaren Morphologie und den auler-
gewohnlichen Verhaltensweisen dieser lokomotorisch duferst tragen und absolut
standorttreuen Art als weitere Anpassung an die Umweltbedingungen interpretiert
werden. Somit lielRe sich die pilzfressende Ernahrung dieser Phlaeothripidenart mit
einer generell ,energiesparenden” Lebensweise in Zusammenhang bringen.

Im Gegensatz zu Vorder- und Hinterdarm besitzt der Mitteldarm aufgrund seiner
entodermalen Herkunft keine Kutikula, jedoch wird von den Epithelzellen bei vielen
Insekten eine semipermeable, chitinhaltige, peritrophische Membran beziehungs-
weise Matrix aus relativ ungeordneten Mikrofibrillen abgeschieden. Diese kann
entweder von allen Zellen des Mitteldarmepithels (Typ |) oder nur in bestimmten
Zonen des anterioren Mitteldarms (Typ Il) produziert werden. Die Funktionen und
Strukturen der peritrophischen Membran variieren 2zwischen verschiedenen
Insektenarten und zum Teil sogar wahrend unterschiedlicher Entwicklungsstadien.
Die primaren Aufgaben liegen jedoch stets in der Umhillung der Nahrung im
Verdauungskanal. Dies bewirkt neben einer mechanischen Schutzwirkung vor einer
Abnutzung des Epithels, auch eine Barrierefunktion gegen Bakterien, Viren,
Parasiten und Toxine (Ubersichten in CHAPMAN 1998, LEHANE 1997, TELLAM 1996).
Auch Thysanopteren weisen eine ahnliche extrazellulare, membrandse Umhullung
der Nahrung auf (Bobe 1979, DEL BENE et al. 1991, KITAJIMA 1975, MORITZ 1997,
2006). Da in diesem Fall in der Umhullung jedoch keine chitindsen Bestandteile
enthalten sind, kann analog zu den Hemiptera nicht von einer echten peritrophischen
Membran gesprochen werden (LEHANE 1997, WATERHOUSE 1953). Von einer
entsprechenden Bildung einer peritrophischen Membran wurde auch fur die in der
vorliegenden Arbeit untersuchten Arten ausgegangen, doch konnte sie

lichtmikroskopisch nicht explizit nachgewiesen werden.
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4.1.5. Vasa malpighii

Ein zentrales Organ der Exkretion und Osmoregulation bei Arthropoden sind die
Malpighischen Gefale. Im einfachsten Fall flottieren die blind endenden Schlauche
frei in der Leibeshdhle oder sind dem Fettkérper angehaftet und werden komplett von
der Hamolymphe umspiilt. Sie minden am Ubergang vom Mittel- in den Hinterdarm
in den Verdauungstrakt und geben dort Exkrete und Sekrete ab, von denen ein Telil
in den Rektaldrisen wieder absorbiert wird. Viscerale Muskelzellen sorgen mittels
peristaltischer Pumpbewegungen flr deren Abtransport, kdnnen aber auch ganz
fehlen. AbschlieRend erfolgt Giber Rektum und Anus die Ausscheidung (Ubersicht in
BRADLEY 1985). BILLEN & BUSCHINGER (2000) beschreiben als spezielle Anpassung
fur Tetraponera attenuata SMITH, T. binghami (FOREL) und T. nitida (SMITH)
(Hymenoptera) zudem die Wiederverwertung des Harnsaurestickstoffs der
Malpighischen Gefalte mit Hilfe symbiotischer Bakterien. Generell variiert die Anzahl
der Malpighischen Gefalle zwischen zwei, so z. B. bei Lithobius (Chilopoda) (HENSON
1932) und einigen Coccina-Arten, und zweihundert beispielsweise bei diversen
Apidae und Blattodea (Ubersicht in EICHELBERG & WESSING 1975). Tiere mit bis zu
acht Malpighischen Gefalten werden unter dem Begriff Oligonephria zusammen-
gefasst (EISENBEIS & WICHARD 2003), zu denen somit auch die vier Malpighische
GefalRe besitzenden Thysanoptera gehdren (DALLAI et al. 1991b, KLOCKE 1926,
SHARGA 1933). Fir Aleyrodina, Aphidina und Collembola sind hingegen keine
Malpighischen GefalRe nachgewiesen: die Exkretion reguliert sich hier vor allem Uber
modifizierte Mitteldarmteile die als Filterorgane fungieren, so genannte Labial- bzw.
Maxillarnephridien, Fettkdrper und Rektum (BAHRMANN 2002, VERHOEF et al. 1979).
CICERO et al. (1995) beschreiben bei Bemisia tabaci (GENNADIUS) (Homoptera) in
diesem Zusammenhang auch ein Verschieben des Mitteldarms oder dessen Caeca
in den Thorax zur Aufnahme von Exkretionsprodukten vor Ort. Neben der Exkretion
konnen die Malpighischen Gefalle auch weitere Funktionen Ubernehmen. So
produzieren die Larven einiger Neuroptera, Coleoptera, Diptera und Ephemeroptera
mittels verschieden modifizierter Malpighischer Gefalte Spinnseide, die meist fur den
Kokonbau des Metamorphose-stadiums verwendet wird (Ubersicht in CRAIG 1997).
Der Eiparasit Mantispa spec. (Neuroptera) webt sich im letzten Larvenstadium sogar

mitsamt seiner Beute ein (REDBORG 1998). Auch Bombus atratus FRANKLIN
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(Hymenoptera) produziert ein mucoses, faseriges Sekret aus Proteinen,
Glycosaminoglucanen und anderen Polysacchariden, das wahrend des Larven-
stadiums in Form von Filamenten ausgeschieden wird (MELLO 1979). Einige Dipteren
speichern in den zu so genannten Kalkdrisen (,limeglands®) umgewandelten
anterioren Tubuli vor allem die mineralischen Exkretbestandteile (z. B. Calcium,
Magnesium, Phosphat, Carbonat) und bauen diese in die Eikokons oder
Puppenkutikula ein (z. B. Musca autumnalis DE GEER: DARLINGTON et al. 1983,
GorDOWITZ & BROCE 1983). Dagegen nutzen die in hypersalinen Gewassern
lebenden Larven von Ephydra hians SAY (Diptera) die Calciumcarbonatkonkremente
in den Kalkdrisen zur Osmoregulation (HERBST & BRADLEY 1989). Die
kryptobiotischen, xylemsaugenden Juvenilstadien der Cicadoidea und Cercopoidea
(Hemiptera) produzieren in einem proximalen, aufgeblahten Teil der Malpighischen
Gefalle ein Mucopolysaccharidsekret, welches in Verbindung mit dem extrem
wasserhaltigen Darminhalt als festigende Zementsubstanz flir den Hohlenbau
verwendet wird (RAKITOV 2002). Auf eine vergleichbare Art verstarken die Larven von
Halictus affinis SMITH (Hymenoptera) die Wande ihrer Brutzellen mit einer Mischung
aus Kot und Spinnseide. Dazu besitzen sie neben Malpighischen Gefalien, die der
Exkretion dienen, auch zwei Paar modifizierte Tubuli zur Produktion der Seidenfaden
(HIRASHIMA 1960). Larven von Chrysopa spec. (Neuroptera) produzieren in ihren
Tubuluszellen eine adhasive, proteinhaltige Klebesubstanz, welche im Hinterdarm
gespeichert und Uber den Anus abgegeben wird. Diese dient einigen
Chrysopidenlarven zur Anheftung und Verankerung am Substrat und zur
Fortbewegung (SPIEGLER 1962), andere Arten nutzen sie als Verteidigungssekret
gegen Ameisen (LAMUNYON & ADAMS 1987). Es konnte gezeigt werden, dass in
betreffendem Sekret auch Exkretionsprodukte enthalten sind, so dass dieses von
Zeit zu Zeit ausgeschieden werden muss. Eine weitere verhaltensbiologische
Funktion Ubernehmen die distalen Abschnitte der Tubuli bei Arachnocampa luminosa
(SKUSE) (Diptera), welche als biolumineszentes Organ fungieren (GREEN 1980).

Die Ultrastruktur der Malpighischen GefalRe der meisten bisher untersuchten
Insekten ist grundsatzlich @hnlich (Ubersichten in BRADLEY 1985, EICHELBERG &
WESSING 1975). An die Hamolymphseite grenzt das im Allgemeinen einschichtige
Epithel mit einer Basallamina, die als Ultrafilter fungiert und auf welche partiell feine
Muskelfasern und Tracheen aufgelagert sein konnen. Typischerweise vergrofiern

basale Membraneinfaltungen (basales Labyrinth) und apikale Mikrovilli (Blrsten-
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saum) die Oberflache der Zellen, welche intermediar meist reich mit Mitochondrien,
Endoplasmatischen Retikuli, Golgi-Apparaten, multivesikularen Kérpern und Vesikeln
versorgt sind (EICHELBERG & WESSING 1975, MEYER 1957, WALL et al. 1975, WESSING
& EICHELBERG 1969, Yu 2003). Da die Tubuli bei vielen Insekten, wie im Folgenden
beschrieben, mehrere funktionelle Abschnitte aufweisen, erfahren auch die Zellen
der einzelnen Regionen entsprechende Strukturveranderungen und weichen in Bau
oder Gehalt spezifischer Organellen vom allgemeinen Zelltypus Malpighischer
Gefalle ab. So unterscheiden WESSING & EICHELBERG (1969) bei Drosophila
melanogaster (Diptera) Anfangs-, Ubergangs- und Hauptstiick sowie einmiindenden
Ureter. Die Bildung des Primarharns durch aktive Sekretion und die intrazellulare
Entwasserung desselben erfolgt dort im distalen Anfangsstuck, anschlielRend lauft
wahrend der Ableitung des konzentrierten, kristallinen Primarharns Richtung Darm in
den Mikrovillizwischenrdumen des Ubergangsstiicks eine weitere Wasserresorption
ab. Im Verlauf dieses Transportmechanismusses durchlaufen die Zellen einen
funktionellen sowie einen strukturellen Zyklus und wechseln zwischen einem
wasserarmen und einem wasserreichen Zustand ab. Die aktive Reabsorption noch
verwertbarer Stoffe, wie z. B. Zuckern, Aminosauren und lonen folgt im langsten Teil
der Tubuli, dem Hauptstick, so dass uUber den Ureter anschlieRend Sekundarharn
zum Darm transportiert wird. Dementsprechend sind die Zellen des Anfangsstlicks
deutlich abgeflacht und weisen wenige Mikrovilli, jedoch kraftig ausgebildete
Endoplasmatische Retikuli, Golgi-Apparate und zahlreiche Vesikel auf. Die Zellen
des resorptiven Ubergangs- und Hauptstiickes besitzen hingegen stark ausgebildete
basale Labyrinthe; zahlreiche Mitochondrien sowie Konkremente und die Mikrovilli
stehen direkt mit den Endoplasmatischen Retikuli in Verbindung. Der morphologische
Wandel lasst sich besonders markant am Ureter verdeutlichen, dessen Zellen im
distalen Abschnitt denen des angrenzenden Hauptstlicks ahneln und sich danach in
proximaler Richtung dem Darmtrakt immer starker angleichen (EICHELBERG &
WESSING 1975). Eine regionale Gliederung der Malpighischen Gefalle geben unter
anderem auch SMITH & LITTAU (1960), SOHAL (1974), WALL et al. (1975) sowie
WIGGLESWORTH & SALPETER (1962) an. Eine vergleichbare regionale Zonierung wurde
fur Thysanopteren bisher nicht nachgewiesen. DALLAI et al. (1991b), KLOCKE (1926)
und ULLMAN et al. (1989) beschreiben vielmehr gleichmaRige, schlauchférmige
Rohren ohne Muskulatur, welche separat in den Darm einminden. Jedoch weisen

DALLAI et al. (1991b) bei Frankliniella occidentalis am Ubergang zwischen Tubulus
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und Darmepithel auf Zellen hin, die, ohne Organellen und mit einer apikalen
Kutikularintima Uberzogen, anscheinend keine aktive Transportfunktion ibernehmen.
Die bei einigen Arten auftretenden verschiedenen Zelltypen konnten bei
Thysanopteren bislang ebenfalls nicht nachgewiesen werden. So unterscheiden
BERRIDGE & OSCHMAN (1969) bei Calliphora erythrocephala MEIGEN (Diptera) sowie
BRADLEY et al. (1982) bei Aedes taeniorhynchus (WIEDEMANN) (Diptera) weit und
unregelmalig ins Lumen reichende Hauptzellen sowie Sternzellen, welche deren
Zwischenrdume ausfullen. Vergleichbares zeigen auch MEYRAN (1982) fur Blattella
germanica (L.) (Blattodea), TAYLOR (1971a, b) fur Carausius morosus (SINETY)
(Phasmatodea), WALL et al. (1975) fir Periplaneta americana (L.) (Blattodea), sowie
Yu (1999, 2003) fur Culex pipiens (L.) und Anopheles sinesis WIEDEMANN (Diptera).
SOHAL (1974) beschreibt bei Musca domestica L. (Diptera) im Hauptabschnitt drei
Typen von Zellen mit jeweils unterschiedlicher Organellausstattung und abweich-
endem Bau, sowie einen ausschlieB3lich im gemeinsamen Ureter der beiden Tubuli
vorkommenden Zelltypus. Dagegen findet sich bei Frankliniella occidentalis
(Thysanoptera) nur eine Art von Zellen, welche den Hauptzellen entsprechen (DALLAI
et al. 1991b, ULLMAN et al. 1989). Vergleichbar konnten in der vorliegenden Arbeit
auch fur S. linguis und H. tritici weder eine regionale Gliederung noch verschiedene
Zelltypen innerhalb der Malpighischen Gefalle nachgewiesen werden. Ob es hier
dennoch zu einer funktionellen Differenzierung kommt, oder die Sekretion des
Primarharns wie bei Aedes aegypti L. (Diptera) (RAMSAY 1951) durch alle Zellen der
Tubuli erfolgt, kann an dieser Stelle nicht mit Bestimmtheit gesagt werden.

SHARGA (1933) beschreibt bei Aptinothrips rufus HALIDAY und Haplothrips
distinguendus (Thysanoptera) schmale, maRig lange und hellboraune Malpighische
Gefalde, was in der vorliegenden Studie auch fur H. tritici gezeigt werden konnte. Die
Tubuli von S. linguis fallen jedoch als deutlich kirzer und volumindser auf und
erscheinen aufgrund zahlreicher, dunkel gefarbter Einschllsse tiefbraun. Diese bei
Insekten weit verbreiteten exkretgefullten Vesikel werden in der Literatur als
Konkremente oder ,mineral spherocrystals“ bezeichnet und wurden von DALLAI et al.
(1991b), KLOCKE (1926) und ULLMAN et al. (1989) auch fir Thysanopteren
beschrieben. Sie dienen der Speicherung konzentrisch an eine Proteinmatrix
gelagerter Harn- und Nahrungsbestandteile und verschiedener lonen (z. B. Natrium,
Calcium, Magnesium, Kupfer, Zink) und somit der Inaktivierung dieser osmotisch

wirksamen Substanzen, mithin der Wasserersparnis, da die Konkremente selbst
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keinen osmotischen oder elektrochemischen Einfluss auf die Tubuluszellen haben
(BRADLEY 1985, WESSING et al. 1992). Die Zusammensetzung der Einschlisse wird
kontrovers diskutiert, artspezifische Unterschiede sind wahrscheinlich (Ubersicht in
WALL et al. 1975). MATHEW & RAI (1976) vermuten bei Aedes aegypti (Diptera) eine
Funktion als Exkretspeicher, wahrend RYERSE (1979) dies aufgrund der Beobachtung
widerlegt, dass bei Calpodes ethlius (SToLL) (Lepidoptera) die Einschllsse nicht nur
wahrend des letzten Larvenstadiums gebildet und wahrend der Metamorphose
gespeichert werden, sondern auch im Adultstadium verbraucht werden und ihre
Anzahl mit steigendem Alter der Tiere abnimmt. Somit wird hier eher eine Funktion
im anabolischen Stoffwechsel flr die Calciumphosphat enthaltenden Konkremente
angenommen. Allerdings weist RYERSE (1978) darauf hin, dass neben den
Metamorphosestadien auch bei den Adulten anscheinend von einer generellen
Verringerung der Sekretionsrate auszugehen ist, da es zu einer Reduzierung des
Tubulusdurchmessers sowie der larval deutlich ausgepragten basalen Einfaltungen
und apikalen Mikrovilli kommt, wobei die Mitochondrien teilweise aus diesen
zuruckgezogen werden. C. ethlius besitzt zudem zusatzliche nadelformig-kristalline
Einschllisse, welche Harnsaure enthalten und ihrerseits als Exkretspeicher dienen
konnten (RYERSE 1979). Im Zusammenhang mit der oben erwahnten Maoglichkeit,
hohe Konzentrationen osmotisch wirksamer lonen mit dem geringsten maoglichen
Wasserverlust auszuscheiden, wurden fur Drosophila hydei STURTEVANT (Diptera)
zwei Arten von Exkretionseinschlissen beschrieben. Typ-l Konkremente enthalten
neben groRen Mengen an Calcium und Magnesium, auch eine hohere Quantitat
organischer Matrix als die Typ-Il Konkremente, die vor allem Kalium aufweisen. Die
distalen Abschnitte der anterioren Malpighischen Gefalle sind in den Fettkorper
eingebettet. Hier finden sich im Lumen vor allem Typ-I Konkremente. In den Ubrigen
Segmenten der anterioren aber auch in den posterioren Tubuli, welche der dorsalen
Enddarmseite anliegen, finden sich ausschlielich Typ-lIl Konkremente. Beide Typen
konnen sich zu volumindsen ,biocrystals® zusammenlagern und so den Abfluss des
Harns behindern (WESSING et al. 1992). Auch fir Rhodnius prolixus STAL
(Heteroptera) wurden sowohl intrazellulare, dunkle Konkremente in den oberen
Abschnitten der Tubuli, als auch extrazellulare, typisch konzentrische Einschllsse in
den unteren Tubulusabschnitten nachgewiesen. Erstere enthalten keine Harnsaure
und dienen wahrscheinlich den Harnsaure enthaltenden Exkretionsgranulae im

Lumen als Kristallisationskeime (WIGGLESWORTH & SALPETER 1962). Die genaue
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Zusammensetzung der Einschlisse bei S. linguis und H. tritici kann im Rahmen
dieser Studie nicht beantwortet werden. Da die Malpighischen Gefalte der
phytosugen H. tritici generell schmaler gebaut sind und weniger Konkremente
enthalten als die des mycophagen S. linguis, dessen kompakte Tubuli durch grof3e,
dunkle Konkremente auffallen, wird bei letzterem eine Speicherfunktion flr
Exkretprodukte und andere osmotisch aktive Stoffe mit dem Resultat einer
verbesserten Wasserersparnis vermutet. Eine solche Fahigkeit sollte fur pflanzen-
saftsaugende Arten wie H. tritici dagegen nicht in solchem Ausmal nétig sein. In
diesem Zusammenhang ist auch die Ausrichtung der anterioren Tubuli bei S. linguis
zu diskutieren. Alle bisher untersuchten Thysanopteren besitzen zwei Paar
Malpighische Gefalde, von denen ein Tubulus jeweils anterior im Hamocoel gelegen
den Darm begleitet und bis zu den vorderen Abdominalsegmenten reichen kann. Die
posterioren Gefalle befinden sich dagegen in raumlicher Nahe zum Hinterdarm
(SHARGA 1933, DALLAI et al. 1991b). Dabei werden den hinteren Tubuli Interaktionen
mit den osmoregulatorischen Rektalpapillen (BobDE 1977, DALLAI et al. 1991a),
zugeschrieben, so dass von den Exkretionsgefalien die dort reabsorbierten
Substanzen direkt wieder aufgenommen werden konnten, was wiederum eine
Einsparung im Wasserhaushalt mit sich bringen wirde (DALLAI et al. 1991b, MORITz
1989d). Bei der Betrachtung der Osmoregulation gilt es stets auch die
unterschiedlichen Ernahrungsweisen verschiedener Insektenarten zu beachten.
Wahrend die xylemsaugenden Cicadina und Coccina, sowie die phloemsaugenden
Aphida und Lachnida so genannte Filterkammern zur Elimination Uberschissigen
Wassers bendtigen, saugen phytophage Thysanopteren lediglich an oberflachen-
nahen Zellen. So stellen sich bei diesen, ebenso wie bei fungiphagen Arten ganzlich
andere Anspruche an eine Verminderung des Wasserverlustes. Die bei S. linguis
erstmals beobachtete Umkehrung der posterioren Tubuli nach caudal ebenfalls in die
Nahe des Hinterdarms, deutet auf eine weitere Optimierung im Sinne eines
einfachen Kryptonephridialsystems hin (GEHLSEN & MORITZ 2008). Kryptonephridial-
systeme wurden als Anpassung an Trockenheit und zum Zwecke der
Wasserersparnis vor allem flr Coleoptera (GRIMSTONE et al. 1968, KOEFOED 1971,
RAMSAY 1964, SAINI 1964), Lepidoptera (RAMSAY 1976) und Diptera (GREEN 1980)
beschrieben. Hierbei liegen die distalen Abschnitte in dichtem Kontakt dem Rektum
an und bilden zusammen mit diesem einen funktionellen Verband, wahrend die

proximalen Abschnitte frei in der Hamolymphe flottieren. Eine mehrschichtige
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perinephrische Membran trennt diesen Komplex vom Hamolymphraum. Mit Hilfe
fensterartiger Leptophragmata und gesteuertem lonentransport entsteht ein
steiler osmotischer Gradient zwischen Enddarminhalt und Endabschnitt der
Kryptonephridien, der zur Entwasserung des Faeces und somit einer hohen rektalen
Wasserabsorption fuhrt. Die direkte raumliche Nahe aller vier mit zahlreichen
Konkrementen versorgter Malpighischer GefalRe am Enddarm kdnnte auch bei S.
linguis eine entsprechende Optimierung der Wasserreabsorption aus dem Darm mit

sich bringen.

4 .1.6. Proctodaeum sowie Glandulae rectales

Auch der Hinterdarm der Insekten fallt aufgrund seiner ebenfalls embryonal-
ektodermalen Entstehung durch seine kutikulare Auskleidung auf. Meist wird eine
Unterteilung in drei Abschnitte méglich (Ubersicht in CHAPMAN 1998). Den Ubergang
zum Mitteldarm bildet der Pylorus mit der muskulosen Valvula pylorica, welche eine
Regulation des Durchtritts vom Darminhalt in den Hinterdarm ermdglicht. In diesem
Bereich munden auch die Malpighischen Gefal3e in den Darm. Es schlie3t sich das
lleum, auch Colon genannt, an, welches bei einigen holzfressenden Insektenarten
Garkammern enthalten kann (z. B. Blattodea: VOLLBRECHTSHAUSEN 1953, Isoptera:
KONIG et al. 2002, NOIRET 1995), die mit Mikroorganismen vergesellschaftet sind.
Diese produzieren als Stoffwechselendprodukte im Wesentlichen Kohlendioxid,
Methan und Acetate, welche als Kohlenstoff- und Energiequelle genutzt werden
konnen. Das Rektum schlie3t sich mit einer weiteren Ventilfalte, der Valvula rectalis,
als eigentlicher Enddarm an. Hier findet vor allem die Regulation des Wasser- und
lonenhaushalts statt. Das resorbierende Epithel stellt sich dabei entweder in Form
von meist drei bis sechs Rektalpolstern bzw. —papillen dar oder ist als Intima
organisiert. Funktionell wichtige Strukturen sind hier zahlreiche Mitochondrien, ein
ausgedehnter Interzellularraum sowie apikale Mikrovillisaume direkt unterhalb der
Intima.

Wahrend ToNKoVv (1925) und KLOCKE (1926) noch eine sekretorische Funktion
der Rektaldrusen bei Diptera, Hymenoptera und Thysanoptera voraussetzen, wird
dies von FAASCH (1936) verneint und aus diesem Grund der Begriff ,Rektalpapillen®
vorgeschlagen. WIGGLESWORTH (1932) vermutet fur Thysanura, Dermaptera,

Orthoptera, Neuroptera, Lepidoptera, Diptera, Hymenoptera, Anopleura, Siphonap-
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tera und Coleoptera bereits einen Zusammenhang zwischen den Rektaldriisen und
der Regulation des Wasserhaushalts, welcher von WALL & OSCHMANN (1975)
zusammenfassend bestatigt wird. RAMSAY (1950) sowie PHILLIPS & MEREDITH (1969)
beschreiben weiterfuhrend fur salz- und sul3wasserlebende Aedes-Larven (Diptera)
und PHILLIPS (1964) fur terrestrische Schistocerca gregaria FORSSKAL (Orthoptera)
einen aktiven lonentransport vom Rektum zur Hamolymphe sowie einen
entsprechenden osmotisch induzierten Wassertransport. BERRIDGE & GUPTA (1968)
und WESSING & EICHELBERG (1973) wiesen fur Calliphora erythrocephala (Diptera)
und Drosophila melanogaster (Diptera) in detaillierten Studien zudem eine
vergroRerte Zelloberflache, zahlreiche Mitochondrien, eine Anhaufung von Natrium in
der Kutikula sowie den Membraneinstulpungen und in direkter Nahe ATPasen nach,
womit der stoffwechselaktive Transportcharakter der Rektalpapillen unterstrichen
wird. So ist das Rektum nicht nur ein mdglicher Ort der Wasserresorption, sondern
auch der Aufnahme von Natrium-, Calcium-, Kalium-, Phosphat- und Chloridionen
sowie von Zuckern und Aminosauren (WESSING & EICHELBERG 1973). Weitere
ausfuhrliche morphologische Untersuchungen der Ultrastruktur von Rektalpapillen
wurden durch DAVIES & KING (1975) flr Nasonia vitripennis (WALKER) (Hymenoptera),
GuUPTA & BERRIDGE (1966) fur Calliphora erythrocephala (Diptera), HOPKINS (1967) fur
Aedes aegypti (Diptera), OscHMAN & WALL (1969) fur Periplaneta americana
(Blattodea), DALLAI et al. (1991b) fur Frankliniella occidentalis (Thysanoptera) und
BoDE (1977) fur weitere terebrante Thysanopteren beschrieben. Die Ultrastruktur der
Rektalpapille von Thrips spec. besteht aus vier verschiedenen Zelltypen, die einen
abgeschlossenen Hohlraum bilden. Die innere Schicht wird von vier peripheren und
einer zentralen doppelkernigen Hauptzelle gebildet, welche eine Kanalzelle umgibt.
Apikal findet sich eine aufgelagerte Kutikularschicht, darunter bildet die Zellmembran
der Hauptzellen einen Faltensaum, in den zahlreiche Mitochondrien eingelagert sind,
auffallend ist hier das Auftreten vieler multivesikularer Korper. Die beiden
transportaktiven, ebenfalls mitochondrienreichen Nebenzellen sind durch so
genannte tight junctions kontaktiert. Sie bilden die aulere Wand der Papille und
grenzen das Lumen vom Hamolymphraum ab. Vor allem der Grenzbereich zu den
Hauptzellen ist reich mit Tracheolen versorgt. Schmale Verbindungszellen umgeben
randstandig in drei bis vier Lagen die Rektalpapille und verbinden die peripheren
Hauptzellen mit dem Ubrigen Rektalepithel. Hierbei ist die Epikutikula der Intima

deutlich verdickt und flr die mechanische Festigkeit der Papille Ausschlag gebend.
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Die interstitielle Flissigkeit des Hauptzellkomplexes wird Uber die Kanalzelle zum
zentralen Hohlraum geleitet, eine offene Verbindung vom Lumen der Papille zum
Hamocoel existiert jedoch nicht (Bobe 1977). Die Anzahl der Rektalpapillen wird fur
die meisten Vertreter der Thysanoptera mit vier angegeben (DALLAI et al. 1991a,
KLOCKE 1926, MoRITz 1989d, 2006), lediglich die primitiven Aeolothripidae und
Melanthripidae besitzen funf (MoORITZ 1982c, 1997, SHARGA 1933). Die Existenz von
ebenfalls funf Rektaldrisen bei S. linguis wurde fur weitere Vetreter der
Phlaeothripidae bisher nicht beschrieben (GEHLSEN & MORITz 2008). Dass es sich
hier nicht um ein generelles Merkmal dieser Familie handelt, zeigen unter anderem
Untersuchungen an Haplothrips distinguendus, Arrhenothrips ramakrishnae und
Gigantothrips (Cercothrips) tibialis, die jeweils nur vier Rektaldrisen besitzen
(ANANTHAKRISHNAN 1955, SHARGA 1933). Die erhohte Anzahl der osmo-
regulatorischen Rektalpapillen bei S. linguis kdnnte, vor allem im Zusammenhang mit
den abweichend posterior gerichteten Malpighischen Gefallen (siehe Kapitel 4.1.5.),
auf einen adaptierten Wasserhaushalt hindeuten.

Aktuelle Studien weisen zudem eine Funktion der Rektalpapillen als Speicherort
nach. So sind diese bei Tephritiden als Pheromondepot bekannt (z. B. FLETCHER
1969, ScHULTZ & BousH 1971). Pentanextrakte von Rektalpapillen enthalten bei
Bactrocera (Dacus) dorsalis (HENDEL) (Diptera) vor allem langkettige Fettsauren,
Fettsaureethylester und Spiroacetale (PERKINS et al. 1990). NiSHIDA et al. (1988)
zeigen fur Mannchen der gleichen Art eine Speicherung zweier Phenylpropanoid-
komponenten in deren Rektaldriisen, wenn sie mit Methyleugenol gefuttert worden
sind. Dabei handelt es sich um eine antibakteriell, antifungal und auf mannliche
Tephritiden stark attraktiv wirkende Substanz. Neben der intraspezifischen Funktion
bei Aggregations- und Partnerwahlverhalten sowie Mannchen-Mannchen-Inter-
aktionen konnte auch eine allomonale, abschreckende Wirkung auf Pradatoren
(Passer montanus (L.), Aves) nachgewiesen werden. WEE & TAN (2007) bestatigen
diese Ergebnisse fur Bactrocera (Dacus) dorsalis und Bactrocera carambolae DREW
& HANcock (Diptera) und ermitteln eine grofRere Attraktivitat auf Weibchen und eine
erhdhte intrasexuelle Konkurrenzfahigkeit nach Methyleugenolkonsum. Dabei treten
zwischen beiden Arten unterschiedliche altersabhangige Reaktionen und Ver-
brauchsraten auf. KHoo & TAN (2005) weisen aulRerdem auf einen Sexualdi-
morphismus der vier Rektalpapillen bei Bactrocera papayae DREwW & HANCOCK

(Diptera) hin. Die mannlichen Organe sind nicht nur groRer, sondern auch
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muskuldser als die weiblichen und enthalten zudem mehr Mitochondrien sowie
Oltropfen wenn Methyleugenol verzehrt worden ist. Fur Weibchen und methyl-
eugenoldeprivierte Mannchen konnten diese Tropfen nicht nachgewiesen werden.
TSCHUCH et al. (2005) vermuten bei S. linguis den Enddarm als mogliches Reservoir
fir das Abwehrsekret. Ob in dieser Funktion die Rektalpapillen als Speicher, oder
auch als moglicher Syntheseort eine Rolle spielen, kann in der vorliegenden Arbeit
aber nicht eindeutig beantwortet werden.

FUr Thysanopteren liegen zahlreiche ausfuhrliche Studien Uber den Hinterdarm
vor. So beschreiben DALLAI et al. (1991a) fur Frankliniella occidentalis (Terebrantia)
ein einfaches Epithel mit dinner Kutikula, eine darunterliegende Basallamina und
darauf aufgelagerte Muskelfibern. MoRITz (1997) weist zudem auf zahlreiche
Mikrovilli hin. Die Unterteilung der einzelnen Abschnitte wird von verschiedenen
Autoren unterschiedlich angegeben. So gliedert KLOCKE (1926) den Enddarm in
einen praglandularen Teil, einen glandularen mit Rektalpapillen und einen folgenden
postglandularen Teil. SHARGA (1955) bezeichnet den tubularen praglandularen
Abschnitt dagegen als lleum und fasst glandularen und postglandularen als Rektum
zusammen. MOoORITz (1982c, 1989d, 2006) beschreibt ein kurzes schlauchartiges
lleum, welches in ein muskuldses Colon Ubergeht und vom glandularen Rektum
durch die Valvula rectalis getrennt ist. Der postrektale Bereich befindet sich im Tubus
und kann bei einigen Arten sehr lang und voluminds sein und auf diese Weise als
Speicherort, z. B. fur Analsekrete, dienen (HOWARD et al. 1983, MorITz 2006). Der
Namen gebende Tubus ist bei den Tubulifera besonders ausgepragt und fallt in der
vorliegenden Untersuchung vor allem bei I. spectrum (Phlaeothripidae) auf. Mit Hilfe
des von Borsten besetzten Tubus sind Thysanopteren in der Lage, ihre Wehrsekrete
gezielt auf potentielle Angreifer zu platzieren (HOWARD et al. 1983, LEwis 1973,
TSCHUCH et al. 2004).

4.1.7. Ernahrungsweise

MoRITz (2002) wies auf befallenen Sansevieria spec. zwei verschiedene Arten
niederer Pilze nach (Penicillium corylophilum und Penicillium expansum) und
vermutet diese als Nahrungsquelle fur S. linguis. In diesem Fall hatten eine oder
beide Pilzarten auch in den Tieren nachweisbar sein sollen. Zu diesem Zweck

wurden sowohl die verschiedenen ontogenetischen Stadien, als auch isolierte Darme
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von S. linguis auf das Vorhandensein von Penicillium-DNA untersucht. Jedoch
konnte dies mittels Penicillium spezifischer Primer nicht nachgewiesen werden.
Penicillium ist eine umfangreiche Gattung aus der Klasse der Euascomyceten, mit
Uber 250 Arten, deren Mycel aus stark verzweigten, vielkernigen und meist farblosen
Hyphen bestehen. Penicillium-Arten leben in den meisten Klimazonen als weit
verbreitete Bodenpilze und sind entsprechend oft da vorhanden, wo organisches
Material zum Abbau anfallt (CARDOSO et al. 2007). Die bekanntesten Vertreter leben
vor allem saprobiotisch auf organischen, abbaubaren Substanzen. Viele Arten
sondern aulRerdem Mykotoxine wie Patulin und Citrinin ab, die hochgiftig sein kdnnen
(CIEGLER et al. 1977, PITT et al. 2000). Die verschiedenen Arten sind sich nicht nur in
ihrer Morphologie sehr ahnlich (PITT & HOCKING 1997), sondern es herrscht auch eine
grol3e intraspezifische Variabilitat der Phanotypen, zum Beispiel bezuglich der
Kolonietextur, -groRe, oder —farbe vor. Dadurch gestattet die Nutzung morphologi-
scher Kriterien nicht immer eine einwandfreie und zweifelsfreie Klassifizierung
(FRiIsvAD 1981, FRiIsvAD & FILTENBORG 1983, PITT 1988). Die Verwendung
verschiedenster molekularere Techniken, wie zum Beispiel PCR-, RFLP-, rRNA-,
Telomerfingerprinting- oder RAPD-Analysen, ermdglicht jedoch inzwischen eine
genaue Unterscheidung bis zur Art- und Unterartebene (CARDOSO et al. 2007,
DuPONT et al. 1999, LAROCHE et al. 1995, LOBUGLIO & TAYLOR 1995, PIANZZOLA et al.
2004). Die in der vorliegenden Arbeit verwendete PCR ist auch fur Pilze eine
sensitive und schnelle Methode zur Primer-vermittelten Amplifikation spezifischer
DNA (WHITE et al. 1990, ZHou et al. 2000). BRUNS et al. (1991) stellten fest, dass
fungale ribosomale Gene bis auf Gattungsebene oder hdéher, hoch konserviert
vorliegen. Die hier benutzten, so genannten ITS1- und ITS2-Regionen (,internal
transcribed spacer regions®) sind solche nichtcodierenden, repetetiven Sequenzen,
die auch fur die Identifikation von Pilzen nutzbar sind. Diese Abschnitte entwickelten
sich zum einen schneller als andere ribosomale Gene und sind deshalb fur die
Herstellung von Primern, welche sich auf Gattungs-, Art-, oder Unterartebene
unterscheiden, nutzbar (HiLLIS & DIXON 1991, WHITE et al. 1990). Zum anderen sind
die ITS1/ITS2-Regionen meist nur zwischen 600 - 800 Basenpaare lang und liegen
in vielen Kopien vor, wodurch eine leichte Amplifikation der DNA mdglich wird
(GARDES & BRUNS 1993). Weil die ITS-Regionen von hoch konservierten Gen-
sequenzen flankiert werden, konnen theoretisch selbst Primer verwandtschaftlich

weit entfernter Organismen verwendet werden (SEVERINI et al. 1996). Zur
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Anwendung kam ein Penicillium-spezifisches Primerpaar ITS 212d/ITS 549, mit einer
erwarteten FragmentgroRe von 336 bp (PEDERSEN et al. 1997). Da aulRerdem flir den
von MoORITZz (2002) nachgewiesenen Penicillium expansum das Genom bereits
bekannt ist (YAO et al. 1990) und ein aus einer Sequenz des Polygalacturonase-
Gens entwickelter Primer, mit einer erwarteten Fragmentgréf’e von 404 bp, vorlag
(MAREK et al. 2003), konnten hier entsprechende Aussagen bezuglich der Bedeutung
von P. expansum als potentielle Nahrungsquelle von S. linguis gemacht werden.
Durch den Nachweis tierischer DNA konnte gezeigt werden, dass die
Extraktionsmethode in der vorliegenden Untersuchung erfolgreich war. Somit handelt
es sich bei P. expansum eventuell nicht um die Nahrungsgrundlage von S. linguis
beziehungsweise liegt keine exklusive Bindung der beiden potentiellen Partner vor.
Es besteht die Moglichkeit, dass sowohl auf der Pflanze, als auch im Tier weitere
Pilze vorhanden sind, die bisher nicht detektiert werden konnten, jedoch als
Nahrungsquelle in Betracht zu ziehen sind. So geben auch PEDERSEN et al. (1997)
fur z. B. Penicillium citrinum THoMm, P. janezewskii ZALESKI, P. steckii ZALESKI, P.
hispanicum FERRER-ORTEGA & RAMIREZ, P. selandiae FRISVAD, P. scabrosum
FRISVAD, P. thomii MAIRE, Eupenicillium shearii STOLK & ScoOTT, Aspergillus terreus
THOM und Scopulariopsis brevicaulis (SACCARDO) einige Arten an, die mit Hilfe des
Penicillium-spezifischen ITS 212d/ITS 549 Primerpaares nicht nachweisbar sind.
Eine definitive Klarung der im Darm und im Reservoir von S. linguis enthaltenen Pilze
bedarf somit weiterfUhrender Untersuchungen und einer Isolierung der vorliegenden
Pilzarten in Reinkultur. Da keine Einstichstellen der befallenen Sansevieria-Pflanzen
gefunden werden konnten, die Pflanze jedoch potentiell durch Hercinothrips
femoralis zu schadigen ist und auch ein Vergleich der Mundwerkzeuge mit
phytophagen Thysanopterenarten entsprechende Anpassungen an eine mycophage,
wahrscheinlich hyphensaugende Ernahrungsweise erkennen lassen, kann bei S.

linguis auch von einer solchen Lebensweise ausgegangen werden.

4.2. Chemische Okologie des Wehrsekretes

Interaktionen zwischen Organismen erfordern und bedingen Informationsaustausch.
Differenziert nach den Reizformen spielen optische und akustische Kommunikation
bei Insekten nur eine untergeordnete Rolle, wahrend taktile und vor allem

olfaktorische Kommunikation sehr weit verbreitet sind und eine wichtige Funktion
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Ubernehmen (BILLEN 2006). Grundsatzlich wird in der Chemorezeption zwischen
Geschmacks- und Geruchswahrnehmung unterschieden. Gering konzentrierte,
flichtige Substanzen, die noch weit von ihrer Quelle entfernt, vor allem mit Hilfe der
Antennen wahrgenommen werden, ordnet man dem Geruch zu, wahrend hoch
konzentrierte Substanzen, deren Wahrnehmung durch direkten Kontakt mit dem
Rezeptor erfolgt, als Geschmack bezeichnet werden. Letztere werden mittels
vielfaltiger Sensillen an Mundwerkzeugen, Beinen und Antennen mit geringerer
Empfindlichkeit, aber hoher Spezifitadt wahrgenommenen (FITTSCHEN 2001, KAIB
2003). Die uberwiegende Anzahl der Lebewesen nutzt chemische Botenstoffe, so
genannte Semiochemikalien (NORDLUND 1981), wobei zwischen intra- und
interspezifischer Verstandigung unterschieden werden muss. Interspezifisch
wirksame Substanzen werden als Allelochemikalien bezeichnet. Sie kdnnen als
Allomon entweder fir den Sender oder als Kairomon flir den Empfanger von Nutzen
sein (BROWN et al. 1970, WHITAKKER & FEENY 1970). Maoglich ist auch eine
Wirksamkeit fur Sender und Empfanger (Synomone). Als Repellentien werden nach
GATTERMANN et al. (2006) Duftstoffe bezeichnet, welche als intraspezifische
Dispersionspheromone entweder der Vertreibung von Artgenossen, oder als
interspezifische Allomone der Abwehr von Artfremden, z. B. Pradatoren dienen.
Dabei nutzen Vertreter von weit mehr als der Halfte aller terrestrischen Arthropoden-
Ordnungen solche chemischen Abwehrstoffe (WHITMAN et al. 1990). Zu beachten ist
jedoch, dass nicht alle Wehrsekrete auch Repellentien sind. Der Einsatz von Giften,
klebrigen und atzenden Sekreten oder anderen Korperflissigkeiten kann vielmehr
auch direkt schadigend auf artfremde Individuen wirken, auch wenn sich bei vielen
Zielarten durch die Ausbildung chemischer Sensoren eine sekundare Signalwirkung
entwickelt hat. 1959 pragten KARLSON & LUSCHER den Begriff Pheromon, mit
welchem von Individuen nach auf’en abgegebene Substanzen oder Substanz-
gemische bezeichnet werden, welche bei Individuen der gleichen Art eine bestimmte
Reaktion auslosen (KARLSON & BUTENANDT 1959, WILSON 1965). Diese konnen als
~Primer‘-Pheromon entweder eine physiologische Langzeitwirkung besitzen, oder als
.Releaser‘-Pheromon eine sofortige und kurzfristige Verhaltensanderung hervorrufen
(WILSON & BOSSERT 1963). Pheromone haben sehr vielfaltige Funktionen und dienen
u. a. der Nahrungssuche, Habitatwahl und dem Sexualverhalten (KaiB 2003). Doch
vor allem erfordert das Zusammenleben in sozialen Insektensystemen effektive

Verstandigungsmechanismen bei Art- und Verwandtenerkennung, Kastendeter-
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mination und der damit verbundenen Sicherstellung des Dominanzgrades sowie der
sozialen Regulation, Markierung von Wegen und Revieren, Gefahrenalarm und

Futterrekrutierung (BUSCHINGER 2003).

4.2 1. Aliphatische n-Alkane, n-Alkene und n-Alkadiene

Alkane, auch als Paraffine bezeichnet, sind gesattigte Kohlenwasserstoffe ohne
Mehrfachbindungen und bestehen ausschlie3lich aus Kohlenstoff und Wasserstoff.
Ausgehend vom einfachsten Vertreter Methan bilden sie durch Einflgen von
Methylengruppen eine homologe Reihe geradkettiger, so genannter n-Alkane.
Moglich sind das Vorhandensein weiterer Alkylreste und die Bildung verzweigter
Alkane, ebenso wie Ringschlisse der Kohlenstoffketten bei Cycloalkanen. Auf Grund
der unpolaren Kohlenstoff-Kohlenstoffbindung und der nur schwach polaren
Kohlenstoff-Wasserstoffbindung sind Alkane relativ reaktionstrage und hydrophob.
Demgegenuber sind Alkene, als ungesattigte Kohlenwasserstoffe, reaktionsfreudig.
Sie enthalten eine (Alkene), zwei (Alkadiene), oder mehrere Doppelbindungen, die
Uber Additionsreaktionen abgesattigt werden koénnen. Durch die Doppelbindung
kommt es zu einer verminderten Drehbarkeit des Molekuls und neben dem Auftreten
von Positionsisomeren, die sich in der Lage der Doppelbindung unterscheiden, zum
Vorhandensein von cis- und trans-, beziehungsweise (Z)- und (E)-Stereoisomeren, je
nachdem, auf welcher Seite sich die Substituenten befinden (MORTIMER et al. 2003).
Die Biosynthese von n-Alkanen und n-Alkenen bei Arthropoden erfolgt mittels
Kettenverlangerung verschiedener, passender Fettalkohol-CoenzymA und anschlies-
sender Decarboxylierung (HOWARD & BLomQuisT 2005). Bei den in der vorliegenden
Arbeit nachgewiesenen Alkanen und Alkenen handelt es sich um geradkettige
Kohlenwasserstoffe ohne funktionelle Gruppen. Die ungesattigten C47-Kohlenwasser-
stoffe waren nur mit geringer Abundanz im Extrakt enthalten und konnten im Derivat
nicht nachgewiesen werden, was eine weitere Bestimmung der Lage der
Doppelbindungen verhinderte. Eine modgliche Struktur des Cio-Alkadiens konnte
jedoch geklart und dieses vermutlich als 1,9-Nonadecadien identifiziert werden. Die
Angabe der Stereoisomerie war auf diesem Wege allerdings nicht méglich.

Obwohl die grollere Bedeutung der Alkane und Alkene sicherlich bei den
kutikularen, einfachen Kohlenwasserstoffen liegt (siehe Kapitel 4.2.3.), kommen

diesen auch als Bestandteil von Sekreten diverse Aufgaben zu. Unverzweigte, aber
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auch einfach oder mehrfach methylverzweigte Alkane, Alkene und Alkadiene sind vor
allem als Bestandteile des Dufour Drisensekretes bei Formiciden weit verbreitet. Die
dominante Komponente ist hier oft Undecan, mit einem Anteil von oft mehr als zwei
Dritteln. So nutzen z. B. Cataglyphis vagus (ScopoLl) und C. savignyi (DUFOUR) (ALI
et al. 1988), Messor bouveri BONDROIT, M. minor (ANDRE) (ALl et al. 1989), M.
capensis (MAYR) (BRAND & MPURU 1993), Pogonomyrmex barbatus (SMITH), P.
rugosus EMERY, P. maricopa WHEELER (HOLLDOBLER et al. 2004) und Platythyrea
cribinodis (GERSTAEKER) (MORGAN et al. 2003) alkan- beziehungsweise alkenhaltige
Dufour Drisensekrete als Spurfolgepheromon und zur Territoriumsmarkierung. Dabei
zeigen sich nicht nur art- und koloniespezifische Unterschiede der Sekret-
kompositionen, so folgen P. rugosus Arbeiter bevorzugt den Spuren von Nestange-
horigen (HOLLDOBLER et al. 2004), sondern auch Differenzen zwischen zwei
verschiedenen Arbeitermorphen von Camponotus aegypticans EMERY (ALl et al.
1988). Ferner konnen gleiche Komponenten bei nahe verwandten Arten
verschiedene, beziehungsweise keine Wirkungen besitzen. TORRES-CONTRERAS et al.
(2007) verglichen in Biotests die Reaktionen verschiedener solitar Beute machender
und in Gruppen Futter suchender Pogonomyrmex Arten auf das jeweilige Dufour
Drisensekret. Wahrend die Hauptkomponente Pentadecan bei ersteren keinen
Effekt hervorrief, nutzen letztere diese als Spurfolgepheromon. Die gegensatzliche
Moglichkeit einer Mehrfachwirkung wiesen SALZEMANN et al. (1992) fur Atta laevigata
SMITH nach. Die Arbeiter dieser Blattschneiderameise produzieren in der Dufour
Drise und der Gasterspitze ein Pheromon, welches zum einen der Reviermarkierung
und Orientierung dient und bei Arteigenen Spurfolgeverhalten auslést und zum
anderen eine Alarmfunktion innehat. Diese steigert bei ortsansassigen Tieren die
Aufmerksamkeit und Aggressivitat, wahrend Eindringlinge eine erhohte Unter-
werfungsbereitschaft zeigen. Andere Hymenopteren nutzen Alkane und Alkene zum
Markieren von Nahrungsquellen und Futterplatzen (z. B. Bombus terrestris (L.):
SCHMITT et al. 1991, GouLsoN et al. 2000, Melipona seminigra FRIESE: SCHULZ 2005).
Die maximale Aktivitat entsteht in den meisten Fallen durch das Zusammenwirken
mehrerer Komponenten. Dabei kénnen verschiedene Kombinationen auch sehr
abweichende Funktionen besitzen. Undecan als Hauptkomponente des Dufour
Drusensekretes von Paratrechina longicornis (LATREILLE) (Hymenoptera) wirkt
zusammen mit Ameisensaure als Alarmpheromon. Wird es jedoch alleine prasentiert,

steigert es die Aktivitat und wirkt im Rahmen der Futterrekrutierung als Attraktant
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(WITTE et al. 2007). Undecan ist auch die Hauptkomponente des Sekretes der
Tergaldrisen bei Tramiathaea cornigera (BROUN) und Thamiaraea fuscicornis
(BROUN) (Coleoptera) und Ubernimmt hier eine Funktion als Wehrsekret
(GNANASUNDERAM et al. 1981). Auch in den Abwehrsekreten von Bledius spectabilis
KRAATZ, Platystethus arenarius, Oxytelus piceus (L.) (Coleoptera) (DETTNER &
SCHWINGER 1982), Crepidogaster atrata PERIGNEY (Coleoptera) (EISNER et al. 2001)
und Chrysoperla carnea (STEPHENS) (Neuroptera) (ZHU et al. 2000) konnten n-Alkane
und n-Alkene als Bestandteile nachgewiesen werden. In diesem Zusammenhang
verwenden auch ectoparasitoide Hymenopteren (z. B. Cephalonomia tarsalis
(AsSHMEAD), C. waterstoni GAHAN, Anisopteromalus calandrae (HOWARD), Pteromalus
cerealellae (BOUCEK): HOWARD & BAKER 2003, Habrobracon hebetor (SAY): HOWARD
et al. 2003) entsprechende Komponenten in ihren Dufour Drisensekreten zur
Vermeidung von Superparasitismus und zusatzlicher Oviposition durch Artgenossen
auf bereits befallene Wirtstiere. Zahlreiche Lepidopteren (z. B. Coscinoptycha
improbana MEYRICK: GIBB et al. 2006, Acrolepiopsis assectella (ZELLER): LECOMTE et
al. 1998, Scoliopteryx libatrix (L.): FRANCKE et al. 2000b), aber auch Hymenopteren
(z. B. Pikonema alaskensis ROHWER: BARTELT et al. 1982, Formica lugubris
ZETTERSTEDT: WALTER et al. 1993) und Coleopteren (z. B. Tribolium confusum DU
VAL: KEVILLE & KANNOWSKI 1975) nutzen geradkettige und methylverzweigte Alkane
und Alkene als Sexualpheromon. Weibchen des Bienenwolfs Philanthus triangulum
(Hymenoptera) verwenden altersabhéangige Anderungen in der Zusammensetzung
des Sexual- und Reviermarkierungspheromon aus den Drisen des Kopfbereiches
der Mannchen auflerdem als Kriterium bei der Partnerwahl. Mittelalte Paarungs-
partner, deren Sekrete vor allem Komponenten mit funktionellen Gruppen beinhalten,
werden signifikant bevorzugt, wahrend sehr junge und alte Mannchen Uberwiegend
aliphatische Alkane und Alkene prasentieren (KALTENPOTH & STROHM 2006). Eine
unterstitzende Funktion Ubernehmen Alkane als Netzmittel fir andere Wirkstoffe. So
beschrieben ENDT & WHEELER (1971) Pentadecen als Surfactant fur die repellent
wirkenden Quinone im Abwehrsekret von Tribolium confusum. Ahnliches zeigten
REGNIER & WILSON (1968, 1969) flur Undecan als Verbreitungsmittel fir Ameisen-
saure bei Acanthomyops claviger (ROGER) und Lasius alienus (FORSTER). Eine
vergleichbare Funktion konnten nach der Kontamination moglicher Angreifer mit dem
Abwehrsekret auch die bei S. linguis vorliegenden Alkane und Alkene Ubernehmen.

Ein beschleunigtes Abdecken der Sensillen auf den Antennen der Pradatoren, vor
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allem in Verbindung mit den im Sekret enthaltenen Fettalkohol-Acetaten (siehe
Kapitel 4.2.2.) wirde die Effektivitit des Abwehrsekretes erhdhen. Aliphatische
Kohlenwasserstoffe als Bestandteile von repellenten Analsekreten bei
Thysanopteren wurden z. B. von HOWARD et al. (1987) und Suzuki et al. (2004)
nachgewiesen, darunter unter anderem ein Heptadecadien bei Vertretern der
Docessissophothripini, welches bei Holothrips yuasai KARNY auch die Hauptkompo-
nente darstellt. Dass Alkane und Alkene auch eine attraktive Wirkung vermitteln
konnen, zeigten NOORMAN & DEN OTTER (2001), die das (Z)-9-Tricosen, neben seiner
schon bekannten Wirkung als Sexualpheromon, in héheren Konzentrationen auch
als Aggregationspheromon fir Mannchen und Weibchen von Musca domestica
(Diptera) nachwiesen. Vergleichbares vermuten KRALL et al. (1999) auch fir
Cosmopepla bimaculata (THOMAS) (Heteroptera). Adulte beiden Geschlechts
produzieren ein Wehrsekret aus Tridecan (67 %), Ci2- und Cqs-Acetaten (14 %),
Alkoholen (16 %) und anderen Alkanen (<1 %), welches wahrscheinlich auch eine
Aggregationsfunktion innehat. Denkbar ware eine entsprechende Doppelfunktion
auch bei S. linguis, da beobachtet werden konnte, dass die Tiere zum Teil selbst mit
dem Analsekret kontaminiert sind. Inwieweit diese dadurch Schaden nehmen, konnte
bisher nicht geklart werden. Es kénnte somit eventuell dem erneuten
Zusammenfinden der Aggregation nach einer potentiellen Stérung dienen. Es gilt
jedoch zu beachten, dass es sich vor allem bei den Ci7-Kohlenwasserstoffen
lediglich um geringfugige Nebenkomponenten handelt. Dagegen tritt Nonadecadien
mit einer Abundanz von 15 Prozent auf, weshalb eine direkte Wirksamkeit denkbar
ware. Einige Lepidopteren nutzen diese Substanz als Attraktant. So besteht das
Sexualpheromon von Sabulodes caberata GUENEE Weibchen aus einer Mischung
von 6,9-Nonadecadien, 9-Nonadecen und Nonadecan, wobei nur ersteres
verhaltensbiologisch wirksam ist und eine Zugabe von Nonadecen oder Nonadecan
keinen synergistischen oder antagonistischen Effekt hat (MCDONOUGH et al. 1986).
Auch Szo6cs et al. (1984) identifizierten fur Alsophila quadripunctata ESPER, MILLAR et
al. (1990) fur Paleacrita vernata (PECK) und PLAR (1999) bei Operophtera fagata
(SCHARFENBERG) und Theria rupicapraria (DENIS & SCHIFFMULLER) 6(Z),9(Z)-
Nonadecadien als Bestandteil des weiblichen Sexualpheromons. BESTMANN &
VOSTROWSKY (1982) fanden bei weiblichen Bupalus piniarius (L.) im Verhaltnis von
100:5:5:5 ein Attraktantbouquet aus Epoxynonadecadien, Nonadecadien, Epoxy-

nonadecen und Nonadecatrien. Wie im letzten Beispiel sind Nonadecadiene in vielen
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Fallen nur als Nebenkomponente enthalten und isoliert nicht per se attraktiv.
Verschiedene Autoren beschreiben die Substanz als zum Teil nur in Spuren ent-
haltene Nebenkomponente des Dufour Drusensekretes verschiedener Formiciden-
Arten (CAMMAERTS et al. 1981, HERMANN et al. 1984, ALl et al. 1989, D1 TuLLIO et al.
2003, MORGAN et al. 2003). Dabei Ubernehmen Nonadecadiene im konkreten Fall
Funktionen als Alarmpheromon (Polyrhachis spec.: BROPHY et al. 1982), Spurfolge-
(Atta laevigata (SMITH): SALZEMANN et al. 1992) und Territorialpheromon (Atta
cephalotes L.: JAFFE et al. 1979). LovaQVvIST & BERGSTROM (1980) fanden aufierdem
abweichende Zusammensetzungen des Dufour Drusensekretes bei virginen
Weibchen und Koéniginnen von Formica polyctena FORSTER. Dabei unterschieden
diese sich unter anderem auch im Gehalt von Nonadecadien. Der Nachweis von
einem Nonadecadien bei Thysanopteren gelang Suzuki et al. (2004) im repellenten
Analsekret von Eugynothrips (Loepothrips) intorquens (KARNY). Aufgrund des
geringen Anteils von lediglich 5 Prozent war eine Lokalisierung der Doppelbindungen
jedoch nicht maglich.

Eine Wirkung des Nonadecadien als Sexualpheromon bei S. linguis kann mit
grol3er Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen werden, da in den Sekrettropfen adulter
Tiere keine geschlechtsspezifischen Unterschiede gefunden wurden (TSCHUCH et al.
2002a, 2004). Auch die zuvor angesprochenen Funktionen von Alkanen und Alkenen
als Spurfolgesignale, Reviermarkierungspheromon und Kennzeichnung von
Nahrungsquellen erscheint in diesem Zusammenhang nicht einleuchtend, da die
untersuchte Art Uber lange Zeitrdume deutlich ortsgebunden erscheint und neue
Wirtspflanzen nur sehr langsam besiedelt. Von MORITZ et al. (1998) beobachtete
Synchronisationen der Flugaktivitat lassen jedoch ein zumindest temporar

produziertes Aggregationspheromon vermuten, welches dieses Verhalten ermoglicht.

4.2.2. Acetate

Acetate sind die Ester der Essigsaure und somit Carbonsaurederivate. Sie kdnnen in
einer saurekatalysierten Gleichgewichtsreaktion durch Veresterung der Essigsaure
mit einem Alkohol entstehen. Dabei erfolgt zunachst die Addition des Alkohols an die
Carbonylgruppe und anschliellend eine Dehydratisierung unter Bildung des Esters
und Wasser. Das Gleichgewicht kann durch einen Uberschuss an Alkohol zur Seite

des Esters, oder durch Zugabe von Wasser zur Esterhydrolyse verschoben werden.
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In der Natur sind Acetate vor allem Produkte von Fermentationen verschiedener
organischer Materialien. So verwenden acetogene Bakterien diverse Kohlenstoff-
quellen wie Kohlendioxid, Kohlenmonoxid, Methanol, Ethanol, Format, oder auch
verschiedene Zucker, wie Glucose, Xylose und Lactat (LJUNGDAHL 1986). Diese
Fahigkeit nutzen auch verschiedene Termitenarten, welche mit Hilfe von
symbiotischen Spirochaeten im Hinterdarm Acetate als Kohlenstoff- und
Energieressource produzieren. Dabei kdnnen zum einen durch Hydrolyse von
Cellulose und anschlielende Fermentation der Glucosyleinheiten zwei Acetat-
molekile und aus dem dabei entstehenden CO; und H; direkt ein weiteres
Acetatmolekil entstehen (BRAUMAN et al. 1992, BREZNAK & SwITZER 1986,
LEADBETTER et al. 1999). Ebenso ist eine direkte, enzymvermittelte Acetatbildung
z. B. bei Periplaneta americana (Blattodea) aus Proprionat mdglich (HALARNKAR et al.
1985).

Die relative Reaktivitat von Estern ist verglichen mit anderen Carbonsaure-
derivaten gering, doch kommt ihnen eine grol3e biochemische Bedeutung zu. Viele
Ester besitzen einen charakteristischen, zum Teil angenehmen Geruch und finden
als Geruchsstoffe, Losungsmittel oder Weichmacher Verwendung. Eine wichtige
Funktion Ubernehmen Triester langkettiger Carbon- beziehungsweise Fettsauren mit
Glycerin als natlrliche Fette. Die meist gerade Anzahl der Kohlenstoffatome ergibt
sich aus der ursprunglichen Ableitung von der Essigsaure und anschlieRende
Kettenverlangerung mittels Acetyl-Coenzym A. Ester von Carbonsauren und
Fettalkoholen ab einer Kettenlange von 24 Kohlenstoffatomen sind Hauptbestand-
teile tierischer und pflanzlicher Wachse (VOLLHARDT & SCHORE 2007).

Extrem umfangreich sind die Nachweise von Essigsaureestern langkettiger
Fettsaurealkohole bei Lepidopteren, deren Sexualpheromone im Allgemeinen von
aliphatischen Cqo- bis Cy-Acetaten, Aldehyden und Alkoholen dominiert werden.
Dabei Uberwiegen gesattigte und ungesattigte (ein bis drei Doppelbindungen)
Z-Isomere (Ubersicht in WITZGALL et al. 2004). Aufgrund der Fille der Quellen sollen
diese im weiteren Verlauf in der Diskussion jedoch nicht einzeln erwahnt werden.
Acetate finden sich daruber hinaus auch als Aggregationspheromone bei diversen
Drosophila-Arten. Hierbei handelt es sich vor allem um die Komponenten (Z11)-
Octadecenylacetat (z. B. Drosophila melanogaster: BARTELT et al. 1985, D.
immigrans STURTEVANT und D. phalerata MEIGEN: HEDLUND et al. 1996, D. simulans
STURTEVANT: SCHANER et al. 1987) und (Z11)-Eicosenylacetat (z. B. Drosophila falleni
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WHEELER: JAENIKE et al. 1992, D. ananassae DOLESCHALL und D. bipectinata DUDA:
SCHANER et al. 1989a, D. malerkotliana Bock & WHEELER: SCHANER et al. 1989b),
welche von den Mannchen produziert und wahrend der Kopulation auf die Weibchen
Ubertragen werden und auf beide Geschlechter attraktiv wirken. In Biotests
(WERTHEIM et al. 2003, 2006) konnte auferdem ein positiver Einfluss der
Aggregationspheromone auf das Ovipositionsverhalten und eine anziehende
Wirkung auf Fressfeinde und Parasitoide nachgewiesen werden. Aggregations-
pheromone wurden bei Thysanopteren bisher bei Hoplothrips japonicus KARNY (HAGA
et al. 1989) und Bactrothrips brevitubus (Suzuki et al. 1990) beschrieben. Der einzige
Beweis von Acetaten als Aggregationspheromon gelang HAMILTON et al. (2005) bei
Frankliniella occidentalis. Hier findet sich in den Sternaldrisen der Mannchen ein
Gemisch aus (R)-Lavandulylacetat und Neryl-(S)-2-methylbutanoat, welches auf
beide Geschlechter attraktiv wirkt. Jedoch ist Lavandulylacetat nicht isoliert wirksam
und zeigt auch im Biotest nur einen schwachen synergistischen Effekt. Auch viele
Vertreter der Coleoptera nutzen aliphatische Essigsaureester, unter anderem als
Abwehrsekrete (z. B. Cicindelidae, Tenebrionidae, Cerambycidae), Sexualphero-
mone und Attraktants (Curculionidae, Elateridae, Scarabaeidae), sowie als Losungs-
mittel fiir andere Wirkstoffe wie Quinone oder Actinidin (Staphylinidae) (Ubersicht in
FRANCKE & DETTNER 2005).

TSCHUCH et al. (2002a, b) wiesen im Analsekret adulter und larvaler S. linguis ein
Gemisch aus gesattigten und ungesattigten Acetaten von Cqs- bis Cyo-Fettsaure-
alkoholen nach. Die Hauptkomponente wurde als (11Z)-11,19-Eicosadienylacetat
bestimmt, welches auch isoliert als Repellent wirkt (TSCHUCH et al. 2005). Die
Hauptkomponente bestatigt sich auch fur die vorliegende Arbeit. Deshalb soll im
Folgenden vor allem auf die Ubrigen Acetatkomponenten eingegangen werden.
Verschiedene Autoren beschrieben Hexadecylacetat als Bestandteil repellenter
Analsekrete von Thysanopteren z. B. bei Apelaunothrips consimilis KARNY,
Xylaplothrips inquilinus (PRIESNER), Liothrips piperinus PRIESNER, L. wasabiae HAGA
& OKAJIMA (Suzukl et al. 2004), Gynaikothrips ficorum (HOWARD et al. 1987),
Leeuwenia (Varshneyia) pasanii (MUKAIGAWA), Liothrips kuwanai (MOULTON) (Suzuki
et al. 1988) und bei Gynaikothrips ficorum in einem 1:2 Gemisch mit Pentadecan als
Hauptkomponente (Suzuki et al. 1989, 2004). (Z2)-9-Hexadecenylacetat findet sich als
Nebenkomponente bei Liothrips kuwanai (8,9 %) und L. wasabiae (2,7 %) (Suzuki et

al. 2004). Cqs-Acetate wurden aullerdem im Giftapparat bei Parischnogaster mellyi
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(SAUSSURE) (Hymenoptera) (DANI et al. 1998) und in den thorakalen Giftdrisen von
Leptoglossus clypealis HEIDEMANN und L. oppositus (SAY) (Heteroptera) gefunden
(ALDRICH et al. 1975). Gemische von Tetradecyl- und Hexadecylacetaten sind als
Abwehrsekrete weit verbreitet und finden sich z. B. bei rauberischen Cicindela
flexuosa FABRICIUS (Coleoptera) (HEFETZ et al. 1984) und stachellosen Oxytrigona
mediorufa (COCKERELL) (Hymenoptera) (CRuz LOPEz et al. 2007), wahrend
verschiedene Bombus spec. (Hymenoptera) diese als Markierpheromone verwenden
(BERTSCH et al. 2004, KULLENBERG et al. 1970, SVENSSON et al. 1977).

Haufiger finden sich jedoch unterschiedliche Gemische aus C+»- bis Cyp-Acetaten,
wie z. B. in den Dufour Drisen der Parasitoiden Bracon cephi (GAHAN) und B.
lissogaster MUESEBECK (Hymenoptera). Dabei ahnelt die Zusammensetzung mit den
Hauptkomponenten Hexadecyl-, Octadecyl- und Octadecenylacetat den Kutikular-
kohlenwasserstoffen des Wirtes Cephus cinctus NORTON (BAKER et al. 2005). Eine
Wirkung als Kairomon ist auch fur Decyl- und Dodecylacetat im fluchtstimulierenden
Alarmpheromon der Larven von Frankliniella occidentalis bekannt, welches Orius
tristicolor (WHITE) (Hemiptera) und Neoseiulus (Amblyseius) cucumeris OUDEMANS
(Acarina) zur Beutelokalisierung dient. Kommen die Pradatoren jedoch direkt mit dem
Sekret in Kontakt, tritt die Abwehrfunktion in den Vordergrund (TEERLING et al.
1993a). REGNIER & WILSON (1971) beschreiben Decyl-, Dodecyl- und Tetradecyl-
acetat in den Dufour DrUsensekreten von Formica subintegra WHEEER und F.
pergandei EMERY. Die Sklaven haltenden Ameisen nutzen diese Komponenten als
Pheromon, um Artgleiche als Verstarkung zum Beutefang anzulocken. AufRerdem
wird unter den Sklaven Panik und Zerstreuung ausgeldst. Kéniginnen und Arbeiter
von Formica sanguinea LATREILLE produzieren in der Dufour Druse Decyl- Dodecyl-
und Undecylacetat. Dabei erlaubt die Ahnlichkeit ihres Sekretes mit dem der
Beuteameisen ein schnelles Eindringen der Sklavenjager in deren Kolonie
(BERGSTROM & LOFQVIST 1968).

Die Weibchen des obligaten Brutparasiten Bombus (Psithyrus) norvegicus
SPARRE-SCHNEIDER sind in der Lage, sich beim Eindringen in das Wirtsnest, mit
einem Gemisch kutikularer C4o- bis Cjg-Acetate gegen angreifende Bombus
(Pyrobombus) hypnorum (L.) Arbeiterinnen zu verteidigen. Die Hauptkomponente ist
hier Dodecylacetat, welches auch isoliert eine stark repellente Wirkung hat (ZIMMA et
al. 2003). Cq- bis Cy-Acetate als Verteidigungssekrete wurden z. B. bei

Gastrophysa atroceana MOTSCHULSKY (Coleoptera) nachgewiesen, hier wirken sie in
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einem 1:4 (Octadecylacetat: (Z)-11-Eicosenylacetat) Gemisch gegen Lasius niger
(L.) (Hymenoptera) (SUGAWARA et al. 1978). Bei Gastrophysa viridula (DE GEER)
finden sich Octadecyl-, (Z)-11-Eicosenyl- und (Z)-13-Docosenylacetat in reproduk-
tionsstatus-, geschlechts- und altersabhangigen Anteilen (EGGENBERGER et al. 1994),
so dass sich zusatzlich zur Abwehrfunktion eine Rolle bei der intraspezifischen
Kommunikation ergibt. Auch im Verteidigungssekret der Larven von Linaeidea aenea
(L.) (Coleoptera) konnten von SUGAWARA et al. (1979) Hexadecyl-, (Z)-9-Octade-
cenyl- und (Z2)-11-Eicosenylacetat gezeigt werden. Ebenso wird das Dufour Drusen-
sekret von Myrmecia pilosula SMITH (Hymenoptera) von Ci,- bis Cyp-Acetaten
dominiert und Ubernimmt auch eine Funktion als Alarmpheromon. Dabei variieren vor
allem die Hauptkomponenten Hexadecyl-, (Z£)-9-Octadecenyl- und (Z)-11-Eicosenyl-
acetat abhangig vom geographischen Vorkommen der Versuchstiere (JACKSON et al.
1989). Repellente Cis-Acetate finden sich auch in den Dufour Driusensekreten
weiterer Hymenopteren, z. B. bei Camponotus aegyptiacus (ALl et al. 1988), Lasius
niger (ATTYGALLE et al. 1987) und Polyergus rufescens (LATREILLE) (D ETTOREE et al.
2000). KALO (1985) und KALO & NEDERSTROM (1986) entdeckten in den Ovarien von
Hylobius abietis (Coleoptera) Hexadecyl-, Octadecyl-, (Z)-9-Octadecenyl- und Eico-
sanylacetat, dabei unterscheiden sich die Konzentrationen der Komponenten im
Laufe der Paarungszeit deutlich, so dass ein Zusammenhang der Acetate mit der
intersexuellen Kommunikation naheliegt und diese eventuell auch der Protektion der
abgelegten Eier gegen Fressfeinde dienen. Cq-, Cig- und Cyo-Acetate wurden
ebenfalls in den cephalen und Dufour Drisen eusozialer, stachelloser Bienen
nachgewiesen, z. B. bei Lestrimelitta limao (SMITH) und Friseomelitta trichocerata
(FRANCKE et al. 2000a), Friseomelitta varia (LEPELETIER) (PATRICIO et al. 2003) und
Melitta haemorrhoidalis (FABRICIUS) (TENGO & BERGSTROM 1976). Melissodes
desponsa SMITH (BATRA & HEFETZ 1979) und Nannotrigona testaceicornis
(LEPELETIER) (CRUZ LOPEZ et al. 2001) verwenden verzweigte Acetate, wie Farnesyl-
und Geranylacetate, welche, ebenso wie die vorher erwahnten, art- und zum Tell
nestspezifisch sind und somit vermutlich der intraspezifischen Kommunikation im
Volk dienen.

Die Nachteile flrr ein soziales oder gregares Gruppenleben gibt ALEXANDER (1974)
neben einer vermehrten intraspezifischen Konkurrenz um Ressourcen, auch mit
einer erhdhten Wahrscheinlichkeit fur Pradation und Parasitenbefall an (siehe auch

WERTHEIM et al. 2003, 2005). TERRY (1997) postuliert, dass noch mehr als fur solitare
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Thysanopteren, vor allem flr die gregaren und sozialen Tubulifera wirksame
Abwehrsubstanzen lebensnotwendig sind und vermutet fir terebrante Arten eher
Alarmpheromone (z. B. Decylacetat und Dodecylacetat bei Frankliniella occidentalis:
TEERLING et al. 1993b, MACDONALD et al. 2003), die als Fluchtstimulatoren und
Ovipositionshemmer wirken. Dagegen konnten flr verschiedene Phlaeothripiden-
Arten, neben den bereits erwahnten Acetaten, weitere Abwehrsubstanzen nach-
gewiesen werden (z. B. Dolichodial und Hexadecylbutanoat bei Callococcithrips
fuscipennis (MOULTON): TSCHUCH et al. 2008, Perillen bei Leeuwenia (Varshneyia)
pasanii: SUZUKI et al. 1986, Mellein bei Haplothrips leucanthemi (SCHRANK): BLUM et
al. 1992, y-Decalacton bei Bagnalliella yuccae KARNY: HOWARD et al. 1983,
3-Butanoyl-4-Hydroxy-6-Methyl-2H-Pyran-2-on bei Holothrips japonicus: Suzuki et al.
1993, Tetradecansaure und Juglon bei Ponticulothrips diospyrosi HAGA & OKAJIMA:
Suzuki et al. 1995). Suzuki et al. (2000, 2004) analysierten auch die Analsekrete
diverser anderer Vertreter der ldolothripinae und Phlaeothripinae und vermuten
weitere repellente Wirkungen. Auch die gregaren Afterraupen von Pristiphora
erichsonii (HARTIG) und P. geniculata (HARTIG) (Hymenoptera) sondern bei Gefahr ein
Wehrsekret ab, welches aus Ci4-, Ci6- und Cqg-Acetaten besteht und auf das
angreifende Pradatoren mit Rilckzugsverhalten und ausgiebigem Fuhlerputzen
reagieren (DUFFIELD et al. 1990, JONSSON et al. 1988). Die nahe verwandten, aber
solitar lebenden Larven von Pristiphora wesmaeli (TISCHBEIN) produzieren die
Acetate dagegen nicht (JONSSON et al. 1988). BOEVE (1991) zeigte Ahnliches bei
weiteren Tenthrediniden. Auch hier hat das Dolichodial enthaltende, abschreckende
Ventraldriisensekret der gregar lebenden, aposematischen Craesus septentionalis
L.-Larven einen deutlich starkeren Effekt auf angreifende Myrmica spec. als das der
solitaren Schwesternart C. varus (VILLARET).

Einige wehrhafte Tiere sind in der Lage mittels aposematischer Signale
angreifende Pradatoren abzuschrecken. HENRIKSON & STENSON (1993) geben ein
solches Beispiel fur ein ausgepragtes aposematisches Verhalten. Die auffallig dunkel
gefarbten Gyrinus aeratus STEPHENS (Coleoptera) leben tagsuber in Aggregation von
bis zu mehreren hundert Individuen auf offenen Wasserflachen. Sie sind somit fur
potentielle Fressfeinde leicht zu erkennen, jedoch durch die Produktion eines
hocheffektiven, giftigen Abwehrsekretes abgesichert. Somit ergibt sich aus der
auffallenden Gruppierung der Tiere wiederum eine starke Signalwirkung, die

modgliche Angreifer davon abhalt, sich der ungenielbaren Beute zu nahern
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(GUILFORD 1990). Nach GATTERMANN et al. (2006) legen die Weibchen von
aposematischen Insekten ihre Eier zudem haufig in lokalen Clustern ab. Auch die
hier untersuchte Art S. linguis, lebt in individuenreichen, dichten Aggregationen,
welche sich zum Teil exponiert bis zu den Blattspitzen ziehen und positioniert seine
Eier in Ansammlungen. Zudem fallt eine lokomotorische Tragheit auf, die eine
schnelle Flucht als Verteidigungsverhalten bei Angriffen eher unwahrscheinlich
erscheinen lasst. Somit sind die Moglichkeit und die Notwendigkeit einer wirksamen
Abwehr bei dieser Art einleuchtend. TscHUCH et al. (2005) konnten bereits fur die
Hauptkomponente des Analsekretes von S. linguis, Eicosadienylacetat, in Biotests
eine stark repellente Wirkung gegen Myrmica rubra (L.) nachweisen. Cs- und Cysg-
Acetate sind wasserunlosliche Surfactants, welche aufgrund einer geringen
Oberflachenspannung auf Oberflachen schnell verlaufen und einen geschlossenen
Film bilden (KARKARE et al. 1993). Die Pradatoren von Thysanopteren (z. B. Ameisen
und Milben) orientieren sich hauptsachlich olfaktorisch und kommen so
wahrscheinlich vor allem mit ihren Antennen in Kontakt mit dem Abwehrsekret. So
beschreiben u. a. BAKKER & SABELIS (1989), BLuM et al. (1992) HOWARD et al. (1983,
1987) und TERRY (1997) Rulckzugsverhalten und ausgiebiges Fuhlerputzen bei
kontaminierten Angreifern. Bei S. linguis ist das bis zu einer Temperatur von 32 °C
feste, gesattigte Stearylacetat (Mc GEER et al. 1952) in der flissigen Haupt-
komponente (112)-11,19-Eicosadienylacetat gelost (TSCHUCH et al. 2004). In diesem
Zusammenhang konnte der von TSCHUCH et al. (2004) geschatzte Schmelzpunkt von
ca. -3 °C mittels einer Schmelzpunktbestimmung auf -15 °C berichtigt werden
(GEHLSEN et al. 2008). Da der Schmelzpunkt des Stearylacetates bei 32 °C
beziehungsweise 306 K liegt (Mc GEER et al. 1952) und sich die Schmelztemperatur
bei einer Verschiebung der Doppelbindung zur Allylgruppe um circa -3 K erniedrigt
(DUHAMEL 1963, StuBBS & SMITH 1984), wurde der Schmelzpunkt des 17-Octa-
decenylacetates auf circa 29 °C geschatzt. Somit handelt es sich bei diesem um eine
bei Raumtemperatur feste Substanz. Oleylacetat besitzt dagegen einen
Schmelzpunkt von -16 °C bis -17 °C (PHILLIPS & VISWANATHA 1967), so dass diese
Komponente bei Raumtemperatur als Flussigkeit vorliegt. So kann fur Stearylacetat
und 17-Octadecenylacetat eine Wirkung im Sinne einer Dampfdruckerniedrigung
vermutet werden. Nachdem das Sekret auf den Angreifer verbracht wurde und das
ungesattigte Eicosadienylacetat sowie das Oleylacetat verdampft sind, verbleiben

das Stearylacetat und das 17-Octadecenylacetat dort auf den Sensillen und
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verkleben diese. TSCHUCH et al. (2005) vermuten ferner zusatzliche Veranderungen
der Substanzen und eine Steigerung der Wirksamkeit durch UV-Licht oder Ozon. Die
dabei entstehenden festen Epoxide und Oligomere konnten so noch lang
anhaltender haften (ARNDT et al. 1996, PANADES et al. 1989). Zusatzlich zum direkten
abschreckenden Effekt, wirden derartig funktionsunfahig gemachte Chemosensillen
aullerdem eine weitere Orientierung der Pradatoren bezuglich Beuteerkennung und
—lokalisation verhindern.

Die eingangs beschriebene Moglichkeit einer Wirkung der Acetate als
Sexualpheromon scheint bei S. linguis nicht wahrscheinlich zu sein, da zum einen
keine geschlechtsspezifischen Unterschiede der Analsekrettropfen vorhanden sind
(TsCHUCH et al. 2002a) und zum anderen durch die hohe Dichte der in Aggregationen
lebenden Adulten (MoORITz et al. 1998, 2004d), nur kurze Distanzen Uuberbruckt
werden mussen und keine weit reichenden Sexuallockstoffe noétig sein sollten (TERRY
1997). Da fur die Hauptkomponente bereits ein repellenter Effekt nachgewiesen
wurde, sollte die Funktion der Gbrigen Acetate ebenfalls abschreckend sein. Denkbar
ware sowohl eine unterstitzende Wirkung als Netzmittel fur das Octadecyl- und das
Eicosadienylacetat, als auch eine eigenstandige, den Gesamteffekt verstarkende,

repellente Wirkung der einzelnen Komponenten.

4.2.3. Fettsauremethylester

Die vorliegenden Tetradecansaure-, Hexadecansaure-, Hexadecensaure-, Octa-
decansaure-, 9-Octadecensaure- und Octadecadiensauremethylester sind Carbon-
saurederivate, die durch die Veresterung eines Methylalkohols mit der Carboxyl-
gruppe einer langkettigen Fettsaure entstehen. Als Bestandteile von natirlichen
Fetten weisen die Carbonsauren stets eine gerade Kohlenstoffanzahl auf, da sie aus
Acetyl-Coenzym A Einheiten synthetisiert werden. Die Doppelbindungen liegen meist
isoliert und in cis-Form vor (LATSCHA et al. 2002). Aufgrund der Polaritat der
Carbonylgruppe besitzen Methylester eine hohe Reaktivitdt, wobei sowohl der
Carbonylsauerstoff als auch der gesattigte Sauerstoff des Esters als funktionelles
Zentrum fungieren kénnen (MCLAFFERTY & TURECEK 1995).

Die wahrscheinlichste Maoglichkeit, dass es sich bei den aus S. linguis
extrahierten Fettsauremethylestern um biologisch nicht wirksame Substanzen

handelt, wird durch Folgendes verdeutlicht: FITTSCHEN (2001) konnte bei
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Untersuchungen von Methanolextrakten der Nordseekrabbe Crangon crangon (L.)
(Crangonidae, Decapoda) ebenfalls zahlreiche gesattigte und einfach und doppelt
ungesattigte Methylester mit Kettenlangen von 14 bis 20 Kohlenstoffatomen
nachweisen, die jedoch nicht Bestandteil der Kutikula sind und vermutet eine
spontane  Methylierung der entsprechenden Fettsduren aufgrund eines
Uberschusses des Lésungsmittels. Vergleichbare Ergebnisse wurden auch fir
Rotalgenextrakte publiziert. So zeigten auch GUERRIERO et al. (1990) spontane
Veresterungen in Extraktgemischen von Lithothamnion corallioides (MAERL) und
Lithothamnion calcareum (PALLAS) (Rhodophyta) in Ethanol. Da auch in den
vorliegenden Untersuchungen Methanol als Losungsmittel zum Einsatz kam, liegen
sowohl spontane Reaktionen der Fettsdurekomponenten des Sekretes oder der
Kutikularkohlenwasserstoffe im Bereich des Moglichen.

Obwohl die Methylester bei S. linguis nicht Bestandteil des Analsekretes sind,
kann eine Beteiligung der Komponenten an inter- und intraspezifischer Verstandi-
gung nicht vollig ausgeschlossen werden. Methylester generell sind innerhalb der
chemischen Kommunikation der Arthropoden vorhanden und kdnnen verschiedene
Funktionen Ubernehmen. So sind im Spurfolgepheromon von Reticulitermes
lucifugus grassei CLEMENT Arbeitern (Isoptera) Tetradecansaure- und Octadecan-
sauremethylester als Nebenkomponente enthalten (WoBST et al. 1999). Die
wehrhaften Larven von Abananote hylonome DOUBLEDAY (Lepidoptera) verteidigen
sich mittels eines Repellents aus den so genannten Nackendrisen gegen Ameisen
der Art Camponotus rufipens (FABRICIUS), wobei vor allem die spaten Larvenstadien
und gréRere Ansammlungen eine hohere Uberlebensrate zeigen, da dann die
Konzentrationen der Abwehrsubstanzen grol3 genug sind. Dabei sind Hexadecan-
saure- und Octadecansauremethylester Bestandteile des Sekretes. Die in der
gleichen Studie untersuchten Erstlarven von Dione junio (CRAMER) (Lepidoptera)
besitzen dagegen keine Repellentwirkung, was durch das Fehlen von Methylestern
in den Abwehrsekreten begrindet wird (OSBORN & JAFFE 1998).

Auch eine Funktion als Sexualpheromon wurde bereits 1973 von KARLSON &
SCHNEIDER in ihrem Ubersichtwerk fiir Acanthoscelides obtectus (SAY) (Coleoptera)
beschrieben. Methanolextrakte der Spinnseide von Cupiennius salei KEYSERLING
(Arachnida) werden von den gesattigten Tetradecansaure- bis Eicosansauremethyl-
estern, sowie den entsprechenden ungesattigten Fettsduremethylestern dominiert

und dienen ebenfalls als Sexualpheromon dem Anlocken der Mannchen (PAPKE
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2000, TicHY et al. 2001). Auch die Kontaktsexpheromone weiterer Arachniden
beinhalten komplexe Gemische verschiedener Fettsauren und Methylester (SUTER &
HIRSCHHEIMER 1986, SCHULZ & TOFT 1993).

Ein weiterer Effekt ergibt sich aus der antimikrobiellen Wirkung einiger
aromatischer Carbonsauren. So nutzen wasserbewohnende Kafer der Dytiscidae,
Noteridae und Haliplidae (MAscHwITZ 1967, DETTNER 1985), Pleidae, Naucoridae und
Corixidae (KovAc & MascHwiTz 1989, 1990) das Sekret der so genannten
Pygidialdruse zur Protektion gegen Mikroorganismen. DETTNER & SCHWINGER (1977)
wiesen im Pygidialdrisensekret von Agabus melanarius AUBE (Dytiscidae) unter
anderem 3,4-Dihydroxybenzoesauremethylester und p-Hydroxybenzoesauremethyl-
ester nach.

Da die verschiedenen gesattigten und einfach ungesattigten Methylester bei S.
linguis ausschlieBlich in Ganzkorperextrakten nachgewiesen wurden, nicht jedoch in
den untersuchten Sekrettropfen, wird vermutet, dass diese Komponenten nicht zum
eigentlichen Analsekret der Versuchstiere gehoren, sondern eventuell aus der
Kutikula herausgelost wurden. Die bedeutende Rolle verschiedener langkettiger
Kohlenwasserstoffe als Hauptbestandteil kutikularer Lipide bei Insekten ist seit
langem bekannt und wird von HOWARD (1993) zusammenfassend dargestellt. Die
primare Aufgabe der Kutikula beinhaltet die Regulation des Wasserhaushalts,
Verdunstungsschutz und Schutz vor Mikroorganismen. Die sekundare Wirkung ergibt
sich aus der Funktion als Pheromon, Kairomon und Repellent (siehe auch HOWARD &
BLomauisT 1982, 2005, SINGER 1998). So dienen diese nicht nur der art- (z. B.
Reticulitermes speratus (KOLBE), R. grassei, R. banyulensis (CLEMENT): TAKAHASHI &
GAssA 1995), kolonie- bzw. nest- (z. B. Polistes metricus SAY: ESPELIE et al. 1990),
oder kastenspezifischen (z. B. Reticulitermes virginicus (BANKS), R. flavipes KOLLAR):
HowARD et al. 1982, Apis mellifera L.: FROHLICH et al. 2001) Erkennung, sondern
auch als geschlechts-, reproduktionsstatus- und alterstypisches Unterscheidungs-
merkmal (z. B. Polistes dominulus (CHRIST): BONAVITA-COUCOURDAN et al. 1991,
Harpegnathos saltator (JERDON): LIEBIG et al. 2000, Diacamma ceylonense EMERY:
CUVILLIER-HOT et al. 2001), sowie als Spurfolge- (z. B. Vespula vulgaris (L.), Vespa
crabro L.: STEINMETZ et al. 2002, 2003) und Sexpheromon (z. B. Musca domestica:
ROGOFF et al. 1964, Glossina morsitans WIEDEMANN: LANGLEY et al. 1975, Aleochara
curtula (Goeze): PEscHKE 1987, Drosophila mojavensis LOFDAHL: HOWARD 1993,
Gryllus bimaculatus DE GEER: TREGENZA & WEDELL 1997). Die z. T. komplexen
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Gemische bestehen aus unverzweigten, langkettigen Alkanen und Alkenen, ver-
zweigten Mono-, Di-, Tri- und Tetramethylalkanen, Fettsauren, Alkoholen, den
entsprechenden Estern, sowie Sterolen, Glyceriden und Aldehyden (BLOMQUIST et al.
1987, Lockey 1988). In den differierenden Kutikularprofilen von reproduktions-
inaktiven Arbeitern und fertilen Individuen von Harpegnathos saltator wiesen LIEBIG
et al. (2000) neben gesattigten und einfach ungesattigten C4s- und Cqs-Fettsauren
auch deren Methylester nach. Da diese im Extrakt jedoch nur einen geringen Anteil
ausmachten, wurden sie im Verlauf nicht weiter analysiert und diskutiert. Eine
entsprechende Mitwirkung bezlglich der Kastenerkennung bei H. saltator ist jedoch
nicht auszuschliel3en.

Untersuchungen zweier sympatrischer Spinnenarten Tegenaria domestica
(CLERCK) und Tegenaria pagana (KOCH) ergaben, dass in der polaren Fraktion von
Ganzkorperpentanextrakten unter anderem Cq4-, C16- und Cqg-Fettsauremethylester
vorhanden waren. Dabei besitzen attraktive T. domestica-Weibchen, verglichen mit
unattraktiven Weibchen signifikant weniger Methylester und mehr Saurekompo-
nenten. In Biotests konnte auflerdem demonstriert werden, dass die Dauer des
Korperkontakts zwischen Mannchen und Weibchen bei beiden Arten nach
Applikation der unpolaren Fraktion signifikant kirzer war, als nach der Applikation der
Methylester enthaltenden polaren Fraktion oder des Gesamtextraktes (TRABALON et
al. 1997). Unverpaarte, solitare Tegeneria atrica (KOcH) -Weibchen nutzen ihr in eine
spezielle Fettmatrix eingebettetes Netz zum Anlocken von Paarungspartnern.
Pentanextrakte sowohl von Netzen und auch von Weibchen enthielten neben
Alkanen, Alkoholen und freien Fettsduren auch gesattigte und ungesattigte Fett-
sauremethylester. Biotests zeigten eindeutig, dass sowohl die aus Netzen und
Kutikula extrahierten Methylester, als auch ein synthetischer Octadecansaure-
methylester als Attraktant wirken und mannliches Paarungsverhalten hervorrufen
(TRABALON et al. 2005).

Die Wirkung der Methylester bei S. linguis als Sexualpheromon ist nicht
auszuschlielen. Zu klaren ware weiterhin, ob es sich tatsachlich um kutikulare
Substanzen handelt, oder diese im Inneren der Tiere entstehen und dort
herausgeldst wurden. Im Gegensatz zum Sekrettropfen konnten TSCHUCH et al.
(2004) Unterschiede in der Zusammensetzung von Ganzkdrperextrakten mannlicher
und weiblicher S. linguis nachweisen und fanden ein Monoterpen, welches jeweils in

unterschiedlichen Konzentrationen vorkommt und vermutlich der intraspezifischen
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Kommunikation dient. Auch auf Grund der subsozialen Lebensweise und der dichten
Aggregationen sollten weit reichende, leichtfllichtige, glandulare Sexpheromone nicht
vonnoten, sondern der erforderliche Informationsfluss bezuglich Reproduktions-
status, Partnerwahl und Kopulation mit Hilfe kutikularer Kontaktpheromone

realisierbar sein.

4.2.4. Biosynthese

Die bei der Biosynthese geradkettiger Fettsauren beteiligten Schlisselenzyme sind
der Enzymkomplex Fettsaure-Synthetase und Acetyl-CoA Carboxylase, welches den
limitierenden Enzymfaktor darstellt. Dabei entsteht durch eine Carboxylierung aus
Acetyl-CoA unter ATP-Verbrauch zunachst Malonyl-CoA, woran sich eine Kondens-
reaktion anschlief3t, die im Wesentlichen eine Umkehr der 3-Oxidation darstellt. Die
resultierenden Produkte sind Palmitinsaure (C+4s) und Stearinsaure (C4g). Diese
Carbonsauren konnen sodann mittels verschiedener Enzyme weiter modifiziert
werden. So wird z. B. durch Desaturasen aufgrund der Ubertragung eines Elektrons
eine Doppelbindung eingefugt oder Hydrolasen und Elongasen verkirzen bzw.
verlangern die Fettsaure. Als kettenverkirzende Enzyme kommen Thioester-
hydrolasen und Acyl-CoA Oxidasen in Frage, welche wahrscheinlich spatestens am
12. C-Atom stoppen. Ebenso sind mehrere Verkirzungszyklen eines Molekuls hinter-
einander mdoglich. Auf diese Weise wird die Entstehung einer grofen Menge
gesattigter und einfach ungesattigter Pheromonkomponenten realisierbar, deren
Anzahl sich durch die Addition funktioneller Gruppen, wie z. B. Acetatestern,
Alkoholen und Aldehyden weiter erhoht. Die meisten Pheromone des Kohlenwasser-
stofftyps entstehen durch Kettenverlangerungen mittels Malonyl-CoA und
anschlielfender Decarbonylierung eines Aldehydintermediates zum Kohlenwasser-
stoff und Kohlenmonoxid. Die zweite denkbare Variante ist die Reduktion von Acyl-
CoA zu einem Aldehydintermediat und eine folgende Decarboxylierung zum
entsprechenden Kohlenwasserstoff und Kohlendioxid (Ubersichten in JURENKA 2004,
TILLMAN et al. 1999).

Somit sind auch die im Analsekret von S. linguis identifizierten Neben-
komponenten als mdgliche Vor- oder Zwischenstufen der Biosynthese der biologisch
aktiven Verbindungen zu diskutieren. GEHLSEN et al. (2008) postulieren, dass

ausgehend von Stearinsaure-CoA nach dem reduktasevermittelten Abbau des CoA
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und einer Transferierung einer Acetylgruppe, durch Einbau einer Doppelbindung
mittels einer &°-Desaturase (Ubersicht in JURENKA 2004) und einer &'’-Desaturase
sowohl 9-Octadecenylacetat, als auch 17-Octadecenylacetat entstehen konnten.
Vergleichbar entstinde durch die gleichzeitige Aktivitat beider erwahnter
Desaturasen und die anschlieRende Verlangerung des Molektls um einen C,-Koérper
durch eine Acyl-CoA Elongase die Hauptkomponente (11Z)-11,19-Eicosadienyl-
acetat. Demgegenuber ergeben der Einbau beider Doppelbindungen und die
Verlangerung zum doppelt ungesattigten C,-CoA, nach dem Abbau des CoA und
einer anschlie®enden Decarboxylierung 1,9-Nonadecadien. Da die Stereochemie der
Hauptkomponente bereits bekannt ist und beide aus der gleichen theoretischen
Vorstufe hervorgehen, sollte es sich bei der Komponente 6 ebenfalls um das Z-
Isomer des 1,9-Nonadecadiens handeln (GEHLSEN et al. 2008).

4.3. Sozialitat
4.3.1. Brutpflege und Sex Ratio

Im Gegensatz zu solitdren Lebensweisen kann, entsprechend der Okologischen
Bedingungen, das Leben in sozialen Gruppen z. B. durch effizienteren Nahrungs-
erwerb, verringerten Raubdruck, erfolgreichere Verteidigung der Ressourcen oder
Vermeidung hoher Dispersionskosten entscheidende Vorteile mit sich bringen. Die
Entstehung solcher Gemeinschaften setzt zum einen soziale Attraktion, sowie soziale
Appetenz voraus (SCHMIDT 1974, VOLAND 2000). MoRITz (2002) und MORITZ et al.
(2004d) konnten mit Hilfe verhaltensbiologischer Beobachtungen zeigen, dass S.
linguis nicht typisch Uber die Pflanze verteilt vorkommt, sondern in Aggregationen
bestimmte Areale der Wirtspflanze besiedelt. Als Aggregation wird hier eine anonyme
Gruppierung artgleicher und gleichrangiger Individuen bezeichnet, die durch aulere,
nicht soziale Faktoren (z. B. Futter, Temperatur) oder soziale Attraktion (z. B.
Aggregationspheromone) entstehen (GATTERMANN et al. 2006, SCHMIDT 1974). Auch
bei S. linguis befinden sich alle ontogenetischen Stadien in direktem Kontakt. Die
Larven- und Puppenstadien sind, ebenso wie die sich in Ansammlungen befindlichen
Eier, vor allem an der Basis und zwischen den jungen Trieben lokalisiert. Die Ablage
der Eier erfolgt nicht immer sofort auf Haufen, allerdings werden die Eier von Adulten

durch Bewegungen mit dem Kopf, den Vorderbeinen oder dem Abdomen zu den
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Sammelplatzen bewegt. Isolierte Eier zeigen eine hundertprozentige Mortalitat, da
die Bewegung dieser anscheinend einen Uberlebenswichtigen Einfluss hat. Ebenso
fuhrte eine Separierung frisch geschlupfter Larven zum Absterben dieser nach
spatestens funf Tagen. Wurden die Larven jedoch auf von vorher mit Adulten
besiedelten Sansevieria-Blattern gehalten, konnte eine erfolgreiche Entwicklung
beobachtet werden (MoRITz 2002, MoRITZ et al. 2004d). Ein ahnlicher Anstieg der
Mortalitat bei Einzelhaltung konnte von KNERER (1974) auch fur die subsozialen
Larven verschiedener Tenthridiniden (Hymenoptera) nachgewiesen werden. TALLAMY
& Woob (1986) weisen in einer Ubersicht darauf hin, dass fiir eine Einordnung als
subsoziale Gruppierung nicht nur unterstitzende Verhaltensweisen vor der Eiablage,
wie z. B. Nestbau oder Nahrungsbereitstellung erfullt werden mussen, sondern
direktes elterliches Fursorgeverhalten post Oviposition vorhanden sein muss.
ScHMIDT (1974) unterscheidet dabei (a) Brutvorsorge (z. B. die Eiablage an
gunstigen, geschitzten Stellen und Nahrungsvorsorge), (b) Brutflirsorge (z. B.
zusatzliche Bewachung oder das Herumtragen des Geleges) und (c) Brutpflege in
Gemeinschaften oder von einzelnen Individuen (z. B. Schutz der Gelege und Pflege
der Eier). Wegen der Abhangigkeit der praimaginalen Stadien von der Anwesenheit
adulter Individuen erfolgte die Einstufung des vorliegenden Versuchstieres von
MOoRITZ (2002) als subsozial. Auch kann aufgrund der direkten Versorgung der Eier
bei S. linguis von echter Brutpflege ausgegangen werden.

Auf die Schwierigkeiten bei der Einordnung bestimmter sozialer Lebensweisen
wurde bereits in der Einleitung hingewiesen. Wahrend eusoziale Insektenarten sich
aufgrund des Vorhandenseins kooperativer Brutpflege in Generationen uber-
lappenden Gemeinschaften, reproduktiver Arbeitsteilung und morphologisch oder
verhaltensphysiologischer differierenden Kasten relativ eindeutig abgrenzen lassen
(BATRA 1966, CRESPI 1994, CRESPI & YANEGA 1995, GADAGKAR 1994, MICHENER 1969,
WiLsoN 1971), sind die Unterschiede zwischen den Abstufungen verschiedener
sozialer Verhaltensweisen flieRend (Ubersicht in CHOE & CRESPI 1997). WILSON
(1971) beschreibt Subsozialitat als niedrigste Stufe sozialen Verhaltens und gibt
Brutpflege und primitive Eltern-Kind-Kommunikation als bezeich-nendes Merkmal an.
Nutzen die Mitglieder einer Generation auch das gleiche Habitat oder Nest, spricht
man von quasisozial, werden zusatzlich die Kriterien Kastenbildung und reproduktive
Arbeitsteilung erflllt, von semisozial. Das bedeutet, dass nicht alle Individuen zur

Reproduktion befahigt sind, so dass eine oder mehrere Koniginnen ausschliellich
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diese Aufgabe Ubernehmen, wahrend andere auf eigenen Nachwuchs verzichten.
Dass dieser Verzicht nicht unweigerlich zu ganzlichem Fitnessverlust flhrt,
begrundet sich unter anderem in der Haplodiploidie der meisten Hymenopteren
(CROzIER 1975) und Thysanopteren (CReEsSPI 1991, CHAPMAN & CRESPI 1998).
Wahrend sich die diploiden Weibchen aus befruchteten Eiern entwickeln, entstehen
die haploiden Mannchen aus unbefruchteten Eiern. Somit sind Schwestern
untereinander naher verwandt (Verwandtschaftskoeffizient r=0,75), als zu ihrem
eigenen Nachwuchs (r=0,5) oder gar zu ihren Brudern (r=0,25) (HAMILTON 1964,
TRIVERS & HARE 1976) und erwirtschaften einen grolieren Fitnessgewinn bei der
Unterstitzung der Schwestern im Nest (LINKSVAYER & WADE 2005, WILSON 1971).
Bezogen auf WILSONs Definition ist S. linguis aufgrund der kooperativen Brutpflege
und gemeinsamer Nutzung eines Habitates als quasisozial beziehungsweise
subsozial der Stufe Intermediar Il einzuordnen. Eine ahnliche Definition findet
GADAGKAR (1994), der semisoziale Arten mit kooperativer Brutpflege und reproduk-
tiver Arbeitsteilung und quasisoziale Arten nur mit kooperativer Brutpflege beschreibt.
Als subsozial werden hier Aggregationen von temporar Brutfursorge durchfuhrenden
Eltern mit ihren Nachkommen bezeichnet. Finden sich Individuen der gleichen
Generation zwar in Aggregationen zusammen, kommt es jedoch nicht zu Brutpflege,
werden diese als kommunal benannt. Dagegen definieren CRESPI & CHOE (1997)
kommunale Sozialitdten durch die Existenz kooperativer Brutpflege und aktiv vertei-
digter Brutstatten, jedoch ohne Kastenbildung. Nach CowaN (1991) sind subsozial
nur die Arten, bei denen durch solitare Eltern Brutpflege erfolgt. Darunter wird eine
progressive Versorgung der Brut mit Nahrung verstanden, welche generell endet,
bevor die Jungen das Adultstadium erreicht haben. Subsoziales Verhalten ist also
das primitivste Niveau sozialer Interaktionen zwischen Eltern und ihrem Nachwuchs
und kann neben passivem Verharren in der Nahe oder aktivem Bewachen der Eier
(z. B. Gargaphia solani HEIDEMANN (Hemiptera): FINK 1915, TALLAMY & DENNO 1981,
Umbonia crassicornis (AMYOST & SERVILLE) (Homoptera): Woob 1974, Platycotis
vittata (FABRICIUS) (Homoptera): WoobD 1976), dem Herumtragen der Larven oder
des Geleges bis zum Schlupf (z. B. Belostoma flumineum SAY (Hemiptera): KRUSE
1990, Phyllomorpha laciniata VILLERS (Hemiptera): BOLIVAR 1894, KAITALA 1996) und
Nestbau (z. B. Passalus punctiger LEPELETIER & SERVILLE (Coleoptera),
Odontotaenius disjunctus (ILLIGER) (Coleoptera): SCHUSTER & SCHUSTER 1985,

Forficularia auricularia L. (Dermaptera): LAMB 1976, WEYRAUCH 1929, Labidura
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riparia (PALLAS) (Dermaptera): SHEPARD et al. 1973, Anurogryllus muticus (DE GEER)
(Hensifera): WEST & ALEXANDER 1963, Gryllotalpa vulgaris LATREILLE (Ensifera): HAHN
1958), auch komplexe Verhaltensweisen wie die Anlage von Futterreserven (z. B.
Platystethus arenarius (FOURCROY) (Coleoptera): HINTON 1944, Onicticellus cinctus
(FABRICIUS) (Coleoptera): KLEMPERER 1983) oder direkte Nahrungsversorgung (z. B.
Anurogryllus muticus: WEST & ALEXANDER 1963, Diploptera punctata (ESCHSCHOLTZ)
(Blattodea): INGRAM et al. 1977, Necrophorus spec. (Coleoptera): Pukowskl 1933,
BARTLETT 1988), sowie Schutz- (z. B. Pachycoris fabricii L. (Hemiptera): BEQUAERT
1935, Physomeris grossipes FABRICIUS (Hemiptera): HEMMINGSEN 1947,
Stigmaeopsis longus (SAITO) (Acari): MORI & SAITO 2006) und Putzverhalten (z. B.
Forficula auricularia (Dermaptera): WEYRAUCH 1929, Minarthrum spec. (Coleoptera),
Phrenaptes bennetti OHAUS (Coleoptera): TALLAMY & WooOD 1986) beinhalten. Die
primaren Ursachen fur die Evolution solcher Verhaltensweisen sind milieubedingt
und finden sich in einem dauerhaften, aber physisch anspruchsvollen Lebensraum,
reichhaltigen, doch kurzlebigen Ressourcen und Pradationsdruck. Subsoziale Inter-
aktionen konnen ohne Zweifel reproduktive Verluste durch Pradation, Parasitismus,
Konkurrenz und harte Lebensbedingungen mindern (Ubersichten in CHOE & CRESPI
1997, TALLAMY & WOOD 1986, WILSON 1971).

Durch das Zusammenleben von Eltern und ihren Nachkommen ergeben sich
soziale Verbande, so genannte Sozietaten. SCHMIDT (1974) unterscheidet dabei die
maximal eine Vegetationsperiode Uberdauernden Adult-Larven-Familien, die als
einfachste Form dem Schutz der Jungen nur wahrend der Larvalphase dienen, sowie
monomorphe (ohne Kasten) und heteromorphe (mit Kasten) Adultfamilien, in denen
die Individuen auch als Adulte zusammen verbleiben. Auch Gemeinschaften
bildende, brutpflegende Elterntiere und larvale oder adulte Geschwisterverbande
werden meist jedes Jahr neu gegrindet. Dem gegenuber bleiben Sippen Uber
mehrere Generationen bestehen und grenzen sich von echten Tierstaaten dadurch
ab, dass alle Individuen reproduzieren. GATTERMANN et al. (2006) unterteilen
dagegen in anonyme Verbande ohne Erkennen und individualisierte Verbande mit
individuellen Merkmalen aller Mitglieder, die als offene Gruppierungen entweder
einen beliebigen Austausch einzelner Individuen ermoglichen, oder im geschlos-
senen Verband solches Verhalten nicht geduldet wird. Bei S. linguis kann nicht von
einer Individualerkennung ausgegangen werden und ein Zu- und Abwandern

einzelner Individuen scheint nicht problematisch zu sein. Allerdings konnten trotz
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schwankender Individuenzahlen im Jahresverlauf keine Anzeichen festgestellt
werden, dass sich die Aggregationen zu bestimmten Perioden auflésen. Da im vor-
liegenden Fall sowohl samtliche praimaginale Stadien, auch Uber das Erreichen der
Adultreife hinaus, mit den Elterntieren in einer Gruppe verbleiben und keine Unter-
schiede im Reproduktionspotential der Gruppenmitglieder festgestellt werden
konnten, kdénnte nach der Definition von ScHMIDT (1974) diese Sozietat als Sippe
bezeichnet werden.

Sozialverhalten bei Thysanopteren wurde vor allem fur die Tubulifera be-
schrieben, wahrend die Ausbreitung der terebranten Arten vor allem im Zusammen-
hang mit der Verfugbarkeit der Wirtspflanzen steht und nur geringfiigig soziale
Interaktionen gezeigt werden (ANATHAKRISHNAN 1993). So gibt LEwis (1973) bei
Terebrantia zwar fur adulte Vertreter von Thrips fuscipennis HALIDAY, Thrips major
UzEL, Thrips flavus SCHRANK, Taeniothrips atratus STEPHENS und Thrips (Taenio-
thrips) vulgatissimus (HALIDAY) Aggregationen auf verschiedenen Bluten an, jedoch
liegen die Ursachen hier eher in der Verteilung der Nahrung. TERRY & GARDENER
(1990) beschreiben fur Frankliniella occidentalis (Terebrantia) Aggregationen
beziehungsweise Schwarme im Zusammenhang mit dem Fortpflanzungsverhalten,
jedoch gilt diese Art ansonsten als solitéar und wirkt zu hohen Individuendichten mit
Abwanderungen entgegen (PUCHE & FUNDERBURK 1995). Adulte Limothrips cerealium
HALIDAY (Terebrantia) uberwintern in Ansammlungen mit grof3er Dichte unter der
Rinde von Kiefernzweigen (LEwis 1963). Demgegenuber zeigen zahlreiche Tubuli-
fera ein zum Teil ausgepragtes Sozialverhalten (u. a. Csirothrips watsoni MOUND,
Elaphrothrips tuberculatus BUFFA, lotatubothrips crozieri MOUND & CRESPI, Klado-
thrips rugosus FROGGATT, Koptothrips flavicornis BAGNALL, Lichanothrips spec.,
Oncothrips (Kladothrips) tepperi BAGNALL, O. (KI.) antennatus (MOULTON), Onycho-
thrips (Kladothrips) arotrum (MounD), On. (KI.) tepperi (UzEL), Phallothrips houstoni
MouNnD & CRESPI, Thaumatothrips froggatti KARNY, Xaniothrips xantes MOUND: CRESPI
1986, 1988a, 1990, 1992a, Anactinothrips gustaviae MOUND & PALMER, Actinothrips
trichaetus Hoob, Elaphrothrips tuberculatus: KIESTER & STRATES 1984, Kladothrips
hamiltoni MouND & CRESPI, Kl. rugosus: KRANZ et al. 1999, 2000, Kladothrips
harpophyllae MouND, CRESPI & KRANZ, KI. maslini FROGGATT, KI. xiphinus MOUND,
CRESPI & KRANZ, Oncothrips (Kladothrips) morrisi MOUND, CRESPI & KRANZ, O. (KI.)
schwarzi MoOuND, CRESPI & KRANZ, O. (KI.) sterni (MOUND, CRESPI & KRANZ), O. (KI.)
torus (MOUND, CRESPI & KRANZ), Onychothrips (Kladothrips) pilbara (MOUND, CRESPI &



DISKUSSION 91

KRANZ), On. (KI.) zygus (MOUND, CRESPI & KRANZ): MOUND et al. 1996, Dunatothrips
spec., Sartrithrips spec.: MouND & MORRIS 2001). Hier erreichen vor allem die
australischen Gallen und Domizile bildenden Arten einen eusozialen Status. Diese
werden von macropteren Weibchen oder einem Grunderpaar angelegt und enthalten
oft Uber Monate hinweg neben diesen, mehrere Generationen ihrer Nachkommen
(Ubersichten in CRESPI et al. 2004, CRESPI & MOUND 1997, MOUND 2005). Die erste
Generation stellt oftmals eine microptere oder aptere Soldatenkaste mit vergrofRerten
Vorderbeinen dar, die der Verteidigung der Gallen und ihrer Bewohner dient und von
einer zweiten befligelten Generation gefolgt wird, die meist die Gallen verlasst
(CRESPI 1992a, b, KRANZ et al. 1999, MOUND et al. 1996). Obwohl oft auch die
Soldaten reproduzieren, zeigen diese eine geringere Fekunditat als die Gruanderin
und gelten deshalb als subfertil (KRANZ et al. 1999). Aulerdem kann es zu starken
Inzuchterscheinungen kommen, da Geschwisterverpaarungen innerhalb der Galle
mdglich sind (CHAPMAN & CRESPI 1998, CHAPMAN et al. 2000, Mc LEISH et al. 2006).
Die Sex Ratios tendieren durch diese Inzucht und die erhéhte sexuelle Konkurrenz
innerhalb der Galle oft deutlich zu Seiten der Weibchen (z. B. Kladothrips rugosus
(1:6), Onychothrips (Kladothrips) arotrum (1:18), lotatubothrips crozieri (1:4): CRESPI
1992a; Kladothrips hamiltoni (1:20): KrRANz et al. 1999), wodurch aufgrund der
Haplodiploidie der Thysanopteren die Evolution von Helferverhalten begunstigt wird
(HAMILTON 1967, 1972). Auch bei dem in der vorliegenden Arbeit untersuchten S.
linguis ergibt sich ein Weibchen dominiertes Geschlechterverhaltnis von 1:4 und liegt
damit deutlich Gber dem von Kumm (2002) mit 0,5:1 angegebenen. Die im
Jahresverlauf auftretenden Schwankungen koénnen keinem bestimmten Rhythmus
zugeordnet werden, was sich damit erklaren lasst, dass die Tiere nicht unter
naturlichen Bedingungen gehalten wurden. Jedoch traten zu keinem Zeitpunkt mehr
Mannchen als Weibchen in der Population auf. Da auch bei dieser Art Brutpflege
vorhanden ist, entspricht die Sex Ratio den Erwartungen flr eine Sozietat.

Bei den meisten eusozialen Gruppen sind die zum Teil immobilen Larven von den
Adulten bei der Nahrungsbeschaffung abhangig. Bei Thysanopteren trifft dies nicht
direkt zu, jedoch sind Unterstitzung bei der Nahrungssuche und Schutz vor
Pradation mdglich. So konnten auch bei S. linguis auler dem Koérperkontakt keine
direkten Interaktionen zwischen Larven und Adulten beobachtet werden. Bereits
BAGNALL (1915) und MANI & RAO (1950) erwahnen mutterliches Brutpflegeverhalten
bei Tubuliferen, ebenso wurde flr Bactrothrips brevitubus KARNY (KRANZ et al. 2002),
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Actinothrips trichaetus und Elaphrothrips tuberculatus (KIESTER & STRATES 1984) das
Bewachen von Gelegen beschrieben. Der von KIESTER & STRATES (1984) als
parasozial bezeichnete Anactinothrips gustaviae (Phlaeothripidae) zeigt ahnliche
Verhaltensweisen wie S. linguis. Diese pilzfressende Art lebt in Kolonien von bis zu
mehreren hundert Individuen und unterhalt permanente, kommunale Rlckzugsorte
an geschitzten Platzen. Die Nahrungsaufnahme erfolgt pheromongesteuert zu
bestimmten Perioden als koordinierte Aktivitat der ganzen Kolonie. Nach dem
Verlassen des Ruhelagers als dichte Gruppe, verteilen sich die einzelnen Mitglieder
zum Fressen und kehren anschliel3end relativ geschlossen zurick. Am Rand der
Ruheorte werden bis zu mehrere hundert Eier auf Haufen abgelegt und bewacht.
Auch nach dem Schlupf verbleiben die Adulten in der Nahe der Larven, welche
gleichfalls als Aggregation die Nahrungsplatze aufsuchen. Obwohl keine direkte
Verteidigung der Nachkommen beobachtet werden konnte, gibt A. gustaviae ebenso
wie S. linguis bei Stérungen ein Analsekret ab (KIESTER & STRATES 1984). Eine
kommunale Eiablage beschreibt auch CREspI (1986, 1988b) bei den Pilzmycel
fressenden Hoplothrips pedicularius AMYOT & SERVILLE und Hoplothrips karnyi AMYOT
& SERVILLE (Phlaeothripidae). Die Weibchen verharren nach der Eiablage bis zu
zwanzig Minuten in der Nahe der Gelege und verlassen diese dann. Die Mannchen
bewachen und verteidigen die Eimassen und kopulieren dort mit den Weibchen,
wobei die intrasexuellen Konkurrenzkampfe oft tddlich ausgehen. Subdominante,
kleine Mannchen vermeiden den physischen Kontakt mit den ,Bewachern“ und
zeigen eine Alternativstrategie. Sie kopulieren entweder nicht in der Nahe der
Eiablageplatze oder erschleichen sich dort Kopulationen, verpaaren sich jedoch
signifikant seltener. Ein ahnliches Verhalten zeigt der Sporen fressende, fakultativ
vivipare Phlaeothripide Elaphrothrips tuberculatus (CResPI 1988a, 1990). Die Eiab-
lage erfolgt an geschutzten Blattstellen und auch hier bewachen die dominanten
Mannchen die Eiablageplatze, wahrend kleine Mannchen sich um Verpaarungen
abseits dieser Stellen bemuhen. Jedoch verbleiben in diesem Fall auch die Weib-
chen in der Nahe der Gelege und schutzen diese gegen kannibalistische Artgenos-
sen, Parasiten und Pradatoren. Dazu kdnnen sie ein Analsekret abgeben, welches
jedoch ausschlielich gegen Pradatoren verwendet wird. Die Brutfirsorge steigert die
Uberlebensfahigkeit der Nachkommen, wobei die Intensitdt des mdtterlichen
Investments mit der GelegegrofRe ansteigt. Einige Weibchen zeigen eine Sekundar-

strategie. Sie vermehren sich vivipar und ernahren sich kannibalistisch von den Eiern
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der oviparen Artgenossen. Der Reproduktionserfolg der oviparen Weibchen steht
dabei entsprechend in Zusammenhang mit Futterverfliigbarkeit, KoérpergroRe und
Weibchendichte, wahrend die Fekunditat der viviparen Weibchen mit der Anzahl der
konsumierten Eier steigt. CRESPI (1990) weist zusammenfassend darauf hin, dass
Brutpflege generell als Anpassung an widrige Bedingungen, wie z. B. erhdhten
Pradatoren- oder Parasitendruck zu verstehen ist. Da Thysanopteren, aulier den
Gallen bildenden und Domizil anlegenden Arten, keine Nester bauen, beschrankt
sich das Sozialverhalten wahrscheinlich auf die Brutpflege. Auch kooperative
Brutpflege zwischen Verwandten sollte in diesem Zusammenhang schwierig zu
realisieren sein, da sich die meisten Aggregationen relativ schnell wieder auflésen.
Somit ist das andauernde gregare Verhalten des S. linguis als weiteres Zeichen einer

ausgepragten Sozialitat zu werten.

4.3.2. Dealation und Fligelmorphismus

Obwohl es sich bei Thysanopteren um pterygote Insekten handelt, zeigen viele Arten
bei einem oder beiden Geschlechtern eine teilweise oder ganzliche Reduzierung der
Fligel (MouND 2005). Vor allem bei den pilzfressenden Tubulifera finden sich
verschiedene Flugelmorphen, die sich zum Teil aus der meist versteckten
Lebensweise ergeben. So sind die gregar im Falllaub vorkommenden Zemiathrips
triseta MOUND, Z. biseta MOUND und Z. uptoni MOUND stets apter (MOuND 2002).
MoUND & MINAEI (2006) geben mit Apostlethrips apostus MOUND & MINAEI, A. pygus
MouUND & MINAEI, Majerthrips barrowi MOUND & MINAEI und Streptothrips tribulatius
PRIESNER weitere pilzfressende Phlaeothripiden mit Flugelpolymorphismen an.
Intraspezifische Variationen finden sich z. B. auch beim gallbildenen Oncothrips
(Kladothrips) tepperi. Die Mannchen und Weibchen der ersten Generation sind
micropter und auf Verteidigung spezialisiert, wahrend die zweite, voll befligelte
Generation der Dispersion dient (CRESPI 1992a, b). Ahnliche Fliigelvariationen
wurden von MOUND et al. (1996) fur weitere Gallthripse beschrieben. CREsPI (1988b)
gibt fur den kolonialen, kampfenden Hoplothrips karnyi aptere ,Bewacher” und
subdominante, befligelte Sekundarstrategen an. Der mycophage, microptere
Hoplothrips ulmi (FABRICIUS) (Phlaeothripidae) produziert bei schlechten Nahrungs-
bedingungen vollbefligelte Adulte, die wahrscheinlich der Abwanderung dienen

(MounD 2005). Auch von terebranten Arten sind Fligelpolymorphismen bekannt. So
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sind die Mannchen von Thrips nigropilosus UzeL stets micropter, wahrend die
Weibchen in Abhangigkeit von der Photoperiode und Temperatur entweder kurz-
oder langflugelig oder in einer intermediaren Auspragung vorkommen konnen
(NAkaO 1993). Einen weiteren Einfluss hat die Populationsdichte. Bei steigender
Dichte sinkt die Anzahl der micropteren Weibchen, die dann im Vergleich auch eine
geringere KorpergrofRe als die macropteren Weibchen aufweisen (NAKAO 1995). Ein
Flagelpolymorphismus konnte auch bei S. linguis nachgewiesen werden (MORITz
2002, MouND & MARULLO 1994). Neben macropteren und micropteren Individuen
fallen hier vor allem Weibchen mit exakt abgetrennten Fligeln auf. MoRITZ (2002)
konnte zeigen, dass dies aus den ungewohnlich lang andauernden Kopulationen, bei
denen sich die Mannchen an den Fluigeln der Weibchen festklammern und dem sich
anschlieBenden Putzverhalten resultiert. MOUND & MINAEI (2006) beschreiben bei
Apostlethrips apostus neben vollbefligelten Weibchen, den Grofteil der Weibchen
ebenfalls mit bis zur Halfte abgebrochenen Fligeln. Auch bei den Domizil bildenden
Dunatothrips aneurae MOUND, D. armatus MOULTON, D. aulidis MOUND & MORRIS, D.
skene MOUND & MORRIS, D. vestitor MOUND & MORRIS, Sartrithrips lucator MOUND &
MORRIS und S. pyctus MOUND & MORRIS sind bei verpaarten Weibchen gewohnlich
vier FUnftel der Fligel abgebrochen beziehungsweise abgerissen. Dieses Vorkomm-
nis wurde aber nie bei jungen, virgilen Weibchen oder bei Mannchen beobachtet
(MounD & MOoRRIS 2001). Im Unterschied dazu, finden sich bei Laeiopria termitarii
Dobbp (Hymenoptera) stets beide Geschlechter mit abgebrochenen Flugeln. Diese Art
ist direkt mit Nasutitermes dixoni (HILL) (Isoptera) in deren Nestern assoziiert und es
kommt nicht nur zu Akzeptanz und Erkennung seitens der Termiten, sondern sogar
zu Trophallaxis. Ob die abgebrochenen Flugel von den Wespen selbst oder den
Termiten verursacht werden ist allerdings unbekannt (NAUMANN & MASNER 1980).

Die Dealation, das aktive Abwerfen der Fligel an Sollbruchstellen nach der
Begattung bei Isoptera, Hymenoptera (v. a. Formicidae), sowie einigen Hemiptera,
Blattodea, Diptera und Orthoptera stellt den Ubergang von einem nicht
reproduktiven, raumlich zerstreuten Zustand in einen stationaren, fertilen Modus dar
und wird dort vor allem als Anpassung an eine Nichtvorhersagbarkeit der Habitats-
stabilitat gesehen (Ubersicht in RoFF 1989). Damit gehen oft der Verlust alter
Verhaltensweisen, wie z. B. Nahrungssuche und das Auftreten neuer, wie z. B. die
Produktion von sexualinhibitorischen Pheromonen gegen andere Weibchen oder
Brutverhalten einher (FLETSCHER & BLUM 1981, VARGO 1999). Auch MoRiTz (2002)
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vermutet bei S. linguis einen Zusammenhang des Fllgelverlustes mit reproduktiven
Verhaltensanderungen, da so wahrscheinlich weitere Verpaarungen verhindert oder
erschwert werden und die sekundar apteren Weibchen als stationare Morphe in der
Nahe der Nachkommen verbleiben. In der vorliegenden Studie konnte gezeigt
werden, dass auch die Weibchen mit den abgeschnittenen Fllgeln Uber voll
entwickelte Ovarien verfligen und somit zumindest theoretisch fortpflanzungsfahig
sind. Trotzdem schlief3t dies eine entsprechende erhdhte Bereitschaft zur Brutpflege
nicht aus.

Im Gegensatz zu den Ergebnissen von MoRITz (2002) und MoRITZ et al. (2004d)
stellte sich heraus, dass es sich bei der kurzfligeligen Morphe nicht nur um
Mannchen handelt. Vielmehr treten zu gleichen Teilen sowohl Mannchen als auch
Weibchen auf (Sex Ratio innerhalb der sw-Morphe 1:1, Gesamt Sex Ratio 1:4). Die
langflugelige Morphe beinhaltet, ebenso wie die Morphe mit abgeschnittenen Flligeln
dagegen nur Weibchen. Die zwei gefundenen mannlichen Individuen mit abge-
schnittenen Flugeln begrinden sich moglicherweise durch eine gleichgeschlechtliche
Pseudokopulation. Alle kontrollierten Individuen besalRen im gesamten Untersuch-
ungszeitraum funktionsfahige Ovarien, wodurch eine Sterilitdt einer Morphe
morphologisch ausgeschlossen werden kann. Ebenso wurden auch Kopulationen mit
diesen Weibchen beobachtet. Obwohl im Jahresverlauf die sekundar fligellose
Morphe den geringsten Anteil aufweist, konnte kein Muster in der Verteilung der
einzelnen Morphen ermittelt werden und es scheint keine der Flugelformen zu
bestimmten Perioden dominant aufzutreten. Auffalligerweise konnte kein definierter
Einfluss der Mannchen auf die einzelnen Weibchenmorphen zugeordnet werden. Bei
einem Vergleich des Geschlechterverhaltnisses der kurzflugeligen Morphe wurde
deutlich, dass einem Anstieg der Menge der sw-Weibchen auch ein zeitverzogerter
Anstieg der Mannchenmenge folgte. Dies kdnnte sich aus der Entstehung der
Mannchen aus haploiden Eiern erklaren. Im gleichen Zeitraum verschob sich die
gesamte Sex Ratio extrem zu Seiten der Weibchen (57:1), was mit einem
anschlielenden Massenbefall der Versuchspflanzen Ubereinstimmen wurde. Aller-
dings konnte auch zu einem weiteren Zeitpunkt ein ahnlich starker Befall gefunden
werden, wahrend die Sex Ratio im restlichen Zeitraum jedoch nahezu ausgeglichen
vorliegt. Im Vergleich von Mannchen mit den macropteren und sekundar flugellosen
Weibchen fallt auf, dass einem Abfall der Mannchenanzahl ein Anstieg der

Weibchenmenge folgt. Umgekehrt scheint, entgegen der Erwartung, ein Anstieg der
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Mannchenmenge, mit einer deutlichen Abnahme der Anzahl der cw-Weibchen
zusammenzuhangen. Davon ausgehend, dass das Abbrechen der Flugel wahrend
der Kopulationen verursacht wird, sollten aus einer grofderen Anzahl an Mannchen,
eine erhdohte Menge an Verpaarungen und somit mehr Weibchen mit abge-
schnittenen Flugeln resultieren. Moglich ist, dass die Fligel der Weibchen nicht bei
der ersten Kopulation zerstdért werden und somit die Anzahl der erfolgreichen
Verpaarungen nicht direkt anhand der Morphen sichtbar wird. Ein weiteres Indiz
dafur ist, dass auch in Weibchen mit intakten Flageln geflullte Spermatheken
gefunden wurden. Eine echte Kastenbildung oder reproduktive Arbeitsteilung scheint

somit in diesem Zusammenhang bei S. linguis nicht wahrscheinlich.

4.3.3. Sexualdimorphismus — Extraintestinales Reservoir

Im hinteren Abdomen der Weibchen von S. linguis befindet sich ein extraintestinales
Reservoir, welches mit einem Pilzmycel gefillt ist. Bisher wurde eine solche Struktur
bei Thysanopteren nicht gefunden. Obwohl eine Verbindung zum Verdauungstrakt
oder ein Ausfuhrgang bisher nicht nachgewiesen werden konnten, sind diese nicht
auszuschliefen. KLOCKE (1926) beschreibt erstmals bei Weibchen terebranter
Thysanopteren-Arten zwischen dem 7. und 9. Abdominalsegment eine dorsal
liegende Anhangsdrise. Vergleichbares wird auch von DAVIES (1961) fur Limothrips
cerealium, HEmING (1970) fur Frankliniella fusca (HINDS), MoRITz (1989d) fur
Hercinothrips femoralis und DALLAI et al. 1996 fur Frankliniella occidentalis bestatigt.
Diese Druse produziert ein Mucoproteinsekret flr die Eiablage, welches die Funktion
des Ovipositors unterstitzt und mindet mit einem Ausfuhrgang an der
Ovipositorbasis. Vertreter der Tubulifera zeigen aufgrund des abweichenden
Ovipositionsverhaltens solche Drusen nicht. Da jedoch auch bei S. linguis nur die
Weibchen und keines der untersuchten Mannchen ein entsprechendes Reservoir
aufweisen, ist auch hier eine unterstutzende Funktion im Rahmen der Reproduktion
denkbar. Vermutet wird im vorliegenden Fall eine symbiotische Bedeutung des
Myceliums.

Symbiosen sind nicht nur bei Insekten enorm wichtig und beeinflussen die
Evolution zahlreicher Organismen (MARGULIS & FESTER 1991). Der Begriff Symbiose
umfasst Mutualismus, als nicht lebensnotwendige Beziehung zweier Artfremder zu

beiderseitigem Vorteil, Kommensalismus, als interspezifische Beziehung mit einseiti-
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gem Vorteil aber ohne Nachteil fir die andere Partei und den Wirtsorganismus
schadigenden Parasitismus, welche zum Teil nicht eindeutig zu trennen sind
(DETTNER 2003b, GATTERMANN et al. 2006). BUCHNER (1960) definiert diesen als die
Coexistenz zweier Partner, wobei einer meist im Korper des hoher organisierten
vorkommt. Die symbiontischen Partner leben dauerhaft und zum gegenseitigen
Nutzen zusammen und kénnen meist alleine nicht mehr existieren (GATTERMANN et
al. 2006). Dabei kann die gegenseitige Abhangigkeit bis zu einer signifikanten
Anderung des Genoms und einer wirtskontrollierten Replikation und Vermehrung der
Symbionten fuhren (AKMAN et al. 2001, 2002, DEGNAN et al. 2005, EISENBEIS 2006,
GIL et al. 2002, 2003, SHIGENOBU et al. 2000, TAMAS & ANDERSSON 2003). Die
Vorteile fur die Wirte sind zahlreich und die Wirkungen der Symbiosen reichen von
Verdauungsfunktionen wie Cellulose- und Stickstoffverwertung, Methanproduktion,
Erzeugung essentieller Aminosauren oder des Daseins als Nahrung selbst (BREZNAK
et al. 1973, DILLON & DiLLON 2004, DouGLAs 1998, 2003, 2006, Mc LEAN & HoOuk
1973, MORAN & BAUMANN 2000, MULLER et al. 1998, 2001, SASAKI & ISHIKAWA 1995,
SCHAFER et al. 1996, ZIENTZ et al. 2004), Uber Schutz vor Pathogenen z. B. in Form
von Resistenzvermittlung (CHARNLEY et al. 1985, DILLON et al. 2005, TAKATSUKA &
KuNImi 2000) und Brutflrsorge (KALTENPOTH et al. 2005), bis zu Funktionen bei der
Kommunikation, z. B. bei der Nestwiedererkennung (DiLLON et al. 2000, 2002,
MATSURA 2003).

Symbiosen kommen in zwei Typen vor, als Ektosymbiosen und als Endo-
symbiosen. Die Endosymbionten finden sich entweder extrazellular, z. B. im Darm-
lumen oder Darmanhangen (z. B. Hefepilze der Gattung Torulopsis bei Sitodrepa
panicea L. (Coleoptera): BUCHNER 1960), in den z. T. modifizierten Malpighischen
Gefalden (z. B. Bakterien bei Argas persicus (OKEN) (Arachnida), Erytrapion miniatum
GERM. (Coleoptera): BUCHNER 1960), oder in speziellen Drusen (Bakterien bei
Philanthus triangulum FABRICIUS (Hymenoptera): KALTENPOTH 2005), oder
intrazellular z. B. in Mycetocyten oder Bakteriocyten (ISHIKAWA 2003). Die mit
Symbionten geflllten Mycetocyten kdnnen frei in der Leibeshdhle verteilt oder in den
Fettkdrper eingelagert (z. B. Blattodea) sein (BUCHNER 1960). Mdglich ist auch eine
Zusammenlagerung der Mycetocyten zu Mycetomen. Die Ubertragung der Symbion-
ten auf die Nachkommen erfolgt entweder direkt nach der Eiablage Uber die
Nahrung, den Kot oder entsprechend kontaminierte Eischalen, oder bereits im

mutterlichen Koérper in das Ei oder den Embryo. Dabei kdnnen eigentliche Ekto-
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symbionten temporar endosymbiontisch weitergegeben werden. So besitzen z. B. die
jungen Kéniginnen der Attini eine so genannte Infrabuccaltasche zur Ubertragung
der Pilze fur eine Kolonieneugrindung, und die pilzzichtenden Scolytidae Uber-
wintern ihren Symbionten in Einsenkungen der Chitinkutikula (BUCHNER 1960,
DETTNER 2003b). Im vorliegenden Fall handelt es sich bei S. linguis um einen
extrazellularen Endosymbionten. Aufgrund des alleinigen Vorkommens bei
Weibchen, kann dieser auch als Sexualdimorphismus gewertet werden. BUCHNER
(1960) weist darauf hin, dass bei Mannchen oft bereits frihzeitig eine Reduzierung
der Symbionten erfolgt. So besitzen z. B. nur weibliche Stictococcus spec.
(Hemiptera) pilzgefillte Mycetocyten. Nahe liegend scheint bei S. linguis somit eine
Funktion abseits der Nahrungsaufnahme. Eine entsprechende Nahrungsfunktion
wurde vor allem fur die ektosymbiontischen Pilzgarten der Blattschneiderameisen
(MULLER et al. 1998, 2001, WEBER 1979) und verschiedener Termiten (BATRA &
BATRA 1979, BIGNELL 2006), sowie den so genannten Ambrosiakafern (Kok 1979,
NORRIS 1979, Six 2003) nachgewiesen. BIGNELL (1984) und Byzow (2006)
beschreiben filamentdése Actinomyceten in der Darmwand von Tachypodilus spec.
und Pachyenulus flavipes KocH (Millipedes). Dort finden sich, vor allem im Enddarm,
auch viele Hefen. Diese werden zwar vermutlich zum gréf3ten Teil verdaut, jedoch
Uberstehen immer auch einige Exemplare die Darmpassage unbeschadet. Ebenso
konnten aus dem Darm von Ommatoiules sabulosus (L.) (Millipedes) hefeartige Pilze
isoliert werden (JAROSz & KANIA 2000). Auch im Enddarm verschiedener niederer
Termiten (Mastrotermitidae, Hodotermitidae, Kalotermitidae) konnten verschiedene
Pilze, z. B. Penicillum und Trichoderma, als Symbionten nachgewiesen werden
(PRILLINGER et al. 1996). Endosymbiosen mit Pilzen finden sich auch bei terrestri-
schen Isopoda, welche z. B. mit Penicillium, Cladosporium, Aspergillus und Mucor
(COUGHENTREY et al. 1980, KAYANG et al. 1996, ZIMMER & Torp 1998) oder
verschiedenen Trichomyceten vergesellschaftet sein kdnnen (LICHTWARDT 1996).
BIGNELL (2006) gibt fur Mutualismen mit Pilzen wegen der Produktion von
Verdauungsenzymen fur schwer verwertbare Cellulose, Hemicellulose und Lignin
generell einen hohen Wert an. Jedoch vermuten ROULAND-LEFEVRE & BIGNELL (2000),
dass filamentdse Pilze aufgrund der Grole ihrer Zellen und der Fragilitat des Mycels
nicht direkt im Darm leben.

Weitere symbiontische Wirkungen vermuten BRAND et al. (1976) fur einen

filamentdsen Pilz der u. a. in den glandularen Mycangien weiblicher Dendroctonus
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frontalis ZIMMERMANN (Coleoptera) vorkommt. Dieser wandelt, allerdings wahr-
scheinlich nur auf der besiedelten Wirtspflanze, eine Vorstufe zu Verbenon um,
welches D. frontalis als Aggregationspheromon dient. Eine direkte Pheromonwirkung
eines Endosymbionten wiesen DILLON et al. (2000) und (2002) fur Schistocerca
gregaria (Caelifera) nach. Sie isolierten aus dem Kot die Substanzen Guaiacol und
Phenol, die von im Hinterdarm lokalisierten Bakterien (Enterobacter cloacae
(JORDAN), Pantoea (Enterobacter) agglomerans (BEIJERINCK), Klebsiella pneumoniae
SCHROETER) produziert werden. Beide Pheromonkomponenten sind an der Ent-
stehung von Aggregationen wahrend der gregaren Phase von S. gregaria beteiligt.
Eine Beteiligung des Pilzsymbionten an der Pheromonkommunikation bei S. linguis
kann zum jetzigen Zeitpunkt nicht ausgeschlossen werden. Zwar konnten TSCHUCH
et al. (2002a) nachweisen, dass im Analsekret von S. linguis keine Bestandteile der
von MORITz (2002) und MoRITZ et al. (2004d) auf den Wirtspflanzen isolierten
Penicillium expansum (LINK) und P. corylophilum (DIERCKX) enthalten sind, doch kann
nur durch eine Determination und Isolierung der Pilze im Reservoir eine eventuelle
Beteiligung ausgeschlossen werden.

DILLON et al. (2005) geben fur verschiedene Darmbakterien von Schistocerca
gregaria (Caelifera) eine Schutzfunktion gegen eine Besiedelung des pathogenen
Bakteriums Serratia marcescens (Bizio) an. Dabei hatte eine Vergesellschaftung mit
mehreren Bakterienarten eine grof3ere Protektion zur Folge, als mit einer einzelnen
Art. Im Darm der Larven von Homona magnanima DIAKONOFF (Lepidoptera) finden
sich mit Streptococcus spec. und Staphylococcus spec. zwei weitere, insekten-
typische Bakterien, welche eine Besiedelung mit Bacillus thuringiensis BERLINER
verhindern (TAKATSUKA & KuNIMI 2000). Symbionten der Art Bacillus brevis NAGANO
schutzen Glomeris spec. (Coleoptera) vor einem Befall mit schadlichen Mikro-
organismen wie z. B. Saccharomyces oder Cladosporium durch die Produktion von
Bacillomycin, Fluomycin und Surfacin (GEBHARD et al. 2002). Eine noch hoher
organisierte Form der Symbiose mit drei Partnern zeigen die Basidiomyceten
zuchtenden Attini (Hymenoptera). Mit Hilfe eines Antibiotika produzierenden,
filamentdésen Bakteriums (Pseudonocardiaceae) kann das Wachstum eines
parasitischen Pilzes (Escovopsis) in den Pilzgarten verhindert werden. Das
Bakterium ist artspezifisch an bestimmten Stellen der Kutikula lokalisiert und bildet
dort eine puderige Kruste. Auffalligerweise zeigen sowohl Arbeiterinnen, als auch die

Konigin die kutikuldaren Actinomyceten, jedoch finden sich diese nie bei den
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Mannchen, welche weder an Kolonieneugrindungen noch an der Pilzpflege beteiligt
sind (CAFARO & CURRIE 2005, CURRIE et al. 1999, 2003). Auch bei S. linguis konnte
nur bei den Weibchen ein Pilzreservoir nachgewiesen werden. Ausgehend von einer
pilzfressenden Lebensweise, ware eine Ubertragungsfunktion eines spezifischen
Nahrungspilzes mdglich. Nach Erreichen einer neuen Wirtspflanze und Absterben
der Vektorindividuen, kdnnte ein Austreiben der Sporen aus dem Tier, die Pflanze mit
dem Pilz infizieren und eine Besiedelung ermoglichen. KALTENPOTH et al. (2005)
beschreiben bei Philanthus triangulum (Hymenoptera) eine ebenfalls rein weibliche
Symbiose. In spezialisierten Antennendrisen besitzen jene Antibiotika produzierende
Streptomyces-Bakterien. Bei der Eiablage werden diese als sichtbare weile
Substanz in die Brutzellen im Boden abgegeben und von der Larve aufgenommen.
Die Symbionten dienen der Impragnierung des Kokons, wodurch die Gefahr eines
Pilzbefalls herabgesetzt und der Uberlebenserfolg der Larven signifikant erhéht wird.
Auch eine vergleichbare antipathogene Wirkung bei S. linguis ist momentan nicht
vollig auszuschliel3en.

Symbiontische Beziehungen zwischen Bakterien und Thysanopteren wurden
bisher von PRIESNER (1968) in den abdominalen Oenocyten und von BOURNIER
(1961, 1966), BOURNIER & Louis (1971) und HAGA (1985) in den Oocyten und Eiern
verschiedener Phlaeothripiden angegeben. TsuTsuMi et al. (1994) beschreiben diese
so genannten Myzetome jedoch eher als Zusammenschluss verschieden grolder
Granulae und fordern aufgrund fehlender Membraneinkapselungen eher eine
Bezeichnung als Lysosomenaggregation. Bakterielle Darmsymbionten finden sich
unter anderem bei den terebranten Arten Frankliniella occidentalis (Erwinia spec.)
(DE VRIES et al. 2001a, b, ULLMAN et al. 1989) und Frankliniella fusca (Pantoea
ananantis (SERRANO), P. agglomerans) (WELLS et al. 2002). Hierbei handelt es sich
jedoch wahrscheinlich um eine fakultative Symbiose, da keine vollige Abhangigkeit
vorliegt. Die Ubertragung auf die Nachkommen erfolgt wahrend der Nahrungs-
aufnahme durch die Larven selbst (DE VRIES 2001b). Auch die bei Insekten weit
verbreiteten Wolbachia-Bakterien konnten bei Thysanopteren flr Franklinothrips
vespiformis BACK (ARAKAKI et al. 2001), Heliothrips haemorrhoidalis HALIDAY,
Hercinothrips femoralis (PINTUREAU et al. 1999), Echinothrips americanus MORGAN,
Gynaikothrips ficorum ZIMMERMANN, Parthenothrips dracenae UzeL (Kumm et al.
2006) und auch S. linguis (Kumm & MoRITz 2007, 2008) nachgewiesen werden. Durch

Bakterien dieser Gattung koénnen diverse reproduktive Manipulationen inklusive
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zytoplasmatischer Inkompatibilitadten, Ausschaltung der Mannchen bei haplo-diploider
Parthenogenese und Feminisierung ausgelost werden (HUIGENS & STOUTHAMER
2003). Eine vergleichbare Vergesellschaftung zwischen Pilz und Thrips wie bei S.
linguis wurde bisher nicht ermittelt. Somit handelt es sich bei dem vorliegenden
Pilzreservoir um den erstmaligen Nachweis einer solchen Symbiose. Fur die
zukulnftige, endgultige Klarung ist eine genaue Bestimmung des Pilzpartners jedoch

unumganglich.
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5. Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit behandelt verschiedene Aspekte der Morphologie und
Biologie des Phlaeothripiden Suocerathrips linguis MOUND & MARULLO, 1994. Im
Fokus der licht- und elektronenmikroskopischen, gaschromatographischen sowie
verhaltens- und molekularbiologischen Untersuchungen standen vor allem potentielle
Adaptationen an dessen fungivore und subsoziale Lebensweise im Vergleich mit
phytosugen, solitdren Phlaeothripiden-Arten. Dabei wurden folgende Themen-

bereiche bearbeitet:

Darmmorphologie Mit Hilfe histologischer Untersuchungen konnten ver-
schiedene morphologische Anpassungen des gesamten Digestionssystems nachge-
wiesen werden. Ebenso wie bei adulten und larvalen S. linguis zeigt sich auch bei
den Phlaeothripiden Haplothrips tritici und Idolothrips spectrum eine generelle
Darmverkirzung und ein Verlauf des Mitteldarms ohne die fir terebrante Arten
typische Mitteldarmschleife. Im caudalen Verlauf des voluminésen Stomodaeums
kommt es bei S. linguis zu einer kropfartigen Erweiterung und einer Abnahme der
Epithelzelldicke. Das auf nur zwei Kompartimente reduzierte Mesenteron zeigt bei
adulten S. linguis im Vergleich zu H. tritici und I. spectrum degenerierte Epithelzell-
fragmente, wodurch Resorptionsvorgdnge und sekretorische Prozesse minimiert
sind. Das Rektum ist dagegen kraftig entwickelt und zeigt typische Rektalpapillen.
Bei S. linguis sind im Gegensatz zu allen anderen untersuchten Arten der Phlaeo-
thripidae, fur die stets vier Rektaldrisen nachgewiesen wurden (z. B. H. tritici und I.
spectrum), funf Papillen differenziert. Die Malpighischen Gefal3e sind bei Thysanop-
teren auf vier reduziert, wobei jeweils zwei GeféalRe nach kranial und caudal ausge-
richtet sind. Bei S. linguis sind abweichend alle Malpighischen GefaRe caudal um
den Enddarm gruppiert und kénnen mit den osmoregulatorischen Rektalpapillen und
der spezifischen Mitteldarmsituation als kryptonephridiale Bildung diskutiert werden.

Ernahrungsweise Die Mundwerkzeuge von S. linguis besitzen Maxillar-
stilette, deren Durchmesser im Vergleich zu Vertretern der sporenfressenden
Idolothripinae geringer ist (< 5 pm), so dass die Aufnahme ganzer Sporen ausge-

schlossen werden kann. Ebenso konnten auf mit S. linguis infizierten Sansevieria-
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Pflanzen keine Einstichstellen und daraus resultierende Schéadigungen der Pflanze
gezeigt werden. Somit ist eine phytosuge Nahrungsaufnahme ebenfalls nicht
wahrscheinlich und es kann bei S. linguis von einer fungivoren, hyphensaugenden
Erndhrungsweise ausgegangen werden. Die von Sansevieria-Pflanzen isolierten
Penicillium corylophilum und Penicillium expansum konnten weder in Adulten noch in
Larvenstadien von S. linguis molekular nachgewiesen werden. Es missen daher
neben den genannten Penicillium-Arten weitere Vergesellschaftungen mit anderen

Pilzarten vorliegen, welche von S. linguis als Nahrung genutzt werden.

Chemische Okologie In Extrakten adulter S. linguis konnten 18 Komponenten
identifiziert werden, bei denen es sich im Wesentlichen um Essigsaureester
gesattigter und ungesattigter Fettalkohole (Acetate) mit 16 bis 20 Kohlenstoffatomen,
aliphatische Kohlenwasserstoffe (Alkane, Alkene und ein Alkadien) und zahlreiche
Methylester gesattigter und ungesattigter Carbonsauren handelt. Im Extrakt konnten
17-Octadecenylacetat, 9-Octadecenylacetat und (9Z)-1,9-Nonadecadien als neue
Komponenten bestimmt werden, wobei 17-Octadecenylacetat erstmals als Naturstoff
nachgewiesen wurde. Die terminalen Positionen der Doppelbindungen stellen eine
Besonderheit dar, welche fir Insekten bisher nicht gezeigt wurde. Im Extrakt konnten
weiterhin ein Heptadecan, zwei Heptadecene, ein Heptadecadien, ein
Octadecadienylacetat, sowie ein Eicosenylacetat identifiziert werden, deren Doppel-
bindungspositionen auf Grund zu geringer Abundanzen oder zu langer
Retentionszeiten nicht ermittelt werden konnten. Der Schmelzpunkt des 9-Octa-
decenylacetat liegt bei -16 °C bis -17 °C, so dass dieses, ebenso wie die
Hauptkomponente (11Z)-11,19-Eicosadienylacetat, dessen Schmelzpunkt auf -15 °C
bestimmt wurde, als LoOsungsmittel fir die bei Raumtemperatur festen
Acetatbestandteile fungiert. Vergleichbares ist fir die Wehrsekrete von weiteren
Vertretern der Insecta bisher nicht bekannt. In Ganzkdorperextrakten wurden neben
9-Octadecensauremethylester weitere Methylester nachgewiesen, die nicht
Bestandteile des Analsekretes von S. linguis sind und aufgrund eines Uberschusses
des Losungsmittels Methanol entweder als Nebenprodukte der Sekretbestandteile
entstehen oder mdglicherweise aus dem Inneren der Tiere oder der Kutikula
herausgeldst wurden. In weiterfihrenden Untersuchungen sollen mit Hilfe eines
postulierten Biosyntheseweges die Ergebnisse bestatigt, beziehungsweise weitere

Doppelbindungspositionen und die Stereochemie der Komponenten geklart werden.
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Sozialverhalten Verhaltensbiologisch fallt eine generell nur geringe
lokomotorische Aktivitat des in Aggregationen lebenden S. linguis auf. Ein Anstieg
der Gruppengroéf3e fuhrt zu einem Anstieg Gruppen bildenden Verhaltens wie z. B.
Korperkontakt und einer Abnahme der Aktivitdt. An der Peripherie der Aggregationen
konnten patrouillierende Adulte, zum Teil in Abwehrhaltung und mit prasentiertem
Sekrettropfen beobachtet werden. Auf Grund der echten Brutpflege und des
Zusammenlebens Adulter und ihrer Nachkommen Uber mehrere Generationen
konnen die Aggregationen des (intermediar Il) subsozialen S. linguis als Sippe

bezeichnet werden.

Sexualdimorphismus Histologisch konnte ein Sexualdimorphismus in Form
eines dorso-lateralen Reservoirs neben Enddarm und Oviductus communis
nachgewiesen werden. Dieses ist zwischen dem 6. und 8. Abdominalsegment
lokalisiert und mit einem Pilzmycel gefillt. Dieses Pilzreservoir wurde nur bei adulten
Weibchen gefunden. Adulte Mannchen und praimaginale Stadien weisen dieses
nicht auf. Die Funktion konnte mit dieser Arbeit nicht vollstandig geklart werden, wird
jedoch als Symbiose im Rahmen der Reproduktion diskutiert.

Fligelmorphismus Innerhalb der Aggregationen existieren drei adulte
Morphen, welche sich hinsichtlich ihrer Fligellangen unterscheiden. Auffallend sind
die bereits in Hohe des 2. Abdominalsegment abgebrochenen Fligel einer nur
Weibchen beinhaltenden Morphe, die stets den geringsten Anteil der Gesamt-
population bildete. Auch die langfligelige Morphe, deren Fliugel in Hohe des 7.
Abdominalsegments enden, stellt sich rein weiblich dar. Demgegeniber enden die
Flagel der kurzfligeligen Morphe bereits zwischen 5. und 6. Abdominalsegment.
Innerhalb der letzten Morphe finden sich sowohl Mannchen als auch Weibchen, in
einem Geschlechtsverhaltnis von 1:1. Die Ovarien aller Weibchen sind vollstandig
entwickelt und es wurden Kopulationen mit kurz- und langfligeligen Weibchen
beobachtet. Somit scheint es sich nicht um eine streng reproduktive Arbeitsteilung zu
handeln. Das Gesamtgeschlechtsverhéltnis betragt 1:4 (Mannchen:Weibchen). Im
Jahresverlauf zeigten sich Schwankungen, jedoch dominiert keine Morphe zu einem

bestimmten Zeitpunkt signifikant.
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Tafel |

Abb. 1. Sansevieria trifasciata (Bogenhanf). Abb. 2a u. b: Kolonien von S. linguis
auf Wirtspflanze. Abb. 3: klar abgegrenzte Schadstelle auf Kutikula eines infizierten
Sansevieria-Blattes (Pfeil), kleine Abb. zeigen auskeimendes bzw. komplettes
Pilzgeflecht auf infizierter Sansevieria, Coomassiefarbung, Bar = 100 um. Abb. 4: S.
linguis, alle Ontogenesestadien und Sexmorphen, SEM, Bar = 500 um. Abb. 5: S.
linguis infizierte Sansevieria mit konidientragendem Pilzgeflecht, SEM, Bar = 200
um. Abb. 6: kollektive Eiablagestelle von S. linguis mit leeren Eihtllen, SEM, Bar =
1 mm. Abb. 7: totes Exemplar von S. linguis mit auswachsenden Konidien, SEM,
Bar = 500 um. Abb. 8: verschiedenartige Konidien aus toten Exemplaren von S.
linguis auswachsend, SEM, Bar = 50 pum.

L1 — S. linguis, erstes Larvenstadium, L2 — S. linguis, zweites Larvenstadium, PP —
S. linguis, Praepuppe, P1 — S. linguis, erstes Puppenstadium, P2 — S. linguis,
zweites Puppenstadium, sw - S. linguis, adult, kurzfligelige Morphe, cw - S. linguis,
adult, Morphe mit abgeschnittenen Fligeln, Iw - S. linguis, adult, langfligelige
Morphe.
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Tafel Il

Abb. 1: S. linguis, adult, Weibchen, Abdomen mit Reservoir, Calcofluor M2R
Farbung, UV-Fluoreszenz, Bar = 100 um. Abb. 2: S. linguis, adult, Weibchen,
Abdomen mit nicht sichtbarem Reservoir, Calcofluor M2R Farbung, Grinanregung,
Bar = 100 um. Abb. 3: S. linguis, adult, Abdomen Weibchen, transversal, Enddarm
mit benachbartem, mycelgeflilltem Reservoir, Silbernitrat-Echtgriin-Farbung, Bar =
100 um. Abb. 4: S. linguis, adult, Weibchen, Abdomen mit sichtbarem Reservoir,
Calcofluor M2R Farbung, UV-Fluoreszenz, Bar = 100 um. Abb. 5: S. linguis, Mycel,
Silbernitrat-Echtgrin-Farbung, Bar = 50 um. Abb. 6: S. linguis, adult, Weibchen,
Abdomen mit mycelgefiulltem Reservoir neben Enddarm, sagittal, SEM, Bar = 100
um. Abb. 7: S. linguis, Reservoir mit Pilzmycel, SEM, Bar = 10 um. Abb. 8: S.
linguis, verzweigtes Mycel, SEM, Bar = 5 pm.

ED - Enddarm, F - Fettkorper, M - Mycel, MG — Malpighi GefalRe, mV — muskulose

Verschlussfalte , T — Tubus.
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Tafel IlI

Abb. 1 u. 2: S. linguis, adult, Weibchen, Darmverlauf ohne Schleife, sagittal,
Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 1mm. Abb. 3: H. tritici, adult, Weibchen,
Darmverlauf ohne Schleife, sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb.
4: H. tritici, adult, Weibchen, Thorax und vorderes Abdomen mit Kropf und
Vorderdarm, sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 pm.

ED - Enddarm, G - Ganglion, Kr — Kropf, M - Mycel, MD (1 u. 2) — Mitteldarm (erster
und zweiter Abschnitt), MG — Malpighi Gefalle, MWZ - Mundwerkzeuge, O -
Ovariole, SD - Speicheldruse, VD — Vorderdarm.
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Tafel IV

Abb. 1: S. linguis, adult, Enddarm mit fiunf Rektalpapillen, frontal, Hamalaun-Eosin-
Farbung, Bar = 50 um. Abb. 2: S. linguis, adult, Enddarm mit finf Rektalpapillen,
frontal, SEM, Bar = 20 um. Abb. 3: S. linguis, adult, Weibchen, sekretgefillter
Enddarm mit Rektalpapillen, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 pm.
Abb. 4: S. linguis, adult, Mannchen, zwei posteriore, caudal gerichtete Malpighische
Gefal3e in direkter Nahe des Enddarms, aufgrund zahlreicher Einschlisse dunkel
gefarbt, frontal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 5: S. linguis, adult,
Weibchen, vier nach caudal gerichtete Malpighische Gefal3e in Nahe des Enddarms,
transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 6: S. linguis, adult,
Weibchen, vier nach caudal gerichtete Malpighische Gefal3e, Totalpraparat, NaOH
Bleiche, Bar = 100 pm. Abb. 7: H. tritici, adult, Weibchen, anteriores, cranial
gerichtetes Malpighi Paar begleitet vorderen Mitteldarmabschnitt, transversal,
Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 8: H. tritici, adult, Malpighisches
Gefal3 in Nahe des Vorderdarms mit weniger Einschliissen als bei S. linguis,
sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 50 pm.

ED - Enddarm, H - Hoden, M — Mycel, MG — Malpighische Gefal3e, MD - Mitteldarm,
O - Ovariole, RP - Rektalpapillen, V - Vagina, VD — Vorderdarm, VP — Valvula
pylorica.
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Tafel V

Abb. 1: H. tritici, adult, Kopfkapsel mit Stechborste, transversal, Hamalaun-Eosin-
Farbung, Bar = 100 pum. Abb. 2: H. tritici, adult, vorderer Thoraxbereich mit
Vorderdarm und anliegenden Speicheldrisen, kraftig ausgebildete Flugmuskulatur,
transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 pum. Abb. 3: H. tritici, adult,
Weibchen, Abdomen mit voluminésem, geflllten Mitteldarm, transversal, Hamalaun-
Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 4: H. tritici, adult, Weibchen, sekretgefillter
Enddarm mit benachbarter Spermatheca, trans-versal, Hamalaun-Eosin-Farbung,
Bar = 100 um. Abb. 5 u. 6: H. tritici, adult, Weibchen, Abdomen mit Ovariolen und
reifen Oocyten, posteriores Malpighi Paar mit caudaler Ausrichtung, anteriores
Malpighi Paar in Nahe des Mittel-darms, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar
= 100 um. Abb. 7: H. tritici, adult, deutlich ausgepragtes Vorderdarmepithel mit weit
ins Darmlumen ragen-den, volumindsen Zellen, sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung,
Bar = 50 um. Abb. 8: H. tritici, adult, Mitteldarm mit grof3en, volumindsen, kubischen
Epithelzellen, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 50 pum.

ED - Enddarm, Ez - Epithelzellen, G - Ganglion, L - Lacinia, MD - Mitteldarm, MG —
Malpighische Gefalle, Ms - Muskel, O - Ovariole, Oe - Oesophagus, SD -
Speicheldriise, SP - Spermatheca, VD — Vorderdarm.



ANHANG 155

Tafel V
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Tafel VI

Abb. 1: S. linguis, adult, kompletter, geflllter Darmtrakt mit anhangenden
Malpighischen Gefal3en, Frischpraparation, Bar = 1mm. Abb. 2: S. linguis,
Zweitlarve, kompletter, geflillter Darmtrakt mit anhangenden Malpighischen
GefalRen, Frischpraparation, Bar = 100 um. Abb. 3: S. linguis, Vorder- und
zweiteiliger Mitteldarm, Frischpréaparation, Bar = 100 um. Abb. 4: S. linguis, adult,
Einmindung der Malpighischen GefaBe im Bereich der Valvula pylorica,
Frischpraparation, Bar = 100 um. Abb. 5: S. linguis, adult, Mitteldarm zweiter
Abschnitt, Frischpraparation, Bar = 100 upm. Abb. 6: S. linguis, Zweitlarve,
Vorderdarm mit Epithelzellen, Frischpréaparation, Bar = 100 um. Abb. 7: S. linguis,
adult, Enddarm mit finf Rektalpapillen, Frischpraparation, Bar = 100 pm.

ED - Enddarm, MD (1 u. 2) — Mitteldarm (erster und zweiter Abschnitt), MG —
Malpighische Gefal3e, RP — Rektalpapillen, VD — Vorderdarm.
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Tafel VI
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Tafel VII

Abb. 1 u. 2: S. linguis, adult, Weibchen, vorderer Thorax mit Oesophagus und
beginnendem Vorderdarm sowie benachbarte Speicheldrisen, transversal,
Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 3: S. linguis, adult, Weibchen,
Thorax mit vollstandig gefllltem Vorderdarm, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung,
Bar = 100 um. Abb. 4 u. 5: S. linguis, adult, Weibchen, Abdomen mit erstem und
zweitem Mitteldarmabschnitt mit anliegenden 8 Ovariolen und Oocyten, transversal,
Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 6: S. linguis, adult, Weibchen,
hinteres Abdomen mit in den Enddarm einmiin-denden Malpighischen Gefal3en und
mycelgefulltem Reservoir, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 pm.
Abb. 7: S. linguis, adult, Weibchen, hinteres Abdomen mit Enddarm, Vagina und
Reservoir, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 8: S. linguis,
adult, Weibchen, Spermatheca, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100
pm.

ED - Enddarm, G - Ganglion, M - Mycel, MD - Mitteldarm, MG — Malpighische
GefalRe, Ms - Muskel, O - Ovariole, Oe- Oesophagus, SD - Speicheldrise, SP -
Spermatheca, V - Vagina, VD - Vorderdarm, VP — Valvula pylorica.
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Tafel VIII

Abb. 1: S. linguis, adult, gefillter Vorderdarm mit beginnender Auflosung des
Darmepithels und Mikrovillisaums (Pfeile), zahlreiche Vesikel, transversal, TEM, Bar
= 10 um. Abb. 2: S. linguis, adult, vorderer Vorderdarmabschnitt, vollstandiger
Mikrovillisaum, transversal, TEM, Bar = 1 um. Abb. 3: S. linguis, adult, hinterer
Vorderdarmabschnitt, Reduzierung des Mikrovillisaums (Pfeil), transversal, TEM,
Bar = 1 um. Abb. 4: S. linguis, adult, Enddarm mit abgeflachtem Epithel ohne
Mikrovilli, angrenzende Spermatheca, transversal, TEM, Bar = 1 um. Abb. 5: S.
linguis, adult, Enddarm mit Epithel und Zellkern, transversal, TEM, Bar = 2 um. Abb.
6: S. linguis, adult, Enddarmepithel mit visceraler Darmmuskulatur, transversal,
TEM, Bar = 1 um. Abb. 7: S. linguis, adult, vorderer Mitteldarm mit deutlicher
Auflosung des Epithels (Pfeile), transversal, TEM, Bar = 1 um. Abb. 8: S. linguis,
adult, hinterer Mitteldarm mit reduziertem Epithel, transversal, TEM, Bar = 2 um.

BM — Basalmembran, E — Epithel, G — Ganglion, Lu — Lumen, Mv — Mikrovilli, Pe —

Peritoneum, Sp — Spermatheca, vMs — viscerale Muskulatur, Zk - Zellkern.



ANHANG

Tafel VIII




ANHANG 162

Tafel IX

Abb. 1: S. linguis, adult, Vorderdarm mit beginnender Aufldsung des Mikrovilli-
saums (Pfeile), transversal, Montage, TEM, Bar = 2 um. Abb. 2: H. tritici, adult,
Vorderdarm mit deutlich ausgebildetem Epithel mit kubischen Zellen, sagittal,
Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 3: H. tritici, adult, Vorder- und Mitteldarm mit
deutlich ausgebildetem Epithel, sagittal, Safraninfarbung, Bar = 100 pum.

G — Ganglion, Lu — Lumen, MD — Mitteldarm, Ms — Muskel, Mv — Mikrovilli, O —
Ovariole, VD — Vorderdarm.
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Tafel X

Abb. 1: I. spectrum, adult, Weibchen, vorderer Thoraxbereich mit Oesophagus,
Ganglion und Flugmuskulatur, transversal, Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 2:
I. spectrum, adult, Weibchen, Thorax mit beginnendem Vorderdarm, transversal,
Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 3: I. spectrum, adult, Weibchen, vorderer
Abdomenbereich mit Vorderdarm und anliegender Speicheldrise, transversal,
Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 4: I. spectrum, adult, Weibchen, Abdomen mit
gefulltem Mitteldarm, transversal, Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 5: I
spectrum, adult, Weibchen, Abdomen mit Mitteldarm und benachbarten Malpighi-
schen GefalRen sowie 8 Ovariolen, transversal, Safraninfarbung, Bar = 100 pm.
Abb. 6: I. spectrum, adult, Weibchen, hinterer Abdomenbereich mit Enddarm und
Rektalpapille und anliegenden Malpighischen Gefal3en, transversal, Safranin-
farbung, Bar = 100 um. Abb. 7: I. spectrum, adult, Mitteldarm mit deutlich
ausgebildeten Epithelzellen, transversal, Safraninfarbung, Bar = 100 um. Abb. 8: I.
spectrum, adult, gefillter Vorderdarm mit angrenzender Speicheldriise, kubische
Epithelzellen mit Sekrettrépfchen, transversal, Safraninfarbung, Bar = 50 pum.

ED - Enddarm, Ez — Epithelzelle, G - Ganglion, MD - Mitteldarm, MG — Malpighische
GefalRe, Ms - Muskel, O - Ovariole, Oe - Oesophagus, RP — Rektalpapille, SD -
Speicheldrise, VD — Vorderdarm.
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Tafel Xl

Abb. 1: S. linguis, adult, &uRere Mundwerkzeuge, kurze Maxillarpalpen,
Labialpalpen burstenartig geformt, SEM, Bar = 20 um. Abb. 2: S. linguis, adult,
aulRere Mundwerkzeuge, Paraglossae mit getffneter Stilettoffnung (Pfeil), SEM, Bar
= 20 um. Abb. 3: S. linguis, adult, innere Mundwerkzeuge, Laciniae mit Salivarium,
frontal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 4: S. linguis, Zweitlarve,
kurze, weit in den Kopf zuriickgezogene, an den Enden aufgerollte Maxillarstilette,
Totalpraparat, Phasenkontrast, Bar = 100 yum. Abb. 5: H. tritici, adult, innere
Mundwerkzeuge, lange Laciniae, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100
um. Abb. 6: H. tritici, adult, auBere Mundwerkzeuge mit ausgefahrener Stechborste,
SEM, Bar = 50 um. Abb. 7: H. tritici, adult, innere Mundwerkzeuge, lange, schmale
Lacinia, Maxillarstillett ohne aufgedrehte Enden, sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung,
Bar = 50 um. Abb. 8: H. tritici, adult, innere Mundwerkzeuge, weit in den Kopf
reichende schmale Lacinia, sagittal, Safraninfarbung, Bar = 50 um.

C - Cibarium, G - Ganglion, L - Laciniae, LP - Labialpalpen, Lr - Labrum, MP -
Maxillarpalpen, Mx - Maxillarstilette, Oe - Oesophagus, PG - Paraglossae, PM -

Praementum, S - Salivarium, SD - Speicheldrise, Sti - Stipes, VD — Vorderdarm.
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Tafel XlI

Abb. 1: S. linguis, beginnender Vorderdarm, vorderer Thoraxbereich, vollstandiges
Epithel, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 2: S. linguis,
beginnender Vorderdarm, vorderer Thoraxbereich, vollstandiges Epithel mit weit ins
Lumen reichenden, doppelkernigen Epithelzellen, transversal, Hamalaun-Eosin-
Farbung, Bar = 50 um. Abb. 3: S. linguis, Vorderdarm, hinterer Thoraxbereich,
beginnende Reduzierung des Epithels, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar =
50 um. Abb. 4: S. linguis, Vorderdarm mit beginnender Reduzierung der
Darmepithelien in caudaler Richtung, sagittal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100
um. Abb. 5: S. linguis, gefullter Vorderdarm mit deutlich reduziertem Epithel,
hinterer Thoraxbereich, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb.
6: S. linguis, geflllter Mitteldarm, transversal, Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100
um. Abb. 7: S. linguis, zweiter Mitteldarmabschnitt mit reduziertem Epithel, sagittal,
Hamalaun-Eosin-Farbung, Bar = 100 um. Abb. 8: S. linguis, erster Mitteldarmab-
schnitt, Epithel mit zahlreichen Vesikeln, transversal, Safraninfarbung, Bar = 100
um.

ED — Enddarm, Ez - Epithelzelle, MD - Mitteldarm, MG — Malpighische Gefalie, RP -
Rektalpapille, SD - Speicheldriise, tSD — tubulére Speicheldriise, VD - Vorderdarm,
VP — Valvula pylorica.
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Tafel Xl

Abb. 1. Heptadecan (Ci7Hszs). Abb. 2: 1,9-Nonadecadien (CigHszs). Abb. 3:
Hexadecylacetat (Ci1sH3602). Abb. 4: Octadecylacetat (Cy0H4002). Abb. 5: (92)-
Octadecenylacetat (C,oH3s02). Abb. 6: 17-Octadecenylacetat (C,oH3s02). Abb. 7:
(11Z,19)-Eicosadienylacetat (C22H4002). Abb. 8: Tetradecansauremethylester
(C15H3002). Abb. 9: Hexadecansauremethylester (C17H3402). Abb. 10: Octadecan-
sauremethylester (C19H3502). Abb. 11: (9Z)-Octadecensaure-methylester (C19H3605).
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7.2. AbklUrzungsverzeichnis

Abkirzungen im Text (auer Sl-Einheiten)

Abb. Abbildung

AGA Streckflussigkeit (Ethanol : Glycerol : Essigsaure)
amu Atomare Masseneinheit (atomic mass unit)
BDMA N-Benzyldimethylamin

bp Basenpaar

CoA Coenzym A

ddH,0 bidestilliertes Wasser

DDSA Dodecenyl-Bernsteinsaure-Anhydrid
dH,0 destilliertes Wasser

DNA Desoxyribonukleinsaure

A Differenz

EDTA Ethylendiamintetraessigsaure

eV Elektronenvolt

HMDS Hexamethyldisilazan

Kl Kovatsindex

LD Licht/Dunkelregime

MEZ Mitteleuropaische Zeit

m/z Masse/Ladung-Verhaltnis

n Anzanhl

NaCl Natriumchlorid

NaOH Natriumhydroxid

PCR .polymerase chain reaction”

PO Propylenoxid

RAPD ,random amplification polymorphic DNA”
RFLP Lrestriction fragment length polymorphism”
rRNA ribosomale Ribonukleinsaure

RT Raumtemperatur

SDS Natriumdodecylsulfat

Tab. Tabelle

TRIS Tris(hydroxymethyl)aminomethan
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U
UV-Licht
Vol

w/v

Umdrehung
ultraviolettes Licht
Volumenprozent

Konzentration (weight per volume)

Abkiirzungen zu den Abbildungen

BM

CcwW

ED

Kr

L1
L2
LM
LP
Lr
Lu

MD1
MD2
MG
MP
Ms
MWZ
Mx

Adult
Begattungsapparat
Basalmembran

Cibarium

»cut wings“ (adulte Morphe mit abgeschnittenen Flugeln)

Epithel

Enddarm

Epithelzelle

Fettkorper

Ganglion

Hoden

Kropf

Laciniae

erstes Larvenstadium
zweites Larvenstadium
Lichtmikroskop
Labialpalpen

Labrum

Lumen

,long wings“ (adulte Morphe mit langen Fligeln)
Mycel

erster Mitteldarmabschnitt
zweiter Mitteldarmabschnitt
Malpighische Gefalle
Maxillarpalpen

Muskel

Mundwerkzeuge

Maxillarstilette
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Mv Mikrovilli

O Ovariole

Oe Oesophagus

P1 erstes Puppenstadium

P2 zweites Puppenstadium

Pe Peritoneum

PG Paraglossae

PM Praementum

PP Prapuppe

RP Rektalpapille

S Salivarium

SD Speicheldrise

SEM Rasterelektronenmikroskop

SP Spermatheca

St Stomata

Sti Stipes

sw ,short wings* (adulte Morphe mit kurzen Flugeln)
T Tubus

TEM Transmissionselektronenmikroskop
tSD tubulare Speicheldrise

Vv Vagina

VD Vorderdarm

VP Valvula pylorica

vMs viscerale Muskulatur

ZK

Zellkern
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