Nischendifferenzierung und Reduktion
von interspezifischer Konkurrenz
zwischen den Parasitoiden
Nasonia vitripennis (Walker 1836) und
Dibrachys cavus (Walker 1835)
(Hymenoptera: Pteromalidae)
bei der Wirtssuche in Vogelnestern

Dissertation
zur Erlangung des Doktorgrades
des Fachbereichs Biologie
der Universitit Hamburg

vorgelegt von
Dipl.-Biol. Oliver Schlein
aus Elmshorn

1. Gutachter: Prof. Dr. Rudolf Abraham

2. Gutachter: Prof. Dr. Hans Striimpel

Genehmigt vom Fachbereich Biologie der Universitit Hamburg
auf Antrag von Herrn Prof. Dr. R. Abraham am 21. Juni 2002

Datum der miindlichen Priifung: 10. 07. 2002



Inhalt

Inhalt

2.1
2.1.1.
2.1.2.

2.2.
2.3.

2.4.
24.1.
24.2.
2.4.3.
2.43.1.
2.4.3.2.
2.4.4.

2.5.

3.1.
3.1.1.
3.1.1.1.
3.1.1.2.
3.1.1.3.
3.1.1.4.
3.1.1.5.
3.1.2.
3.1.2.1.
3.1.2.2.
3.1.2.3.
3.1.3.
3.1.3.1.
3.1.3.2.
3.1.3.3.

EANICItUNG c..cneeriinerininrininicnsnieninicssanicssssicssssisssssssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssss 1
Material und Methoden 5
FreilandunterSUChUNG ........cooiiiiiiie e et 5
PrODENZEDICIE ... eeeeiieeiiie ettt e e e e e e e rb e e e e e areeenreas 5
Methodik der Probennahmen .............cooceeiieiiiiiniiniinieeee e 6
| D1 7] w41 (0111153 s DTSRRI 7
Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten......... 7
OIfaktomMEtETVETSUCHE .....coueiiiiiieiceee et 9
VerSuUCHSAUTDAU .......oeiiiiiciie e e e et e e enneas 9
Verwendete Substrate und deren DOSIEIUNG ..........eeeiiieeiiieeiiieeieecee e 10
Auszéhlreihen nach Frequenz der Sektorentiberschreitung ...........cccceeveveenienicnieneene. 11
Priferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen...........c..ccccveenneeee. 12
BiSpezifiSCher ANSAtZ..........vieiiiieiie et 12
Aufenthaltsdauer in den KreiSSektoren ............ccoveeveriieiiiiiiiiinieeceseeeee e 12
StatistiSChe MethOden .........c..ooeuiiiiiiicce e e e 13
EXZEDIISSE cuveriiiiinrricsissnniessssnricssssnnresssssssssssssssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssse 14
FreilandunterSUChUNG .........ocviiiiiiecieecee e e 14
Erste SaiSON 1999 ...t et e 14
Parasitierungsraten und Phanologien 1999 ..........c.coovieeiiieeiiieciiieeeeee e 14
Probengebiete 1999 .......cccuiiiiiiiieece e e 18
Probenlage und Nestklassen 1999........cc.cooiiiiiiiiiiee e 19
Niedrig angebrachte KASten ..........cceiviiiiiiiiiiiiicce e e 23
Versuch mit Wirtspuparien inkl. Diapauselarven von N. vitripennis ........................... 23
Zweite SAISON 2000 .......cccuiiiiiiieeiieeciee ettt e e e e e e e s e e e beeeeareeenaes 24
Parasitierungsraten und Phanologien 2000 .............ccccveeiiieeiiieeiiieeie e 24
Probengebiete 2000.........c.cooiiiiieiieeiieeieeie ettt eebeeeraeenreeenas 27
Probenlage und Nestklassen 2000...........cccocieriiiiiiiieiiieieie e 28
Gesamtdarstellung der Freilanduntersuchung..............ccccveeviiieiiiieiiieccieeeiee e 32
AV 0TS E: 3y 1< s TP 32
Aktuelle Bruten Und A@S.........c.ceociiiiiiie ettt et 33

Direkter Vergleich der zweil ProbensaiSons ..........cceeecuvieeciieeniieeeiiieeciie e esvee e 34



Inhalt

3.2.
3.2.1.
3.2.2.
3.2.2.1.
3.2.2.2.

3.2.3.
3.2.3.1.
3.2.3.2.

3.24.

3.3.
3.3.1.
3.3.1.1.
3.3.1.2.
3.3.2.

4.1.

4.1.1.
4.1.2.
4.1.3.

4.2.
4.2.1.
4.2.1.1.
4.2.1.2.
4.2.13.
4.2.14.
4.2.1.5.
4.2.2.
4.2.2.1.
4.2.2.2.
4.2.23.
4.2.3.
4.2.3.1.
4.2.3.2.
4.2.3.3.

Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten........ 36
Haufigkeitsvergleiche von Schlupfereignissen..........cooceveveevieeciienieeiieenieeiieeeeieene 36
Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. Vitripennis .............ccccoccevveeveevicneenennnene. 41
Mittlere Schlupfraten von N. vitripennis bei interspezifischer Konkurrenz ................. 41
Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis zwischen

Konkurrenz- und Kontrollansatz............c.coooeiviiiiiiiiiiiiieieeeeee e 44
Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavis .........ccooveveeveiiieciieiieeeiie e, 50
Mittlere Schlupfraten von D. cavus bei interspezifischer Konkurrenz......................... 50
Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus zwischen Konkurrenz- und
KONrOIANSALZ ... 51
Vergleich der Kontrollansdtze fiir N. vitripennis und D. cavus ............cccceevevevenennnne. 53
OlfaktomMEtETVETSUCHE ......ouiiiiiiiiiiieieee e e 55
Auszéhlreihen nach Frequenz der Sektoreniiberschreitung............cocceverienciniinicnnenne 55
Préaferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen.............ccccceuveneee. 55
BiSpezifiSCher ANSALZ........cccuiiiiiiiieeiieie ettt ettt et e 63
Aufenthaltsdauer in den KreisSeKtOren .........coviiiieiiiiiieiieeieeeeeceee e 65
DISKUSSION c.cuueeernrinninnnensnnisnensnnsssessnssssnssnssssnssnssssssssnssssssssssssasssssssssssssssssassssnssssassans 69
Beschreibung der untersuchten Arten ...........coceevveeiiienieeiiierieeieee e 69
Charakterisierung von NaGSORIQ VItFIDENAIS ..........cccecuereerereeineeieiieneenieseenieeeeenenaes 69
Charakterisierung vOn DibraCHYS CAVUS ..........ceecueeeeieeeeieeeeieeecieeeeeeeeeeeesieeesvee e 71
Stand €igener VOrarbEIteN . ........cevuieiiiiiiieiiieiieeie ettt ettt ettt beeseaeeneees 73
FreilandunterSUChUNG ..........coooiiieiieceeeeeee e e e e 75
Erste SaiSON 1999 ... e 75
Parasitierungsraten und Phénologien 1999 ............ccccoiiiiiiiiiiiiiee e 75
Artunterschiede beziiglich der Probengebiete 1999...........ccccovveeiiieiiiieeiiieeeeeee e, 80
Artunterschiede beziiglich der Probenlage und Nestklassen 1999 ........c..cccccoovvienen 81
Abundanzen in niedrig angebrachten Kasten............ccoocueiiieiiiniieniiiiieeeeeeeeee 84
Versuch mit Wirtspuparien inkl. Diapauselarven von N. vitripennis ........................... 85
ZwWeite SAISON 2000 .......ccueiviiiiiriieieiierttete ettt sttt 86
Parasitierungsraten und Phénologien 2000 ............ccccooviiiiiiiiiiiieiieeeee e 86
Artunterschiede beziiglich der Probengebiete 2000.............ccceeeiiieeiieeecieeeieeeeeeee, 89
Artunterschiede beziiglich der Probenlage und Nestklassen 2000 ............cccceoveevennenne. &9
Gesamtbetrachtung der Freilanduntersuchung.............cocooieiiniiininiininincnieee 91
Einfluf anderer Faktoren auf die Abundanzen der Parasitoide ............ccoccoeeviinienene 91
Weitere registrierte Parasitoidenarten im Vogelnest...........cccevvveviininieniencnieneennenn. 93

Direkter Vergleich der zwei ProbensaiSons ...........ccceevueerieirieeniiienienieeie e 94



Inhalt

4.3.
4.3.1.
4.3.2.
4.3.2.1.
4.3.2.2.

4.3.3.
4.3.3.1.
4.3.3.2.

4.3.4.
4.3.5.

4.4.
4.4.1.
4.4.2.
44.2.1.
4.4.2.2.
4.4.2.3.
4.4.3.
4.4.4.

4.5.

Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten........ 96
Haufigkeitsvergleiche hinsichtlich der Schlupfereignisse ..........ccccoveeverienciieneennenne. 96
Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. Vitripennis .............ccccoccevveeveevicneenennnene. 98
Mittlere Schlupfraten von N. vitripennis bei interspezifischer Konkurrenz ................. 98
Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis zwischen

Konkurrenz- und Kontrollansatz............c.coooeiviiiiiiiiiiiiieieeeeee e 99
Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavis .........c..oovevveeceeevciiiiiieeeieeeienn, 103
Mittlere Schlupfraten von D. cavus bei interspezifischer Konkurrenz....................... 103
Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus zwischen

Konkurrenz- und Kontrollansatz.............ccccoceviniiiiniiniiniiniieeneceeeseeeeeeen 103
Vergleich der Kontrollansitze fiir N. vitripennis und D. cavus ..........cccoceveveueneennen. 105
Gesamtbetrachtung des Laborexperimentes zur Wirtssuche in

verschiedenen Tiefenstufen und Substraten...........ccccocevieiiiiiniiiniinineee, 106
OlfaktomEterVErSUCKE ......c..iiiiiiiiiiiiiciee e 119
Konzeption, Funktionsweise und Gebrauch des Olfaktometers ............cccccevevernennee. 119
Auszéhlreihen nach Frequenz der Sektoreniiberschreitung...........cccccveevcvveeiciieeninennn, 121
Allgemeine Tendenzen und VerhaltensweiSen ...........ccceevevvevieeiiienieeiiienieeieenieeiens 121
Priferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen...........c..ccceeueneee. 122
BispezifiSCher ANSAtZ.......c..iieiiieeiie ettt e ae e e naaeeens 131
Aufenthaltsdauer in den KreiSSeKtoren ..........cocovveveriiniiniiiiniencciescceeeceeen 132
Gesamtbetrachtung der Olfaktometerversuche..........ccccooevieiiniiniininiincnicicnee 138

Fazit: Reduktion von interspezifischer Konkurrenz durch

Ausweichstrategien bei der Wirtssuche im Vogelnest............cocceeeevieriiinienieenieninn. 142
ZuSAMMENTASSUNG .c..uuuerirrriessrenssnicsssnessssnesssecssssnessssssssssesssssessssssssssssssssssssssssssssssssns 150
DanKSAGUNE ....ccuuuerieeiisnricsissnnrecsssnsicssssssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssss 156
Literatur 157




Einleitung 1

1. Einleitung

Die erfolgreiche Nutzung von Wirtsorganismen durch eiablagebereite Parasitoidenweibchen
1aBt sich in vier grundlegende Phasen einteilen: Das Auffinden eines Habitates, in dem die
geeigneten Wirte auftreten; das Lokalisieren dieser Wirte innerhalb des relevanten Substrates;
das Akzeptieren des Wirtsindividuums fiir die Eiablage sowie dessen Eignung fiir die
Entwicklung der Nachkommen (Doutt 1959; Vinson 1976; Vinson & Iwantsch 1980; Jones
1986; Godfray 1994). Vor der unmittelbaren Wirtssuche von Parasitoidenweibchen ist also
die Habitatwahl entscheidend. Fiir die Anlockung der Weibchen zu einem Standort, der
attraktive Wirte beherbergt, dienen in der Regel Botenstoffe, die vom Nahrungssubstrat des
Wirtes emittiert werden. Bei Parasitoiden von phytophagen Insekten kdnnen diese fliichtigen
Komponenten spezifisch von einer bestimmten Wirtspflanzenart ausgehen (Vet et al. 1991;
Vet & Dicke 1992; Micha 1995; Rao et al. 1999; Sullivan et al. 2000; Molck 2001; Shiojiri et
al. 2001). Im Falle von Puppenparasitoiden nekro- oder coprophager Fliegenarten wire hier
der Geruch des Aases bzw. des Tierdunges entscheidend (Wylie 1958; Sereno & Neves
1994). Die Lockwirkung kann jedoch durch die Prasenz der attraktiven Wirte im Habitat oder
Substrat betrdchtlich vergrofert werden (Couty et al. 1999; Rao et al. 1999). Durch diese
grundlegenden Mechanismen der Habitatbesiedlung kénnen verschiedene Parasitoidenarten
auf relativ engem Raum zeitgleich miteinander konfrontiert werden.

Konkurrieren dann die Individuen zweier oder mehrerer Parasitoidenspezies innerhalb dieses
gemeinsamen Habitates um identische Wirte, so existieren verschiedene Ebenen und
Qualitdten dieser Konkurrenz. Diese koOnnen intrinsischer Natur sein, wenn nach
Mehrfachbelegung eines Wirtes durch Weibchen unterschiedlicher Art (Multiparasitismus)
artfremde Parasitoidenlarven an bzw. in einem einzelnen Wirtsindividuum aufeinandertreffen.
Die intrinsische Konkurrenz kann dann durch direkte, physische Angriffe (Interferenz) oder
aber indirekte, physiologische Unterdriickung, als Folge unterschiedlich rascher Ausbeutung
der Nahrungsressource, entschieden werden. Die interspezifische Konkurrenz manifestiert
sich zuvor jedoch immer auf einer extrinsischen Ebene, wenn die Weibchen identische
Wirtsressourcen fiir eine erfolgreiche Eiablage aufsuchen (Salt 1961; Wylie 1972; van-Strien-
van Liempt 1983; Pschorn-Walcher 1985; Pawson et al. 1987; Steinberg et al. 1987; Bai and
Mackauer 1991; Alebeek et al. 1993; Leveque et al. 1993; Godfray 1994; de Moraes et al.
1999).

Wenn Parasitoidenarten zeitlich und rdumlich gemeinsam auftreten und sich ihre
Wirtsspektren iiberlappen, ist eine extrinsische Konkurrenzsituation gegeben. Dies geschieht
innerhalb von Parasitoidengilden eines oft abgrenzbaren Habitates. Letzteres kann auch nur
von tempordrer Natur sein, wie z.B. in Aas oder Exkrementen, sogenannten Biochorien
(Miiller 1991). Beim extrinsischen Wettkampf zwischen Parasitoidenweibchen ist die
Wirtssuche der entscheidendste Faktor. Sinnesleistungen und damit Kkorrelierte
Verhaltensweisen, die zur Lokalisierung des Wirtes fithren, optimieren den
Reproduktionserfolg im jeweiligen Habitat. Sinnesphysiologische Potenzen und darauf
beruhende Suchstrategien wirken sich bedeutend auf den Reproduktionserfolg der
betreffenden Spezies aus. Bei Parasitoiden ist der hierbei relevanteste Aspekt derjenige der
Olfaktion (Vet & van der Hoeven 1984; van Alphen & Vet 1986; van Veen & van Wijk 1987;
Godfray 1994; Janssen et al. 1995; Couty et al. 1999).
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Innerhalb der Parasitoidengilden kann zwischen Spezialisten und Generalisten unterschieden
werden. Von Spezialisten, die auf nur eine oder wenige Wirtsarten fixiert sind, werden
ausgeprigtere, enger an die Wirte adaptierte Féhigkeiten zur Lokalisierung derselben im
jeweiligen Habitat angenommen. Ein Generalist dagegen weist ein viel breiteres
Wirtsspektrum auf. Er geht in der Regel wahrend der Suche unspezifischer vor, da seine
Sinnesleistungen nicht auf die von einer bestimmten Wirtsart (oder -gruppe) ausgehenden
Reize fixiert sind (Tucker & Leonard 1977; Waage 1979; Vet & van Opzeeland 1984; Chiri &
Legner 1986; Hedlund et al. 1996; van Baaren & Nénon 1996; Vos et al. 1998; Steidle &
Scholler 1997; Geervliet et al. 2000). Die extrinsische Konkurrenzféhigkeit und Effizienz ist
daher hiufig geringer als bei einer spezialisierteren Art (de Moraes et al. 1999).

In der Parasitoidenforschung belegen zahlreiche Studien konkurrenzmindernde phanologische
sowie raumliche Ausweichstrategien zwischen Parasitoiden derselben Gilde. Diese evolutive
Differenzierung beziiglich der Ausnutzung des Habitates bzw. des darin gegebenen
Wirtsspektrums flihrt zur Nischenkompartimentierung und somit bedeutender Abschwéchung
der interspezifischen Konkurrenz in natiirlichen Populationen (Zwolfer 1979; Vet 1984;
Pschorn-Walcher 1985; Vet 1985; Janssen et al. 1995).

Derartige Mechanismen, die eine stabile Koexistenz der Arten im Freiland ermdglichen und
natilirlichen Multiparasitismus limitieren, sind mdglicherweise erst nach griindlichen
Untersuchungen aufzudecken. Die zur Nischendifferenzierung fiithrenden rdaumlichen und
ethologischen Unterschiede konnten so subtil entwickelt sein, daf sie auf den ersten Blick
nicht offenbar werden. Die Einschidtzung interspezifischer Konkurrenz ist eine sehr komplexe
Problematik, die zunédchst fokussierte Experimente erforderlich macht, um einzelne relevante
Variablen zu identifizieren (O'Neil & Cate 1985).

Im abgrenzbaren Habitat Vogelnest existiert eine sehr spezifische Gilde sogenannter nidicoler
Arthropoden; diese lassen sich Okologisch in mehrere Konsumentengruppen auftrennen.
Hausler & Topp (1996) schitzten diese trophischen Gruppen nach einer Erfassung in {iber 50
Nistkésten quantitativ ein. Sie flihren Ektoparasiten der Vogel (56 %), phytodetricole und
mycetophage Arten (31 %), Pradatoren (8 %), Parasitoide (4 %) sowie Nekrophage und
Irrgéste (Jeweils 1 %) auf. Als regelmiBig abundante Parasitoide der Puppen cyclorrhapher
Fliegenarten in Vogelnestern sind gemeinhin lediglich die Erzwespen Nasonia vitripennis
(Walker 1836) und Dibrachys cavus (Walker 1835) aus der Familie Pteromalidae bekannt
(Woodroffe 1953; Abraham 1985; Schlein 1998). Andere dipterophage Parasitoidenarten, die
gelegentlich festgestellt werden, scheinen keine vergleichbare Rolle in diesem Okosystem
einzunehmen. Die Hauptwirte von N. vitripennis sind im Nesthabitat die ornithoparasitischen
Vogelblutfliegen (Protocalliphora spp.), deren Maden an den Beinen juveniler Vogel Blut
saugen und sich danach zur Verpuppung ins Nistmaterial zuriickziechen (Mason 1944; Peus
1960; Henze 1983; Abraham 1985; Gold & Dahlsten 1989; Bennett & Whitworth 1991;
Johnson & Albrecht 1993). Ob auch D. cavus Puppen aus dieser Wirtsgattung parasitiert, ist
zwar noch nicht explizit nachgewiesen, kann aber aufgrund der Polyphagie der Art
angenommen werden. Im Gegensatz zu N. vitripennis, die rein dipterophag ist und besonders
Wirte innerhalb der Familien Calliphoridae und Muscidae befallt (Fabritius & Klunker 1991),
weist D. cavus ein enormes Wirtsspektrum von etwa 200 Insektenarten aus zumeist
holometabolen Ordnungen auf (Peck 1963; Burks 1979).



Einleitung 3

Durch extensive Probennahmen im Freiland lieB sich nachweisen, dall N. vitripennis und
D. cavus sowohl zeitlich als auch rdumlich gemeinsam in Nistkdsten auftreten und hier
ausgelegte Puppen der SchmeiBfliege Calliphora vomitoria (L.) parasitieren (Abraham 1985;
Schlein 1998), wobei es auch zu Multiparasitismus kommt.

Mechanismen der Nischendifferenzierung sind im Vogelnest gut nachzuweisen, weil die
Anzahl der beteiligten Parasitoidenarten sehr beschréankt ist. Somit beeinflufit kein komplexes
Beziehungsgeflecht mit anderen Parasitoidenarten das untersuchte Konkurrenzpaar, wie dies
zum Beispiel innerhalb der Gilde der Puppenparasitoiden von coprophagen Fliegen der Fall
ist. Hier werden regelméfig bis zu 10 Spezies an einer Lokalitit mit denselben Wirtsarten
gewonnen (Rueda & Axtell 1985a; Smith et al. 1987; Smith & Rutz 1991; Floate et al. 1999;
Skovgard & Jespersen 1999; Hogsette et al. 2001). AuBBerdem handelt es sich beim Vogelnest
um ein relativ abgeschirmtes, gut tiberschaubares Kleinokosystem.

Auch wenn sich bereits Unterschiede hinsichtlich der Phénologien und rdumlichen
Priaferenzen beider nidicolen Parasitoidenarten andeuteten, so existiert doch eine breite
Uberlappung ihrer Habitatanspriiche. Es miissen also noch weitere Mechanismen der
Nischendifferenzierung vorliegen, die eine stabile Koexistenz ermoglichen. Bisher wurden
rdumliche Priferenzunterschiede lediglich auBlerhalb des Vogelnestes aufgezeigt, also bzgl.
der Nistkastenhohe und der Gebietsstruktur (Abraham 1985; Schlein 1998). Wie sich jedoch
die Nischendifferenzierung auch innerhalb des Vogelnestes manifestiert, wurde bislang noch
nicht untersucht. Dies miifite sich auf extrinsischer Ebene bei der Wirtssuche duflern. Im
begrenzten Raum des Vogelnestes wire eine Vermeidung der interspezifischen Konfrontation
vor allem durch ein unterschiedlich tiefes Eindringen in das Nistmaterial zu erzielen.

Die erste grundlegende Fragestellung ist daher, ob die auf die Wirtsgruppe stérker fixierte Art
N. vitripennis innerhalb des Vogelnestes eine intensivere Wirtssuche betreibt als D. cavus,
also auch tiefer in das Nistmaterial vordringt als letztere. Da sich die Puppen ihrer
bevorzugten Wirte, der Protocalliphora-Arten, bis zum Schliipfen der Imagines im
Nistmaterial verbergen (Mason 1944; Merino & Potti 1995), wére ein solcher Befund
verstandlich. Fiir den polyphagen Generalisten D. cavus wire dagegen eine eher auf die
Oberfldache konzentrierte, unspezifische Wirtssuche zu erwarten, so dafl Parasitierungen durch
diese Art eher in peripheren Nestbereichen die Regel wiren.

Mit vorliegender Arbeit soll geklart werden, ob diese vermuteten Artunterschiede bei der
vertikalen Wirtssuche im Substrat des Nistmaterials bestehen. Fiir andere Biochorien liegen
vereinzelte Studien vor, die eine entsprechende Nischendifferenzierung hinsichtlich der
Substrattiefe und eine Reduktion von interspezifischer Konkurrenz durch vertikal
abweichende Suchstrategien aufzeigen. Interspezifische Unterschiede bzgl. der
Parasitierungsraten in diversen Substratschichten wurden z.B. von Legner (1977), Rueda &
Axtell (1985b), Neves & de Faria (1988), King (1997) und Geden (2002) nachgewiesen. Bei
diesen Arbeiten wurde zumeist die wirtschaftlich bedeutende Gilde der Parasitoide von
Fliegenpuppen in Viehmist oder Dung untersucht.

Fiir N. vitripennis zeigte sich, dal die Prdsenz von Bruten bzw. Jungvogeln im Nest keine
Bedingung fiir die Habitatbesiedlung ist (Schroder 1997) und somit auch verlassene Nester
eine attraktive Wirkung auf die Weibchen ausiiben. Hingegen war belegbar, dall D. cavus
auch in géinzlich leeren Nistkésten regelméBig auftritt, N. vitripennis jedoch ausschlieBlich in
solchen, die Nistmaterial enthalten (Abraham 1985; Schlein 1998).
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Aus diesen Tatsachen ist eine weitere Arbeitshypothese ableitbar: Die Duftwirkung des
Nistmaterials stellt ein obligates initiales Attraktans fiir die Habitatbesiedlung durch
N. vitripennis dar, fiir D. cavus jedoch nicht. Mit der vorliegenden Arbeit sollen daher die
folgenden Hypothesen tliberpriift werden:

1. Innerhalb des Nistkastens unterscheiden sich die beiden Arten in der Intensitdt und
rdaumlichen Ausdehnung ihrer Wirtssuche. Diese kann im Habitat des Vogelnestes vor
allem hinsichtlich der Tiefe des Vordringens im Nistmaterial variiert werden. Fiir die eng
an die relevante Wirtsgruppe adaptierte N. vitripennis wird eine griindlichere
Durchsuchung des Substrates nach Fliegenpuparien angenommen, also auch ein tieferes
Eindringen ins Nistmaterial. Fiir die sehr polyphage D. cavus wird dagegen ein auf die
oberflichennahen bzw. peripheren Nestbereiche fixiertes Suchverhalten postuliert.

2. Durch diesen extrinsischen Faktor mifite sich die intrinsische Konkurrenz, also die
Parasitierung derselben Wirtsindividuen, stark verringern. Sollte sich der vermutete
Artunterschied bei der Wirtssuche bestétigen, so wire in der Tiefe des Nistmaterials eine
seltenere Konfrontation artfremder Weibchen aufzeigbar als an der Oberflédche.

3. Der Artunterschied miifite sich in volumindseren Nestern deutlicher manifestieren als in
flachen, leichter zu durchsuchenden Nestern. Auch der Nesttyp bzw. das entsprechende
dominierende Bausubstrat miifiten Einflu3 auf die Dispersionsunterschiede haben.

4. Da aufgrund der Vorkenntnisse im allgemeinen eine engere Habitatbindung von
N. vitripennis angenommen wird, sind hier intensivere olfaktorische Reaktionen auf das
Nistmaterial zu erwarten. Dieses ist vom Geruch der Jungvogel und ihren
Stoffwechselprodukten geprigt und konnte daher als Indikator fiir die Prdsenz von
Protocalliphora spp. fungieren, die Hauptwirte von N. vitripennis.

5. Die durch den Nestgeruch stimulierte bzw. ausgeloste Wirtssuche im Nest wird eventuell
zusitzlich durch wirtseigene Kairomone dirigiert und optimiert. Zu priifen ist daher
auflerdem, ob die Fliegenpuparien selbst olfaktorisch registriert werden.

6. D. cavus dagegen, die auch in Hohlungen ohne Nester auftritt, miiite eine geringere
Reaktion auf das Nistmaterial zeigen. Dafiir widren hier positive Reaktionen auf
Geruchsstoffe, die auf eine generell hohe, doch unspezifische Prisenz von Wirten
hindeuten, zu erwarten. Diese konnten von Substraten ausgehen, die in der Regel von
einer groflen Breite potentieller Wirte besiedelt werden (z.B. Aas). Auch kommen hierbei
von den Wirten selbst ausstromende Kairomone in Betracht.

Die Uberpriifung dieser Hypothesen soll anhand einer zweisaisonalen Freilanduntersuchung
sowie Laborexperimenten erfolgen. Im Labor soll das Nistkastenhabitat in Glasbecken
simuliert und der Aspekt der Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen dargestellt werden.
Dabei wird auch der Einflu} der Materialstruktur untersucht, indem der Einsatz beider Arten
in verschiedenen Substrattypen erfolgt. Im Anschluf} sollen die olfaktorischen Préferenzen der
Spezies in einem Olfaktometer verglichen werden. Unter Vereinigung aller Resultate ist
abschlieBend das reelle AusmalB3 der interspezifischen Konkurrenz zwischen den beiden
nidicolen Parasitoidenarten einzuschitzen.
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2. Material und Methoden

2.1. Freilanduntersuchung
2.1.1. Probengebiete

1. Umweltzentrum Karlshohe

Das Umweltzentrum Karlshohe liegt im norddstlichen Hamburger Stadtteil Bramfeld. In
diesem fritheren Staatsgut mit ca. 9 ha Gesamtfliche sind Elemente der historischen
Kulturlandschaft, z.B. Knicks, kleine Feuchtbiotope und eine sporadisch geméhte
Streuobstwiese, erhalten geblieben. Ferner sind Viehweiden, Waldbereiche und 6kologisch
betreute Gartenanlagen integriert. Das Gebiet ist von regelmdBigen PflegemaBBnahmen
geprdgt. Eine kleine Imkerei am Randbereich der Streuobstwiese stellt mehrere Bienenkisten
ins Geldnde. Reisighaufen werden zum Erhalt einer hohen Artenvielfalt im Gebiet
aufgeschichtet. Die extensiv genutzte Streuobstwiese mit Apfel- und Birnbdumen alter
heimischer Sorten macht ca. 1,5 ha Flache aus. Die Nisthilfen aus Holzbeton oder Holz waren
zumeist an den Obstbdumen auf oder aber an anderen Laubbdumen an der Peripherie der
Streuobstwiese in einem Hohenbereich von 2,58 m bis 4,09 m angebracht. Zusétzlich wurden
noch drei in 1,45 m Hohe hidngende Késten einbezogen.

2. Naturschutzgebiet Stabel

Dieses ca. 1,2 ha groBBe Naturschutzgebiet in Kolln-Reisiek bei Elmshorn (Schleswig-
Holstein), inmitten landwirtschaftlicher Nutzflichen gelegen, steht unter Betreuung des
Naturschutzbundes Elmshorn und ist fiir die Offentlichkeit gesperrt. Es grenzt einerseits an
eine Landstralle, andererseits an von Schafen beweidete Wiesenflachen an und wird von zwei
Bachldufen bzw. Grdben eingerahmt. Innerhalb des Gebietes befindet sich ein dichter,
feuchter Mischwaldbestand, der durch eine begraste Fahrschneise in zwei etwa gleich grofle
Flachen halbiert wird. An Laubbdumen sind u.a. Eichen, Ahorn, Birken, Weiden und Pappeln
zu nennen, unter den Nadelbdumen dominiert die Kiefer. Im Sommer bildet sich eine hohe
und dichte Kraut- und Strauchschicht; am Boden findet sich viel Totholz. Grof3e Flachen sind
dicht mit Laubmoosen oder Brennessel bewachsen. Die im Gebiet einbezogenen Nistkédsten
bestanden aus Holz und waren in einem Hohenbereich von 2,64 m bis 3,70 m angebracht.
Hinzu kamen noch jeweils zehn in 1,50 m bzw. 2,00 m Hohe aufgehingte Késten.

3. Streuobstwiese Altenmiihlen

Dieses bei Kolln-Reisiek / Elmshorn gelegene, vom Naturschutzbund Elmshorn seit 1989
betreute Gebiet umfallt einen ca. 2,4 ha groflen Streuobstwiesenbestand mit Feldgehdlz
(Pappeln, Ahorn, Weiden, Kastanien u.a.) beidseitig der Ekholter Au. Eine kleinere
Auwaldparzelle siidlich des Feldgehdlzes im Uferbereich ist angeschlossen. Auf der
Obstwiese wird ein artenreicher Streuobstbestand mit alten Kultursorten (u.a. Apfel- und
Pflaumenbdumen) extensiv gepflegt, wobei die Kraut- und Strauchvegetation wihrend der
Sommermonate zu betrichtlicher Hohe anwiéchst. Eine Mahd erfolgt erst im Spatsommer.
Dieses Gebiet wurde lediglich in der ersten Saison (1999) mit 15 Nistkésten involviert.
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Dabei waren auf der Streuobstwiese 3, an einer Reihe hoher Pappeln an der Wiesengrenze
8 sowie in der schattigen Auwaldparzelle 4 Holz-Nistkésten einbezogen, die sich auf einen
Hohenbereich von 2,26 m bis 4,15 m verteilten.

2.1.2. Methodik der Probennahmen

In die 1. Saison (1999) der Freilanduntersuchung wurden 50 Nistkdsten einbezogen. Diese
verteilten sich auf die drei Gebiete mit 15 (Karlshohe), 20 (Stabel) und 15 (Altenmiihlen)
Kaésten. Die Probennahmen erstreckten sich auf einen Zeitraum vom 28. / 29.04. (Ausbringen
der ersten Proben) bis zum 15./16.09 (Einholen der letzten Proben). Insgesamt sind dies
20 Probenwochen. Die Nistkdsten wurden wdchentlich mit jeweils zwei pordsen, ca. 6,5 cm
langen und ca. 2 cm breiten, hohlen Kunststoffrohrchen (aus Lockenwicklern gefertigt,
Durchmesser ca. 1,5 cm) bestiickt. Die quadratischen Locher (Grof3e ca. 9 mm?) lielen genug
Platz fiir die Parasitoidenweibchen, um zu den Wirtsindividuen vorzudringen, waren jedoch
zu eng, als daB die Fliegenpuparien hinausfallen konnten. Pro Réhrchen wurden 5 jlingere,
d.h. ca. 2-4 Tage alte Puparien von Calliphora vomitoria als Wirte fiir die Parasitoide
eingefiillt. Die Enden der RoOhrchen wurden mit Fetzen aus Papiertaschentiichern
verschlossen. Pro Woche und Nistkasten wurden also 2 x5=10 Puparien eingebracht.
Hierbei sollten zwei Probenlagen pro Nistkasten einbezogen werden: Ein R6hrchen wurde frei
an die Nestperipherie oder an die Oberflache der Nestmulde gelegt, das zweite wurde tief in
das Nistmaterial im unteren Drittel des Nestes mdglichst dicht von allen Seiten eingebettet.
An den Rohrchen befestigte Bindedréhte, die an der AuB3enseite des Nistkastens mit Krampen
angenagelt waren, verhinderten, da3 die Vogel die Proben aus dem Kasten werfen oder die
Rohrchen verloren gehen konnten.

Nach einer Woche erfolgte das Einsammeln der Rohrchen, welche pro Kasten durch zwei
neue Proben zu ersetzen waren. Befanden sich noch Parasitoidenweibchen in den
eingesammelten Probenr6éhrchen, so waren sie in dem betr. Nistkasten wieder auszusetzen.
Die eingeholten Proben wurden nach Gebiet, Nistkasten und Probenlage (Oberfliche oder
Nistmaterial) beschriftet. Sdmtliche Puparien wurden einzeln in mit Watte verstopfte
Reagenzgldschen verbracht. Spiter erfolgten die Auszdhlung aller geschliipften Imagines,
nach Geschlechtern getrennt, sowie das Sezieren der Puparien fiir die Erfassung
abgestorbener Jungstadien. Nach ca. 4 Monaten der Aufbewahrung im Kiihlschrank
entwickelten sich zuvor isolierte Diapauselarven bei Raumtemperatur zu Imagines. Diese
wurden nachtraglich bestimmt und in die Auswertung integriert. Nach Saisonende erfolgte in
den Kisten die Messung der Hohen sdamtlicher Nester. Danach wurden diese eingesammelt,
separat verpackt und spéter gewogen. Bei der Auswertung sollte zum Teil eine
Differenzierung der Nester nach Nesthohe und Gewicht beriicksichtigt werden. Anhand der
Mediane konnten zwei Nestklassen gebildet werden: Eine 1. Klasse mit flacheren, leichteren
Nestern und eine 2. Klasse mit hoheren, schwereren Nestern.

Zusétzlich zu den 50 mit wochentlich je zwei Probenréhrchen bestiickten Kéisten wurden im
Gebiet Stabel jeweils 10 Nistkdsten in einer Hohe von 1,50 m und 2,00 m angebracht. In
diesen zwanzig Késten erfolgten die wochentlichen Probennahmen mit jeweils nur einem
Rohrchen inkl. 5 Fliegenpuparien pro Nest, und zwar ausschlielich an der Oberfldche. Damit
alle Késten ein Vogelnest enthielten, wurden sie mit frither eingesammelten Nestern gefiillt.
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In Karlshéhe kamen noch drei weitere niedrig hingende Késten (1,45 m) mit ebenfalls nur je
einer Probe pro Woche hinzu. Nach Ablauf der 20. Probenwoche wurden fiir eine weitere
Woche (15.09.-22.09.) lediglich Wirtspuparien, in denen sich Diapauselarven von
N. vitripennis befanden, ausgebracht und fiir diese separate AnschluBlstichprobe lediglich
15 Nistkidsten in Karlshohe einbezogen.

Zur statistischen Verifizierung der Resultate aus der ersten Saison wurde in der 2. Saison
(2000) mit identischer Methodik (zwei Probennahmen pro Nistkasten, eine inmitten des
Nistmaterials, eine an der Nestoberfliche) gearbeitet, allerdings auf eine geringere Anzahl
von Nistkdsten beschrinkt: 40 Késten aus nur zwei Probengebieten (Karlshohe mit 16 und
Stabel mit 24 Késten). Auch erfolgten die Probennahmen innerhalb eines engeren, anhand der
Ergebnisse des Vorjahres gewihlten Zeitraums (Juni, Juli und August) mit 13 Probenwochen.
Waren wegen ausgebliebener Bruten Nistkésten leer geblieben, so wurden in der Vorsaison
eingesammelte Nester als Ersatz eingebracht. Erneut erfolgte nach Saisonende die Messung
aller Nesthohen und -gewichte, mit deren Hilfe zwei Nestklassen erstellt werden konnten.
Von den zwanzig niedrig angebrachten Kisten des Vorjahres im Stabel wurden lediglich drei
Kaisten einbezogen, in denen eine neue Brut stattfand. Diese Kdsten wurden nun auch wie die
anderen (mit jeweils zwei Proben unterschiedlicher Lage) behandelt. In der 1. Saison hatte
sich ndmlich erwiesen, dal3 Parasitierungen durch beide Parasitoidenarten auch in diesem
Hohenbereich auftreten, wenn ein frisches Nest vorliegt.

2.2. Laborzuchten

Die aus dem Freiland gewonnenen Parasitoide wurden nach Graham (1969) und Medvedev
(1987) bestimmt. N. vitripennis und D. cavus wurden in einem Laborraum bei 23 (£ 0,5) °C
und 55 (£ 5) % RF separat in Zucht genommen. Eine mit Zeitschaltuhr betriebene Lichtquelle
erzeugte einen liber die Monate konstanten, kiinstlichen Langtagmodus von 17 zu 7 Stunden.
Als Wirte wurden Puparien von Calliphora vomitoria (L.) verwendet, die dem Zoohandel
entstammten. Die permanenten Zuchten wurden in Plastik-Petrischalen durchgefiihrt. Die
Erndhrung der Imagines erfolgte mit aufgeschnittenen und angefeuchteten Rosinen. Eine
Begattung und Fiitterung der Weibchen war vor Einsatz in den Versuchen stets gewahrleistet.

2.3. Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten

Fiir diese Versuchsreihe wurden acht 5-Liter-Glasaquarien (Hohe: 22 cm; Lénge: 25 cm;
Breite: 18 cm) verwendet und oben mit luftdurchlédssigen Deckeln aus Hartpappe abgedichtet.
Letztere waren mit Nylonstoff bespannt und mit breiten Gummibandern zusitzlich fest mit
den Glasbecken verbunden. Somit war gewihrleistet, dal keine Wespe aus den Becken
entkommen konnte. In der Mitte befand sich jeweils eine verschlieBbare Offnung in Form
eines handgroflen Schlauches aus Stoff zum Einsetzen der Weibchen. Die Glasbecken wurden
mit aus dem Freiland stammenden Nestern vom Feldsperling (Passer montanus L.) und von
Meisen (Parus caeruleus und P. major) oder aber mit groben Heimtierspdnen gefiillt.
Insgesamt wurden im Versuchsverlauf jeweils 5 verschiedene, etwa gleich grof3e
Feldsperlings- und Meisennester in einem ausgewogenen Verhéltnis eingesetzt.
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Die Vogelnester fiillten die Glasbecken vollkommen aus und bedeckten deren Boden ganz.
Die Nestrander lagen eng an den Glaswinden an und reichten jeweils bis auf eine Héhe von
ca. 8-10 cm. In ihrer Mitte wiesen die Nester jeweils eine ebene, abgeflachte und kreisformige
Nestmulde auf. Im Versuch mit Heimtierspdnen wurde eine ebene Schicht von ca. 10 cm
Hohe angelegt. Die ca. 4-5 Tage alten Wirtspuparien wurden separat auf bzw. in das
Nistmaterial oder die Spine eingebracht. Hierbei gab es drei unterschiedliche Tiefenstufen.
Pro Stufe wurden je 5 Fliegenpuparien pro Becken und Woche eingesetzt, d.h. insgesamt
15 Puparien pro Ansatz. Auf die Oberfliche gelangten 5 bloBliegende Puparien, in
gleichmiBigen Abstdnden auf die Fliache verteilt: In die Nestmulden der Vogelnester bzw. auf
die Oberflache der Spénefiillung. Weitere 5 Puparien wurden in 2,5 cm Tiefe, die letzten
5 Puparien in 5 cm Tiefe in das jeweilige Nistmaterial bzw. die Spane versenkt. Hierzu diente
folgende Technik: Aus Kunststoff-Strohhalmen (Durchmesser ca. 4 mm) wurden Stiickchen
von 2,5cm bzw. 5cm Lénge geschnitten. Das eine Ende dieser Stiickchen wurde auf
Wattestédbchen (Lénge ca. 7,5 cm) gesteckt, in das gegeniiberliegende Ende wurden kleine
Schlingen aus Draht eingefligt. In diese war nun jeweils ein Wirtspuparium zu legen; die
Drahtschlinge wurde dann vorsichtig so weit heruntergedriickt, bis das Puparium fest an das
Strohhalmende gepref8t wurde. Hierbei war darauf zu achten, daB3 weder Drahtschlinge noch
Halmkanten das Puparium einschnitten bzw. die Wirtspuppe verletzten. Die derart befestigten
Puparien wurden nun so weit in das Nistmaterial bzw. die Spéne senkrecht eingeschoben, bis
das jeweilige Stohhalmstiick mit der oberen Kante ganz in dem Substrat verschwand, so daf3
nur die Wattestdbchen nach oben herausragten. Hierfiir mufite das Material teilweise mit
einem Bleistift geweitet und danach wieder fest um den eingefiihrten Halm geschlossen
werden.

Pro Becken und Ansatz wurden nun insgesamt 10, pro Spezies 5 mit Rosinen gefiitterte,
3-6 Tage alte Weibchen ohne Ansticherfahrung von N. vitripennis und D. cavus mit dem
Exhaustor in die Deckeloffnung eingebracht und im Klimaschrank bei 25 °C eine Woche lang
in den Becken belassen. Danach wurden die Becken ge6ffnet und alle 15 Puparien
eingesammelt. Um zu verhindern, daf3 sich alte Weibchen beim néchsten Ansatz noch in den
Becken befanden und erneut parasitierten, wurde das jeweilige Becken lédngere Zeit
ausgeschlossen. So war sichergestellt, daB nur frisch eingesetzte Weibchen die neuen
Puparien parasitieren konnten.

Insgesamt wurde der Konkurrenz- bzw. Mischansatz unter simultanem Einsatz beider Arten
90 mal durchgefiihrt: Jeweils 30 mal im Feldsperlingsnest, im Meisennest oder in
Heimtierspédnen. Zur Kontrolle erfolgte der alleinige Einsatz von entweder 5 N. vitripennis-
oder 5 D. cavus-Weibchen pro Becken und Woche. Dies geschah pro Art und Substrat jeweils
10 mal, also insgesamt 60 mal (2 Arten x 3 Substrate x 10 Ansétze).

Die eingesammelten Fliegenpuparien wurden einzeln in mit Wattebduschen verstopfte
Reagenzgldschen gefiillt und diese anschlieBend in Petrischalen im Klimaschrank bei 25 °C
verwahrt. Spéter waren sdmtliche geschliipfte Wespen (auch unter Geschlechtertrennung)
exakt auszuzdhlen sowie alle Wirtspuparien zu sezieren, um eventuelle abgestorbene
Jungstadien aufzufinden.
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2.4. Olfaktometerversuche
2.4.1. Versuchsaufbau
Mit Hilfe eines Olfaktometers sollten vermutete Priaferenzunterschiede fiir einige relevante

Substrate zwischen den beiden Parasitoidenarten aufgedeckt werden. Abb. 1 veranschaulicht
den Bau des verwendeten Gerites.

Abb. 1: Aufbau des Olfaktometers. a= Grundkorper. b= Gaze zur Abgrenzung der
Versuchskammer. ¢ = Offnung zur Einfiihrung der Wespen. d = Gaze zur Abgrenzung der
Versuchskammer und Fliche zur Datenerfassung. e =verdrehbares Gestell aus drei
Substratrohren. f = Luftstrom aus Richtung des Ventilators.

Grundkorper des Olfaktometers (a) war eine durchsichtige Rohre aus Hart-Kunststoff mit
einer Gesamtlange von 65 cm und einem Innendurchmesser von 19 cm (Auflendurchmesser
20 cm). Die Rohre wurde der Liange nach auf einem Styroporblock (Hohe: 20,5 cm; Breite:
20,5 cm; Linge: 36,5 cm) fixiert. Im Inneren wurde eine zylindrische Versuchskammer durch
zwei vertikale Gazebarrieren begrenzt. Die Kammer wies eine Lange von ca. 25 cm und einen
Durchmesser von 19 cm auf (Volumen = ca. 7100 cm’).

Die Offnung der Versuchskammer schloB wahlweise ein Ring aus Styropor, der ein
kreisformiges Stiick weiller Gaze (b) straff liber die Rohrendffnung spannte und jederzeit
abzunehmen war. Am oberen Bereich der Kammer wurde eine 2 cm durchmessende Offnung
(c) eingebohrt, die mit einem Gummistopfen verschlieBbar war und der Einfiillung der
Wespen mit Hilfe eines Exhaustors diente. Ein weiteres kreisformiges Stiick weiler Gaze
wurde mit einem Ring aus Hartplastik noch vor der Montage der Rohre derart in diese (ca.
25 cm weit) eingeschoben, da3 die Gaze faltenlos ausgespannt eine vertikale, ebene Fliche
innerhalb der Rohre bildete (d). Der Plastikring (Breite: 10 cm), der durch einen Einschnitt
dehnbar gemacht, doch fest zu justieren war, lag dabei dem Inneren der R6hre eng an.

Ein oszillierender Tischventilator mit 30 cm Korbdurchmesser wurde in einem Abstand von
ca. 70 cm zum Olfaktometer (Abstand vom Rohrenende bis zur vorderen Schutzgitterfliche
vor den Ventilatorfliigeln) montiert. Hierbei lagen der Mittelpunkt der Olfaktometerréhre und
die Ventilatorfliigel-Befestigungsmutter auf gleicher Hohe und bildeten eine gerade Flucht.
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In den offenen, dem Ventilator zugewandten, ca. 40 cm langen Abschnitt der Versuchsrohre
konnte nun fiir die Experimente ein Gestell (e¢) mit drei Rohren aus klarem Plexiglas
eingefiihrt werden. Diese Rohren fiir die Substrate, mit jeweils einer Lange von 35 cm und
einem Innendurchmesser von 4,5 cm (auB3en 5,0 cm), waren mittels einer starren Konstruktion
aus Gewindestangen fest justiert. Hierbei wurde auf eine exakt ausgemessene und parallele
Lage der drei Rohren zueinander geachtet, deren Offnungen in Form eines gleichschenkligen
Dreiecks angeordnet waren. Die Positionen der Substratrohren auf den Gewindestangen
konnten mit Hilfe von Muttern exakt aufeinander abgestimmt und fest arretiert werden.
Wihrend der Versuche, also bei den Auszidhlungen bzw. Zeitmessungen, wurde frontal in die
Rohre in Richtung Ventilator hineingeschaut, so daBl die vertikale Gazebarriere der
Versuchskammer vollstéindig zu iiberblicken war.

Auf dieser ca. 280 cm” kreisformigen Beobachtungsfliache zeichneten sich nun die Offnungen
der Substratrohren als drei gleichméBig angeordnete Kreissektoren ab (jeweils in einem
Winkel von ca. 120° zueinander). Jeder Kreissektor, hinter dem sich die betreffende Probe in
der Substratrohre befand, hatte eine Innenfliche von ca. 64 cm® GroBe. Das gesamte
Rohrengestell war innerhalb des Grundkorpers nach Belieben drehbar.

Zwischen Ventilator und Olfaktometer wurde eine Lampette gestellt, und zwar exakt auf
gleicher Hohe und Position wie das Zentrum zwischen den drei Substratréhren. Die Lampette
wurde nun auf ca. 5 cm Abstand zur Olfaktometerrohre zuriickgeschoben. Der Lichtschein im
rundherum abgedunkelten Raum lockte die eingesetzten, stark phototaktisch aktiven
Parasitoidenweibchen nach vorne direkt auf den Gazestoff, wo sie sich vertikal auf der
kreisformigen Beobachtungsfliche, also vor den drei Substratréhren, verteilten (vgl. unter
4.4.1.: Abb. 77; S. 120).

Bei sdmtlichen Versuchen wurde der Ventilator auf Rotationsstufe I betrieben. Dies entspricht
einer Stromungsgeschwindigkeit von ca. 0,6 m /s am Ende der Rohre (f) sowie ca. 0,4 m/s
innerhalb der Versuchskammer, unmittelbar vor der Beobachtungsfliche (Erstellung der
Werte mittels eines Anemometers).

2.4.2. Verwendete Substrate und deren Dosierung

Nistmaterial wurde aus den im Freiland eingesammelten Nestern von Feldsperling
(Passer montanus L.), Blaumeise (Parus caeruleus L.), Kohlmeise (Parus major L.) sowie
Star (Sturnus vulgaris L.) einbezogen. Eine Substratrohre des Olfaktometers wurde hierzu in
voller Lange mit dem jeweiligen Material gefiillt, jedoch lediglich bis etwa zur Hélfte ihres
Durchmessers (ca. 2 cm), so dal der Luftstrom {iber das Nistmaterial hinwegstreifen konnte.
Zu diesem Zweck wurde das Material in der Rohre mit Hilfe eines Stabes der Lénge nach
zusammengedriickt. Es wurde darauf geachtet, da3 das jeweilige Nistmaterial nicht aus
solchen Nistkisten stammte, in denen Aas (tote Jungvogel) registriert worden war. Nach dem
Einsammeln waren die jeweiligen Nester in Plastikbeuteln luftdicht verpackt worden. Im
Olfaktometer bereits verwendetes Nistmaterial wurde nicht erneut eingesetzt, sondern durch
frisch aus den Vorriten rekrutiertes ersetzt.
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Wirtspuparien kamen sowohl separat (in der Rohre bloBliegend) als auch in Kombination mit
Nistmaterial zum Einsatz. Im erstgenannten Fall wurden entweder 10 oder 20 mittelalte (bei
23 °C 4-6 Tage alte) Puparien von C. vomitoria verwendet, lediglich in einem Ansatz junge
(bei 23 °C ca. 24 Stunden alte, orange-rot gefarbte) bzw. gereifte (bei 23 °C ca. 9 Tage alte,
schwarzbraune) Wirtspuparien. Die Fliegenpuparien wurden mittels einer flachen
Papierschiene in die betr. Rohre derart eingefiihrt, daf} sie sich gleichmédBig hintereinander
liegend in der Rohre verteilten.

Als Aas diente eine groBere Anzahl halb verwester, juveniler Meisen, die zuvor aus den
Freiland-Nistkdsten eingesammelt worden waren. Diese toten Jungvogel wurden dauerhaft
und luftdicht verpackt im Kiihlschrank verwahrt und etwa eine Stunde vor ihrem Einsatz in
Raumtemperatur verbracht. Sie waren durchschnittlich ca. 4,5 cm lang und wegen ihrer
starken Austrocknung sehr leicht. In der Substratrohre kamen jeweils zwei tote Jungmeisen
zum Einsatz.

Bei Kombinationen aus Nistmaterial und Fliegenpuparien bzw. Aas wurden 20 mittelalte
C. vomitoria-Puparien bzw. zwei tote Meisenkiiken gleichméBig und dicht in das Nistmaterial
innerhalb der Probenrdhre eingebettet.

Im Wald eingesammeltes Laubmoos wurde in einem Heizraum ausgetrocknet und von Erde
und Rhizomen befreit. Es diente dem Vergleich mit Meisen-Nistmaterial, das zum groften
Teil aus Laubmoos besteht, und wurde in einer entsprechenden Menge in der Substratrohre
der Lange nach ausgebreitet. Als alternative Wirtsart sollten Puppen der Braunen Hausmotte
Hofmannophila pseudospretella (Stainton) eingesetzt werden. Mottenraupen wurden hierzu
einzeln in den Titen der verwahrten Vogelnester abgesammelt, in ein isoliertes
Kunststoffbecken verbracht und darin der Verpuppung iiberlassen. Die Mottenpuppen hatten
somit keinen Kontakt zum Nistmaterial. Spiter wurden sie wie diejenigen von C. vomitoria
auf einer Papierschiene in die Substratrohre geschoben und dabei in ihren Gespinsthiillen
belassen.

Eine der drei Substratrohren war von Anfang an als Kontrolle markiert und wurde niemals mit
einer Probe gefiillt; die anderen beiden wurden, sofern ein Substratwechsel zu vollziehen war,
vorher griindlich gesdubert und ausgespiilt.

2.4.3. Auszihlreihen nach Frequenz der Sektoreniiberschreitung

Mit dieser Auswertungsmethode wurde erfallt, wie hiufig die Weibchen der jeweiligen Art
einen der Kreissektoren, hinter denen sich die verschiedenen Substrate in den Rohren
befanden, frequentierten. Gemessen wurde also die Hiufigkeit der Uberschreitungen. Hierbei
wurde auf einer Strichliste ein Wert vermerkt, sobald ein Weibchen den Auflenrand des
jeweiligen Kreissektors iiberschritten hatte, also in den Sektor hineinlief. Ein neuer Wert
wurde auch dann registriert, wenn sich ein Weibchen am Rande eines gerade verlassenen
Kreissektors um 180° drehte und in seine Abmessungen erneut eindrang. Pro Durchgang einer
Substratkombination (= 1 Stunde Zdhldauer) erfolgte der Einsatz von 15 gefiitterten, 4-8 Tage
alten Weibchen einer Art ohne Ansticherfahrung. Der Versuch wurde begonnen, wenn sich
anndhernd alle Weibchen, angelockt durch die Lichtquelle, auf dem vorderen Gazenetz
eingefunden hatten. Die Versuchszeit belief sich pro Durchgang eines Ansatzes auf 3 x 20
Minuten, also insgesamt 1 Stunde.
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Alle 20 Minuten wurde das Rohrengestell um ca. 120° gedreht, so daB3 sich jede Rohre einmal
in jeder der drei Positionen (links oder rechts oben und Mitte unten) befand.Vor jedem
Positionswechsel wurde das Rohrengestell aus dem Olfaktometer entfernt und letzteres mit
erhohter Ventilatorenleistung durchgeliiftet, um moglichst alle Duftspuren der Vorposition
von dem Gazestoff zu entfernen. Die Wespen blieben hierbei in der Versuchskammer. Die
Datenaufnahme erfolgte bei 23 °C.

2.4.3.1. Priferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen
Es wurden folgende sechs Ansdtze bzw. Substratkombinationen durchgefiihrt:

Nistmaterial Meise — 20 mittelalte C. vomitoria-Puparien — Kontrolle
Nistmaterial Feldsperling — 20 mittelalte C. vomitoria-Puparien — Kontrolle
Nistmaterial Meise — Aas (2 juvenile Meisen) — Kontrolle

Aas (2 juvenile Meisen) — 20 mittelalte C. vomitoria-Puparien — Kontrolle
Nistmaterial Meise — getrocknetes Laubmoos — Kontrolle

20 alte C. vomitoria-Puparien — 20 junge C. vomitoria-Puparien — Kontrolle

SR o

Diese Kombinationen sollten fiir die Parasitoidenarten getrennt durchgefiihrt werden. Hierzu
wurden jeweils 15 Weibchen von nur einer Art in die Versuchskammer eingesetzt. Pro Art
und Substratkombination wurden 3 Durchgédnge 4 60 Minuten ( = 180 Min.) ausgefiihrt.

Es war darauf zu achten, daf3 jeder dieser Durchginge sowohl mit wechselnden Weibchen als
auch mit anderen Substratproben vollzogen wurde. Pro Art und Ansatz wurden die Daten aus
den jeweils drei Durchgéingen vereinigt und statistisch ausgewertet.

Insgesamt ergaben sich also 6 x 3 x 2 (6 Substratkombinationen x 3 Durchgidnge pro Ansatz
x 2 Arten) = 36 monospezifische Durchgénge.

2.4.3.2. Bispezifischer Ansatz

Drei weitere Durchgéinge des 1. Ansatzes (Meisen-Nistmaterial — 20 mittelalte C. vomitoria-
Puparien — Kontrolle) wurden mit jeweils 10 unerfahrenen Weibchen beider Arten gemeinsam
in der Versuchskammer ausgefiihrt, um eine eventuelle Interferenz zwischen den artfremden
Weibchen zu iiberpriifen.

2.4.4. Aufenthaltsdauer in den Kreissektoren

Mit dieser Auswertungsmethode sollte die Zeitspanne, die ein einzelnes Weibchen in dem
jeweiligen Kreissektor verbrachte, gemessen werden. Hierzu wurde eine Stoppuhr aktiviert,
sobald ein beliebig und zufillig ausgewihltes Weibchen auf dem Gazestoff den Rand des
Kreissektors {iberschritten hatte. Die Messung war beendet, sobald dieses beobachtete
Weibchen den Kreissektor vollstindig verlieB und innerhalb von 5 Sekunden nicht wieder
betrat. Im letzteren Fall war die zuvor angehaltene Messung fortzusetzen.
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Insgesamt wurden pro Ansatz 30 gefiitterte, mindestens 4 und maximal 8 Tage alte Weibchen
ohne Ansticherfahrung getestet: Pro Art 15 Individuen gleichzeitig in der Versuchskammer.
Eine Begattung der Weibchen war vorher gewéhrleistet.

Eine Messung wurde abgebrochen und nicht gewertet, wenn ein Weibchen den Aufenthalt im
Kreissektor aufgrund einer intra- oder interspezifischen Stérung abbrach, sei es durch direkte
Vertreibung, Ausweichbewegungen, Kollision oder spontanes bzw. provoziertes Abfliegen.
Sowohl beziiglich der Position der Substratrohren als auch der Kombination der Substrate war
bei der Datenerhebung auf ausgewogene Verhiltnisse zu achten. Pro Art und Substrat wurden
100 Werte (Verweildauer in Sekunden) bei einer Raumtemperatur von 23 °C erhoben. Von
den folgenden 11 Substraten wurden jeweils 2 kombiniert und mit der Kontrollbedingung
(ohne Substrat) verglichen.

Nistmaterial aus (Kohl- und Blau-)Meisennestern
Meisen-Nistmaterial inkl. 20 C. vomitoria-Puparien
Meisen-Nistmaterial inkl. Aas (2 juv. Meisen)
Nistmaterial aus Feldsperlingsnestern
Feldsperlings-Nistmaterial inkl. 20 C. vomitoria-Puparien
Nistmaterial aus Starennestern
20 mittelalte C. vomitoria-Puparien
10 mittelalte C. vomitoria-Puparien
Aas (2 juv. Meisen)
. 20 Puppen der Motte H. pseudospretella (je im Gespinst)
Getrocknetes Laubmoos

A AR e

—_ =
—_ O

2.5. Statistische Methoden

Im Rahmen der deskriptiven Statistik wurden Hiufigkeiten und Mittelwerte berechnet sowie
Verteilungen analysiert. Im Bereich der Inferenz-Statistik war folgendermallen vorzugehen:
Haufigkeitsunterschiede waren mit dem Chi-Quadrat-Verfahren zu {iberpriifen.
Mittelwertsvergleiche erfolgten bei normalverteilten Daten mit t-Tests bzw. mit zwei- oder
dreifaktoriellen univariaten Varianzanalysen. Ansonsten wurden Mittelwerte mit
verteilungsfreien Methoden, dem U-Test von Mann-Whitney bei zwei bzw. dem Kruskal-
Wallis-Test bei mehreren unabhéngigen Stichproben, verglichen. Die Datenanalyse erfolgte
am PC mit dem Programm SPSS Version 10.0 fiir Windows 98 (Bortz et al. 1990; Bortz
1993; Diel & Staufenbiel 2001).
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3. Ergebnisse

3.1. Freilanduntersuchung
3.1.1. Erste Saison 1999

3.1.1.1. Parasitierungsraten und Phinologien 1999

Von den 50 Nistkdsten waren in dieser Brutsaison 34 Kisten (68 %) durch Vogel besetzt
worden: 13 von 15 (86,7 %) in Karlshdhe, 13 von 20 (65 %) im Stabel und 8 von 15 (53,3 %)
in Altenmiihlen. Alte Nester fanden sich noch in 10 Nistkdsten (2 in Karlshohe, 6 im Stabel,
2 in Altenmiihlen). In 6 leer gebliebene Kisten (1 im Stabel, 5 in Altenmiihlen) wurden zu
Beginn der ersten Probenwoche frither eingesammelte Nester gelegt, so daBl sdmtliche
50 Nistkdsten die Nestbedingung erfiillten. Zu Beginn der 1. Probenwoche fand von den
34 noch in 29 Késten Brutgeschehen (Brut oder Jungvogel) statt; in den restlichen 5 Késten
waren die Jungvogel bereits ausgeflogen oder die Gelege verlassen worden. Uber die
vertretenen Brutvogelarten und das Vorkommen von Aas in den Késten gibt Tab. 15 unter
3.1.3.1. Auskunft. Innerhalb der 50 einbezogenen Nistkdsten traten wihrend der 20
Probenwochen in 43 Kisten (86 %) Parasitierungen durch N. vitripennis und / oder D. cavus
auf. In 30 (69,8 %) dieser 43 Késten wurden beide Arten festgestellt, in 9 (20,9 %) allein
D. cavus, in 4 (9,3 %) allein N. vitripennis (p<0,001). Die 43 Nester, in denen Parasitierungen
registriert werden konnten, wurden in 2 Nestklassen eingeteilt, um den Faktor der NestgrofB3e
iiberpriifen zu konnen. Es ergab sich fiir die Nesthohe ein Median von 4,5 cm. Fiir das
Nestgewicht resultierte ein Median von 40 g. Alle Nester, die in beiden MeBkriterien diese
Schwellenwerte nicht {liberschritten, wurden der 1. Nestklasse zugeordnet (=21 Nester), die
iibrigen der 2. Nestklasse (=22 Nester).

Von den innerhalb der 20 Probenwochen insgesamt ausgebrachten 2000 Proben fanden in
590 Proben (29,5 %) erfolgreiche Parasitierungen durch N. vitripennis und / oder D. cavus
statt. Nur M. vitripennis schliipfte aus 269 Proben (45,6 %), nur D. cavus aus 278 Proben
(47,1 %) und beide Spezies schliipften gemeinsam aus 43 Proben (7,3 %).

In lediglich einem Nistkasten erfolgten Parasitierungen durch eine dritte Erzwespenart,
Spalangia nigra Latreille (Familie: Pteromalidae; Gebiet: Stabel; Nesttyp: Star; 4 Proben aus
drei verbundenen Wochen: 10., 17. und 24.06.).

* Im Ergebnisteil werden fiir die Bezeichnung der Wirtsindividuen von C. vomitoria die Begriffe
»Puppen oder ,,Puparien” verwendet: Ersterer, wenn es sich um einen Parasitierungsvorgang oder
-zustand handelt, letzterer, wenn ein Schlupfereignis betrachtet wird oder die Einheit von der
Fliegenpuppe i.e.S. und ihrer Umhiillung gemeint ist. Es sei ferner darauf hingewiesen, daf die den
einzelnen Parasitoidenspezies in manchen Balkendiagrammen zugewiesenen Farben (Rot, Griin) in
diesem Sinne nicht allgemeingiiltig fiir alle Abbildungen anzuwenden sind, sondern im Falle von
anderen Kategorien variabel bzw. fiir beide Spezies gleichermal3en eingesetzt werden. Hierbei ist auf
die jeweilige Legende zu achten. Signifikanzangaben in einigen Tabellen sind folgendermafen zu
interpretieren: + + + = hdchst signifikant; + + = sehr signifikant; + = signifikant; — = nicht signifikant.
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Statistische Vergleiche der Parasitierungsereignisse in bezug auf die Nest- bzw. Vogelarten
sowie das Vorhandensein von frischen Nestern werden unter Vereinigung mit der 2. Saison in
3.1.3. aufgefiihrt. Innerhalb der 590 Proben war die erfolgreiche Parasitierung von 1813
(61,5 %) der insgesamt 2950 enthaltenen Wirtspuppen zu registrieren. 1005 Wirtspuppen
wurden innerhalb der 269 Proben parasitiert, aus denen nur N. vitripennis schliipfte,
638 Puppen innerhalb der 278 Proben, aus denen nur D. cavus-Imagines gewonnen wurden.
170 Wirtsindividuen wurden innerhalb der 43 Proben erfolgreich parasitiert, aus denen beide
Arten registriert wurden. Multiparasitismus, der zum Schliipfen von Imagines beider Arten
aus demselben Wirtsindividuum fiihrte, kam bei insgesamt 35 von diesen 170 Puparien vor
(20,6 %). Sie stammten aus 33 von den 43 Proben. Von diesen 35 Puparien waren 24 an der
Nestoberflache, 11 im Nistmaterial ausgebracht worden (p<0,05).

N. vitripennis parasitierte durchschnittlich 3,7 von 5 Wirtsuppen pro Probenréhrchen (n=312),
D. cavus 2,2 von 5 Puppen (n=321). Der Unterschied ist hochst signifikant (p<0,001).
Innerhalb der ersten drei Probenwochen vom 28./29.04.-19./20.05. (am erstgenannten
Datum erfolgte stets der Probenwechsel in Karlshohe, am zweitgenannten im Stabel und in
Altenmiihlen) waren keine Parasitierungen der ausgebrachten C. vomitoria-Puppen in den drei
Gebieten nachweisbar. Erst in der 4. Probenwoche (19./20.05.-26./27.05.) traten die beiden
Parasitoidenspezies gleichzeitig in den Proben auf. Die allgemeine Phinologie beider Arten
hinsichtlich des Schlupfereignisses pro Probe (a4 5 Wirtspuparien) zeigt Abb. 2.

Ereignis / Probe

-nur N.v. schl.
|:|nur D.c. schl.
Il oeice schi.

Anzahl der Proben

Probenwoche

Abb. 2: Phénologie von N.vitripennis und D. cavus beziiglich des Schlupfereignisses pro Probe in
der Freilandsaison 1999.

Die Verdnderung der Haufigkeitsverhéltnisse zwischen den drei Schlupfereignissen ist iiber
die 17 Probenwochen hdchst signifikant (p<<0,001). In der Abb. 3 werden das Auftreten beider
Parasitoidenspezies und die zeitliche Phase ihrer Habitatiiberlappung zum Brutgeschehen in
den Nistkdsten in Beziehung gesetzt. Fiir die Anzahl der Nistkdsten mit Brutgeschehen
wurden ebenfalls Fille gewertet, in denen schon bzw. noch Jungvogel vorhanden waren. Erst
nach deren Ausflug wurde der betr. Kasten nicht mehr gewertet. Die Zahl der Proben, aus
denen Imagines beider Arten gewonnen wurden (vgl. Abb. 2), wurde den Spezies jeweils
zugeordnet.
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Ereignis
|:| Brutgesch.

- N.v. schlipft
|:| D.c. schliipft

Anzahl der Falle

Probenwoche

Abb. 3: Phianologie von NV.vitripennis und D. cavus im Vergleich zum Brutgeschehen (Bruten und
Jungvogel in den betr. Kisten) in der Freilandsaison 1999.

Die zeitliche Uberschneidung von Brutgeschehen (Bebriitung des Geleges oder Jungvdgel)
und Parasitierungen in den Nistkdsten kam von der 4. bis zur 7. Probenwoche vor
(vgl. Abb. 2). Innerhalb dieser 4 Probenwochen trat N. vitripennis allein in 12 von
28 (42,9 %) Nistkédsten auf, in denen noch Brutgeschehen stattfand; 21 Proben wurden in dem
betr. Zeitraum parasitiert. D. cavus allein trat in dieser Zeit nur in einem Kasten (3,6 %) mit
laufendem Brutgeschehen auf (2 Proben), sowie beide Parasitoide gleichzeitig ebenfalls in nur
einem Kasten (3,6 %, 1 Probe). Sdmtliche wéihrend der Saison in den ausgelegten Puparien
registrierten Diapauselarven erwiesen sich nach Verwahrung im Kiihlschrank und
anschlieBender Verpuppung zur Art N. vitripennis gehorig. Innerhalb der 20 Probenwochen
wurde keine einzige D. cavus-Diapauselarve registriert. Die Phinologie der Diapause von

N. vitripennis iiber die 20 Probenwochen im Vergleich zum Brutgeschehen demonstriert
Abb. 4.
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Abb. 4: Auftreten von N. vitripennis-Diapauselarven in den Proben im Vergleich zum
Brutgeschehen (Bruten und Jungvigel in den betr. Késten) in der Freilandsaison 1999.



Ergebnisse 17

Die Eisummen pro Probe wurden fiir beide Arten separat durch die Addition aller aus den
fiinf Wirtspuparien schliipfenden Imagines und zugeordneter, abgestorbener Jungstadien
(Larven und Puppen) ermittelt. Die durchschnittliche Eisumme pro Probe betrigt fiir
N. vitripennis 68,2 (n=310). Fiir D. cavus ergibt sich ein Mittelwert von 26,0 (n=318). Der
Unterschied ist hochst signifikant (p<0,001). AnschlieBend werden bei Arttrennung die
Mittelwerte fiir jede einzelne Probenwoche ermittelt und tliber die Gesamtzeit von 17 Wochen
dargestellt (Abb. 5 und 6).

Mittlere N.v.-Eisumme pro Probe
5

Probenwoche

Abb. 5: Zeitliche Verinderung der mittleren Eisumme pro Probe von N. vitripennis iiber
17 Probenwochen der Freilandsaison 1999.
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Abb. 6: Zeitliche Verinderung der mittleren Eisumme pro Probe von D. cavus iiber
17 Probenwochen der Freilandsaison 1999.

Fiir beide Spezies ist die Verdnderung der mittleren Eisummen iiber den Verlauf der
Probenwochen sehr signifikant (p<0,01). In Tab. 1 werden die 17 Probenwochen, in welchen
Parasitierungen durch die Parasitoide auftraten, in zwei Zeitphasen zusammengefal3t (Phase 1:
4.-11. Probenwoche; Phase 2: 12.-20. Probenwoche). Darauthin wird fiir jede Spezies ein
Mittelwertsvergleich zwischen der ersten und zweiten Saisonhélfte ermdglicht.
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Tab. 1: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von N. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Zeitphasen der Freilandsaion 1999.

Art Probenwochen 4-11 Probenwochen 12-20
N. vitripennis 72,8 (n=218) 57,4 (n=92)
D. cavus 26,0 (n=115) 26,0 (n=203)

Die Mittelwerte der Eisummen pro Probe unterscheiden sich zwischen den beiden Zeitphasen

bei N. vitripennis hochst signifikant (p<0,001), nicht bei D. cavus.

3.1.1.2. Probengebiete 1999

Abb. 7 demonstriert einzeln fiir jedes der drei Probengebiete die Anzahl der Proben mit dem
definierten Schlupfereignis (nur N.v., nur D.c. oder beide schliipfen pro Probe).
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Anzahl der Proben
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schlupf. Art

- nur N.v.

Stabel

- nur D.c.
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Abb. 7: Vergleich von drei Probengebieten in der Freilandsaison 1999 hinsichtlich der Anzahl
parasitierter Proben mit definiertem Schlupfereignis.

Hinsichtlich der Anzahl parasitierter Proben ergeben sich, nach Auflosung der Kategorie mit
den Proben, aus denen beide Arten schliipften, in den drei Gebieten folgende Ergebnisse:

1. Im Gebiet Karlshohe schliipfte D. cavus hochst signifikant hiufiger aus den Proben als
N. vitripennis (221:96 Proben, p<0,001).

2. Im Stabel wurde N. vitripennis hochst signifikant hdufiger als D. cavus aus den Proben
gewonnen (150:66 Proben, p<0,001).

3. In den Proben aus Altenmiihlen wurden Parasitierungen durch N. vitripennis sehr
signifikant hiufiger als durch D. cavus festgestellt (66:34 Proben, p<0,01).
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3.1.1.3. Probenlage und Nestklassen 1999

Werden die 590 Proben mit erfolgreichen Parasitierungen hinsichtlich ihrer Lage im

Nistkasten und des jeweiligen Schlupfereignisses getrennt, so ergibt sich die Verteilung in
Tab. 2.

Tab. 2: Anzahl der Proben, getrennt nach Schlupfereignis pro
Probe und Probenlage, in der Freilandsaison 1999.

Anzahl
Probenlage
Oberfl. Nistmat. Gesamt
schl.Spezies nur N. v. 123 146 269
nur D.c. 161 117 278
beide 26 17 43
Gesamt 310 280 590

Die Hiufigkeitsunterschiede zwischen den Probenlagen beziiglich der Schlupfereignisse sind
insgesamt sehr signifikant (p<0,01). Fiir Einzelvergleiche wurde die Zahl der Proben, aus
denen Imagines beider Parasitoidenarten schliipften, jeweils addiert.

Probenlagenvergleich fiir jede Art:

Fiir N. vitripennis ergibt sich keine Signifikanz zwischen den beiden Probenlagen (149:163;
p>0,4), jedoch fiir D. cavus (187:134; p<0,01).

Artvergleich fiir jede Probenlage:

D. cavus wurde signifikant hdufiger aus Proben an der Oberflache registriert als N. vitripennis
(187:149; p<0,05), fiir die Proben aus dem Nistmaterial ergibt sich keine Signifikanz
(163:134; p>0,09).

Erfolgt nun weiterhin eine Trennung hinsichtlich der aus Nestgewicht und -héhe erstellten
zwei Nestklassen, so ergeben sich die Werte in Tab. 3.

Tab. 3: Anzahl der Proben, getrennt nach Nestklasse, Schlupfereignis pro Probe
und Probenlage, in der Freilandsaison 1999.

Anzahl
Probenlage
Nestklasse Oberfl. Nistmat. Gesamt
1.Klasse schl.Spezies  nur N.v. 49 59 108
nur D.c. 89 69 158
beide 7 6 13
Gesamt 145 134 279
2.Klasse schl.Spezies nur N.v. 74 87 161
nur D.c. 72 48 120
beide 19 11 30
Gesamt 165 146 311

Die Haufigkeitsunterschiede zwischen den beiden Probenlagen sind innerhalb der
1. Nestklasse nicht signifikant (p>0,2), jedoch innerhalb der 2. Nestklasse (p<0,05).
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Bei Einzelvergleichen (in der Weise wie fiir die Werte in Tab. 2) ergeben sich lediglich zwei
Signifikanzen:

Probenlagenvergleich getrennt nach Nestklassen fiir jede Art:

In der 2. Nestklasse schliipfte D. cavus signifikant hdufiger aus Proben an der Oberflache als
aus denen im Nistmaterial (91:59; p<0,01).

Artvergleich getrennt nach Nestklassen fiir jede Probenlage:

In der 1. Nestklasse schliipfte D. cavus signifikant hdufiger aus den Oberflichen-Proben als
N. vitripennis (96:56; p<0,01).

Werden die Haufigkeiten lediglich in bezug auf die beiden Nestklassen betrachtet (ohne
Einbezug der Probenlage), wie in Tab. 3 rechts gezeigt, so sind die Unterschiede zwischen
den Nestklassen und Arten hochst signifikant (p<0,001).

Bei Einzelvergleichen ergibt sich (unter Addition der Puparien, aus denen beide Arten
schliipften):

Nestklassenvergleich fiir jede Art:

N. vitripennis schliipfte mit 191 Fillen hochst signifikant hdufiger aus Proben der
2. Nestklasse als aus denjenigen der 1. Nestklasse mit 121 Féllen (p<0,001).

D. cavus dagegen wurde in der 1. Klasse aus 171 Proben, in der 2. Klasse aus 150 Proben
gewonnen, dies ergibt keinen signifikanten Haufigkeitsunterschied (p>0,2).

Artvergleich fiir jede Nestklasse:

In der 1. Nestklasse parasitierte D. cavus die Proben sehr signifikant héiufiger als
N. vitripennis (p<0,01). In der 2. Nestklasse war dagegen N. vitripennis héaufiger zu
registrieren als D. cavus (p<0,05).

Erfolgt nun bei Zusammenfassung der 17 Probenwochen zu zwei Zeitperioden
(Periode 1: PW 4-11; Periode 2: PW 12-20) eine Trennung nach der Probenlage, so
resultieren die in den Abb. 8 und 9 fiir beide Arten dargestellten Werte.

Nasonia vitripennis Dibrachys cavus
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28./294.-14.1157. 14.157.-15.169. 28./29.4.-14./15.7. 14./15.7.-15./116.9.
Zeitraum der Probennahmen Zeitraum der Probennahmen

Abb. 8 /9: Anzahl der durch N. vitripennis / D. cavus parasitierten Proben in der Freilandsaison
1999 unter Trennung nach zwei Probenlagen und zwei Zeitphasen.
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Die Anderung des Hiufigkeitsverhiltnisses zwischen den beiden Probenlagen von der 1. zur
2. Periode ist insgesamt fiir keine Spezies signifikant (NV.v.: p>0,5; D.c.: p>0,05).

Sowohl innerhalb der 1. Zeitphase (p>0,5) als auch der 2. Zeitphase (p>0,6) besteht bei
N. vitripennis kein signifikanter H&aufigkeitsunterschied zwischen den zwei Probenlagen.
Bei D. cavus resultiert ein signifikanter Unterschied nur in der 1. Phase (p<0,01), nicht jedoch
in der 2. Phase (p>0,1).

Fiir beide Probenlagen sind die Haufigkeitswerte bei N. vitripennis in der Phase 1 jeweils
signifikant grofer als in der Phase 2 (p<0,001), bei D. cavus verhilt es sich reziprok (p<0,01
bzw. p<0,001).

Tab. 4 gibt fiir jede Spezies Auskunft iiber die Anzahl der Fille, in denen beide Proben oder
nur eine einzelne Probe (entweder an der Oberfldche oder im Nistmaterial) pro Nistkasten von
der jeweiligen Art parasitiert wurde.

Tab. 4: Anzahl der von N. vitripennis und D. cavus wiahrend der Freilandsaison 1999 pro Woche
und Nistkasten erzielten Parasitierungsleistungen.

Parasit. Proben / Kasten N. vitripennis D. cavus

Nur Probe an Oberfldache 17 ( 9,4 %) 102 (43,2 %)
Nur Probe im Nistmat. 31 (17,2 %) 49 (20,8 %)
Beide Proben 132 (73,3 %) 85 (36,0 %)

Folgende Signifikanzen sollen aufgefiihrt werden:

1. Trat N. vitripennis im Nistkasten auf, so parasitierte sie hochst signifikant hiufiger
Puppen im gesamten Probenpaar als lediglich in einer einzelnen Probe (p<0,001).

2. Trat D.cavus im Nistkasten auf, so wurden Wirte im gesamten Probenpaar sehr
signifikant hiufiger parasitiert als ausschlielich in der Probe im Nistmaterial (p<0,01).

3. Wurden von N. vitripennis lediglich Puppen in einer der beiden Proben parasitiert, so war
dies signifikant haufiger in derjenigen im Nistmaterial der Fall (p<0,05).

4. Wenn sich D. cavus lediglich in einer der beiden Proben pro Kasten einfand, so war dies
hochst signifikant hdufiger diejenige an der Oberfldche als die im Nistmaterial verborgene
(p<0,001).

5. N.vitripennis parasitierte innerhalb einer Woche sehr signifikant haufiger Puppen im
vollstdndigen Probenpaar als D. cavus (p<0,01).

An der Nestoberflache parasitierte N. vitripennis durchschnittlich 3,6 von 5 Wirtspuppen, im
Nistmaterial 3,7 von 5 Puppen; die Differenz ergibt keine Signifikanz (p>0,4).

D. cavus parasitierte im Schnitt 2,3 von 5 Puppen an der Nestoberflache, im Nistmaterial 2,0
von 5 Puppen. Der Unterschied ist signifikant (p<0,05).

Tab. 5 demonstriert die Mittelwerte der Eisummen pro Probe fiir beide Spezies und
Probenlagen, sowohl mit als auch ohne Trennung nach den zwei Nestklassen.
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Tab. 5: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von N. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Probenlagen und Nestklassen in der Freilandsaion 1999.

Nestklasse  Probenlage N.v.-Eisumme | D.c.-Eisumme
1.Klasse Oberfl. Mittelwert 64,98 29,89
N 56 95

Nistmat. Mittelwert 65,05 22,55

N 63 76

Insgesamt Mittelwert 65,02 26,63

N 119 171

2.Klasse Oberfl. Mittelwert 67,43 26,27
N 94 90

Nistmat. Mittelwert 72,95 23,53

N 97 57

Insgesamt Mittelwert 70,23 25,20

N 191 147

Insgesamt Oberfl. Mittelwert 66,51 28,13
N 150 185

Nistmat. Mittelwert 69,84 22,97

N 160 133

Insgesamt Mittelwert 68,23 25,97

N 310 318

Hinsichtlich der Probenlage im Nistkasten ergibt sich insgesamt ein signifikanter
Mittelwertsunterschied der Eisummen nur fiir D. cavus (p<0,05), nicht fiir N. vitripennis
(p>0,4). Bei Aufschliisselung der Mittelwerte in die zwei Nestklassen resultiert eine
Signifikanz zwischen den Probenlagen lediglich fiir D.cavus in der 1. Nestklasse
(29,9:22,6; p<0,05). Mit zweifaktoriellen univariaten Varianzanalysen, getrennt fiir jede
Spezies, soll eine mogliche Wechselwirkung zwischen den Haupteffekten Probenlage und
Nestklasse gepriift werden. Bei N. vitripennis resultieren keine Signifikanzen. Bei D. cavus
ergibt sich eine Signifikanz nur hinsichtlich der Probenlage (p<0,05). Werden die nach
Spezies und Probenlage erstellten mittleren Eisummen hinsichtlich der zwei Zeitphasen
getrennt, so ergeben sich die Mittelwerte in Tab. 6.

Tab. 6: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von N. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Probenlagen und Zeitphasen in der Freilandsaion 1999.

Probenlage N. vitripennis D. cavus N. vitripennis D. cavus
Probenwo.4-11 | Probenwo.4-11 | Probenwo.12-20 | Probenwo.12-20

Oberflache 70,5 28,4 56,9 27,9

Nistmaterial 75,0 21,7 57,8 23,5

Ein signifikanter Mittelwertsunterschied zwischen den Probenlagen innerhalb der Perioden
ergibt sich lediglich fiir D. cavus in der 1. Zeitphase (28,4:21,7; p<0,05).
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3.1.1.4. Niedrig angebrachte Kiisten

Die Probennahmen an der Nestoberflache in den in 1,50 m bzw. 2,00 m Hohe angebrachten
Nistkdsten (jeweils 10, Gebiet Stabel) lieferten die Ergebnisse in Tab. 7. Sdmtliche Kisten
enthielten ein (eingebrachtes) Nest. Eine Brut (Blaumeise) fand lediglich in einem Kasten in
2m Hoéhe statt. Sechs von sieben Parasitierungen durch N. vitripennis in dieser Hohe
erfolgten in diesem Kasten wihrend bzw. nach der Brut.

Tab. 7: Anzahl der Parasitierungsereignisse in niedrig angebrachten Nistkiisten wihrend der
Freilandsaison 1999.

Nistkastenhohe Von N. vitripennis Von D. cavus
parasitierte Proben Parasitierte Proben

1,50 m 3 aus 2 Nistk. 9 aus 5 Nistk.

2,00 m 7 aus 2 Nistk. 13 aus 8 Nistk.

Weitere drei lediglich einfach beprobte, niedrig hingende Nistkdsten im Gebiet Karlshohe
lieferten die der Tab. 8 entnehmbaren Zahlen von parasitierten Proben.

Tab. 8: Anzahl der von N. vitripennis oder D. cavus parasitierten Proben in drei niedrig
angebrachten Nistkisten im Gebiet Karlshohe 1999.

Kasten Hohe Nest N. vitripennis D. cavus
1. 1,45 m Blaumeise 9 5
2. 1,45 m Kleiber 2 0
3. 1,50 m - 0 6

3.1.1.5. Versuch mit Wirtspuparien inkl. Diapauselarven von N. vitripennis

Von den in 15 Karlshoher Nistkdsten an der Nestoberfliche ausgelegten Probenrohrchen mit
insgesamt (15x5=) 75 Puparien von C. vomitoria, die N. vitripennis-Diapauselarven
enthielten, schliipften aus 10 von 75 Puparien (13,3 %) D. cavus-Imagines. Diese stammten
aus 5 Proben bzw. Nistkdsten. In der Vorwoche (08.-15.09.) war D. cavus in 13 der insgesamt
15 Karlshoher Nistkdsten nachgewiesen worden.

Aus den betr. 10 Puparien schliipften nach 3-monatiger Kiihlung keine N. vitripennis-
Imagines mehr, es fanden sich nach spéterer Sektion lediglich abgestorbene, verschrumpelte
Larven. Aus den iibrigen 65 Puparien schliipften nach induziertem Ende der Diapause
N. vitripennis-Imagines. Weitere D. cavus-Imagines waren nicht mehr zu registrieren.

Bei nachtriglicher Auszdhlung wurde pro ausgebrachtem Puparium ein urspriinglicher
Mittelwert von 13,9 Diapauselarven von N. vitripennis ermittelt.

Der Mittelwert schliipfender D. cavus-Imagines pro Puparium betrdgt 2,9 (n=10). In der
Vorwoche (08.-15.09), aus nicht N. vitripennis-Diapauselarven enthaltenden Wirtspuparien,
betrdgt er 7,4 (n=29, nur Karlshohe) und ist sehr signifikant hoher (p<0,01).
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3.1.2. Zweite Saison 2000
3.1.2.1. Parasitierungsraten und Phinologien 2000

Von den 40 Nistkdsten waren in dieser Brutsaison 19 Kisten (47,5 %) durch Vogel besetzt
worden: 6 von 16 Késten (37,5 %) in Karlshohe, 13 von 24 Kisten (54,2 %) im Stabel. In die
restlichen 21 leeren Kisten wurden im Vorjahr eingesammelte Nester gelegt.
Von den 19 besetzten Nistkdsten wiesen zu Beginn der 1. Probenwoche (31.5./1.6.) noch
12 Kisten Brutgeschehen (Brut oder Jungvogel) auf; in den restlichen 7 waren die Jungvogel
bereits ausgeflogen (hauptséchlich Stare) oder die Gelege verlassen worden. Die registrierten
Brutvogelspezies sowie das Auftreten von toten Jungvdgeln in den Késten sind in der Tab. 15
unter 3.1.3.1. dargestellt. Von den 40 einbezogenen Nistkdsten fanden innerhalb der
13 Probenwochen in 39 Kisten (97,5 %) Parasitierungen durch N. vitripennis oder D. cavus
bzw. beide Arten statt. In 22 (56,4 %) dieser 39 Késten wurden beide Arten festgestellt, in
15 Kisten (38,5 %) lediglich D. cavus, in 2 Késten (5,1 %) nur N. vitripennis (p<0,001).
Fiir die 39 Nester mit festgestellten Parasitierungen resultierte bei der Nesthohe ein Median
von 5,0 cm, hinsichtlich des Nestgewichtes ein Median von 30,0 g. Anhand dieser
Schwellenwerte erfolgte auf gleiche Weise wie in der 1. Saison 1999 die Bildung von
2 Nestklassen. Der 1. Nestklasse wurden daraufhin 18 Nester, der 2. Nestklasse 21 Nester
zugeordnet. Von den innerhalb der 13 Probenwochen insgesamt ausgebrachten 1040 Proben
fanden in 352 (33,8 %) erfolgreiche Parasitierungen durch N. vitripennis und / oder D. cavus
statt, aus denen Imagines gewonnen wurden. Nur N. vitripennis schliipfte aus 109 Proben
(31,0 %), nur D. cavus aus 210 (59,7 %) und beide Spezies gemeinsam aus 33 Proben
(9,4 %).
AulBlerdem schliipften zwei weitere Arten der Chalcidoidea, jeweils nur aus einem einzelnen
Nistkasten, aus den Proben:
1. Melittobia acasta Walker (Familie Eulophidae; Gebiet: Karlshohe; Nesttyp: Feldsperling;
2 Proben aus 2 aufeinanderfolgenden Wochen: 12.07. und 19.07.)
2. Eurytoma sp. (Familie: Eurytomidae; Gebiet: Stabel; Nesttyp: Meise; 4 Proben aus
2 aufeinanderfolgenden Wochen: 24.08. und 31.08.)
Statistische Vergleiche der Parasitierungsereignisse in bezug auf die Nest- bzw. Vogelarten
sowie das Vorhandensein von aktuellen Bruten in den Kédsten werden unter Vereinigung mit
der 1. Saison in 3.1.3. aufgefiihrt.
Innerhalb der 352 Proben wurden 842 (47,8 %) von insgesamt 1760 enthaltenen Wirtspuppen
erfolgreich parasitiert. 324 Wirtspuppen wurden innerhalb der 109 Proben parasitiert, aus
denen nur N. vitripennis schliipfte und 404 Puppen innerhalb der 210 Proben, aus denen nur
D. cavus-Imagines gewonnen wurden.
114 Wirtsindividuen wurden innerhalb der 33 Proben erfolgreich parasitiert, aus denen beide
Arten schliipften. Multiparasitismus, der zu Imagines von beiden Arten aus demselben
Wirtsindividuum fiihrte, kam bei insgesamt 28 von diesen 114 Puparien vor (24,6 %). Sie
stammten aus 24 von den 33 Proben. Von diesen 28 Puparien waren 18 an der Nestoberfldche,
10 im Nistmaterial ausgebracht worden. N. vitripennis parasitierte durchschnittlich 2,9 von 5
Wirtsuppen pro Probenrohrchen (n=142), D.cavus 1,9 von 5 Puppen (n=243). Der
Unterschied ist hochst signifikant (p<0,001).
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In der ersten Probenwoche vom 31.5./01.6 - 07./08.06. (am erstgenannten Datum erfolgte
der Probenwechsel in Karlshohe, am zweitgenannten im Stabel) waren bereits beide
Parasitoidenarten prédsent. Die Phinologie beider Spezies ist in Abb. 10 anhand der pro Probe
registrierten Schlupfereignisse dargestellt.
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Abb. 10: Phinologie von N.vitripennis und D. cavus bzgl. des Schlupfereignisses pro
Probenrdhrchen in der Freilandsaison 2000.

Die Verdnderung der Haufigkeitsverhéltnisse zwischen den drei Schlupfereignissen ist iiber
die 13 Probenwochen hochst signifikant (p<0,001).

Wie in der ersten Freilandsaison gehorten auch diesmal sdmtliche in den Wirtspuparien
gefundenenen Diapauselarven der Art N. vitripennis an, wie sich nach spiterer Verpuppung
erwies. Die Phédnologie der Diapause von N. vitripennis in simtlichen Proben unter Einschluf3
des noch registrierten Brutgeschehens (Brut und Jungvogel) demonstriert Abb. 11.
Zur Anschauung ist hier auch die Zahl der registrierten Késten mit Brutgeschehen in der
Woche vor dem Beginn der Probennahmen integriert.
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Abb. 11: Auftreten von N. vitripennis-Diapauselarven in den Proben im Vergleich zum
Brutgeschehen (Bruten und Jungvogel in den betr. Kiisten) in der Freilandsaison 2000.
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Die mittleren Eisummen (Anzahl schliipfender Imagines + determinierbarer, abgestorbener
Jungstadien: Larven und Puppen) pro Probe wurden fiir beide Spezies auf identische Weise
ermittelt wie in der ersten Saison 1999. Die mittlere Eisumme pro Probe betrigt fiir
N. vitripennis insgesamt 39,6 (n=142). Fir D. cavus ergibt sich ein Mittelwert von 19,5
(n=243). Der Unterschied ist hochst signifikant (p<0,001).

Die mittleren Eisummen tUber den Verlauf der 13 Probenwochen sind in den Abb. 12 und 13
fiir jede Art separat dargestellt.

Mittlere N.v.-Eisumme pro Probe

Probenwoche

Abb. 12: Zeitliche Verinderung der mittleren Eisumme pro Probe von N. vitripennis iiber
13 Probenwochen der Freilandsaison 2000.

Mittlere D.c.-Eisumme pro Probe
>

Probenwoche

Abb. 13: Zeitliche Verinderung der mittleren Eisumme pro Probe von D. cavus iiber
13 Probenwochen der Freilandsaison 2000.

Die Mittelwertsverdnderungen iiber die 13 Probenwochen sind fiir N. vitripennis sehr
signifikant (p<0,01), fiir D. cavus signifikant (p<0,05).
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In Tab. 9 werden die 13 Probenwochen in zwei Zeitphasen zusammengetfal3t (Phase 1: 1.-7.
Probenwoche; Phase 2: 8.-13. Probenwoche).

Danach ist fiir jede Spezies ein Mittelwertsvergleich zwischen der ersten und zweiten
Saisonhilfte zu ziehen.

Tab. 9: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von N. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Zeitphasen der Freilandsaion 2000.

Art Probenwochen 1-7 Probenwochen 8-13
N. vitripennis 43,6 (n=114) 23,1 (n= 28)
D. cavus 17,3 (n=119) 21,7 (n=124)

Die Mittelwerte der Eisummen pro Probe unterscheiden sich zwischen den beiden Zeitphasen
bei N. vitripennis hochst signifikant (p<0,001), bei D. cavus signifikant (p<0,05).

3.1.2.2. Probengebiete 2000
In Abb. 14 sind die Zahlen der Proben fiir die drei Schlupfereignisse getrennt nach den zwei

Untersuchungsgebieten dargestellt. Die Unterschiede zwischen den Gebieten und Ereignissen
sind insgesamt hochst signifikant (p<0,001).
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Abb. 14: Vergleich von zwei Probengebieten in der Freilandsaison 2000 hinsichtlich der Anzahl
parasitierter Proben mit definiertem Schlupfereignis.

Fiir die Finzelvergleiche wurde die Zahl der Proben, aus denen beide Parasitoidenarten
gewonnen wurden, jeweils addiert. Folgende Signifikanzen sind zu erwihnen:

1. In Karlshohe schliipfte D. cavus weitaus hdufiger aus den Proben als N. vitripennis (155:35;
p<0,001).

2. N. vitripennis schliipfte hdufiger aus den Proben vom Stabel als aus denjenigen, die von
Karlshohe stammten (107:35; p<0,001).

3. D. cavus dagegen wurde viel hdufiger aus Proben in Karlshohe als aus denjenigen im
Stabel gewonnen (155:88; p<0,001).
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3.1.2.3. Probenlage und Nestklassen 2000

Werden die 352 Proben mit erfolgreichen Parasitierungen hinsichtlich ihrer Lage im
Nistkasten und des jeweiligen Schlupfereignisses getrennt, so ergibt sich die Verteilung in
Tab. 10.

Tab. 10: Anzahl der Proben, getrennt nach Schlupfereignis pro
Probe und Probenlage, in der Freilandsaison 2000.

Anzahl
Probenlage
Oberfl. Nistmat. Gesamt
schlipf.  nur N.v. 50 59 109
Spezies  nurD.c. 138 72 210
beide 20 13 33
Gesamt 208 144 352

Die Haufigkeitsunterschiede zwischen den Probenlagen und Schlupfereignissen sind
insgesamt sehr signifikant (p<0,01). Fiir Einzelvergleiche wurde die Zahl der Proben, aus
denen Imagines beider Parasitoide schliipften, jeweils hinzugefiigt.

Probenlagenvergleich fiir jede Art:

Fiir N. vitripennis resultiert keine Signifikanz zwischen den beiden Probenlagen (70:72),
allerdings fiir D. cavus (158:85; p<0,001).

Artvergleich fiir jede Probenlage:

D. cavus schliipfte hochst signifikant hdufiger aus Proben an der Oberfléche als N. vitripennis
(158:70; p<0,001), fiir die Proben aus dem Nistmaterial ergibt sich keine Signifikanz (85:72;
p>0,2).

Bei Trennung nach den aus Nestgewicht und -hohe erstellten zwei Nestklassen ergeben sich
die Werte in Tab. 11.

Tab. 11: Anzahl der Proben, getrennt nach Nestklasse, Schlupfereignis pro
Probe und Probenlage, in der Freilandsaison 2000.

Anzahl
Probenlage
Nestklasse Oberfl. Nistmat. Gesamt
1.Klasse schl.Spezies  nur N.v. 17 18 35
nur D.c. 75 40 115
beide 8 7 15
Gesamt 100 65 165
2.Klasse schl.Spezies  nur N.v. 33 41 74
nur D.c. 63 32 95
beide 12 6 18
Gesamt 108 79 187

Die Haufigkeitsunterschiede zwischen den beiden Probenlagen sind insgesamt innerhalb der
1. Nestklasse nicht signifikant (p>0,05), allerdings innerhalb der 2. Nestklasse (p<0,01).
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Probenlagenvergleich getrennt nach Nestklassen fiir jede Art:

Wiahrend sich fiir N. vitripennis bei Trennung nach den Nestklassen keine sicherbaren
Unterschiede zwischen den Probenlagen ergeben, schliipfte D. cavus in beiden Nestklassen
sehr signifikant hdufiger aus Proben an der Oberfliche als aus denen im Nistmaterial
(1. Nestkl.: 83:47; 2. Nestkl.: 75:38; p<0,01).

Artvergleich getrennt nach Nestklassen fiir jede Probenlage:

In der 1. Nestklasse schliipfte D. cavus hochst signifikant haufiger aus den Oberfldchen-
Proben als N. vitripennis (83:25), in der 2. Nestklasse sehr signifikant haufiger (75:45;
p<0,01). D. cavus Tbertrifft N. vitripennis hinsichtlich der Anzahl der Proben mit
erfolgreichen Parasitierungen zwar sehr signifikant im Nistmaterial innerhalb der
1. Nestklasse (47:25; p=0,01), nicht jedoch in den Nestern der 2. Nestklasse (47:38; p>0,2).

Insgesamt ergibt sich, bei Vernachldssigung des Faktors der Probenlage, eine hochste
Signifikanz fiir die Haufigkeitsdifferenzen zwischen Nestklassen und Arten (p<0,001). Unter
Zurechnung der Puparien, aus denen beide Arten schliipften, ergeben sich die folgenden
Einzelvergleiche:

Nestklassenvergleich fiir jede Art:

N. vitripennis schliipfte in der 1. Nestklasse mit 50 Fallen hochst signifikant seltener als in der
2. Nestklasse mit 92 Proben (p<0,001). D. cavus dagegen schliipfte in der 1. Klasse aus 130,
in der 2. Klasse aus 113 Proben, dies ergibt keine signifikante Differenz (p>0,2).

Artvergleich fiir jede Nestklasse:

In der 1. Nestklasse parasitierte D. cavus insgesamt hdochst signifikant haufiger als
N. vitripennis (p<0,001); in der 2. Klasse besteht kein signifikanter Unterschied zwischen den
Arten (p>0,1).

Erfolgt nun bei Zusammenfassung der 13 Probenwochen zu zwei Zeitperioden
(1. Periode: PW 1-7; 2. Periode: PW 8-13) eine Trennung nach der Probenlage, so resultieren
die in den Abb. 15 und 16 fiir beide Arten dargestellten Werte.

Nasonia vitripennis Dibrachys cavus

70

Probenlage

[ obverfl.
-Nistmat.

Probenlage

[ overf.
[ENistmat

31.5./1.6.-19./20.7. 19./20.7.-30./31.8. 31.5./1.6.-19./20.7. 19./20.7.-30./31.8.

Anzahl der Proben
Anzahl der Proben

Zeitraum der Probennahmen Zeitraum der Probennahmen

Abb.15/16: Anzahl der durch M. vitripennis/ D. cavus parasitierten Proben in der
Freilandsaison 2000 unter Trennung nach zwei Probenlagen und zwei Zeitphasen.
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Die Verdnderung des Haufigkeitsverhéltnisses zwischen den Probenlagen von der
1. zur 2. Periode ergibt bei N. vitripennis keine Signifikanz (p>0,1), jedoch bei D. cavus
(p<0,05). Bei N.vitripennis ergeben sich innerhalb beider Perioden keine signifikanten
Héufigkeitsunterschiede zwischen den Probenlagen. Bei D. cavus resultieren dagegen
Signifikanzen in beiden Perioden (1.: p<0,001; 2.: p<0,05).

Fiir beide Probenlagen sind die Haufigkeitswerte bei N. vitripennis in der ersten Phase jeweils
hochst signifikant groBer als in der zweiten (p<0,001). Bei D. cavus resultieren hier keine
signifikanten Unterschiede (p>0,3 bzw. p>0,06).

Tab. 12 gibt fiir jede Spezies Auskunft tiber die Anzahl der Félle, in denen beide Proben oder
nur eine einzelne Probe (entweder an der Oberflidche oder im Nistmaterial) pro Nistkasten von
der jeweiligen Art parasitiert wurden.

Tab. 12: Anzahl der von N. vitripennis und D. cavus wihrend der Freilandsaison 2000 pro
Woche und Nistkasten erzielten Parasitierungsleistungen.

Parasit. Proben / Kasten N. vitripennis D. cavus

Nur Probe an Oberfldche 21 (22,6 %) 102 (54,5 %)

Nur Probe im Nistmat. 23 (24,7 %) 29 (15,5 %)
Beide Proben 49 (52,7 %) 56 (29,9 %)

Folgende Signifikanzen sollen erwdhnt werden:

1. N. vitripennis parasitierte sehr signifikant haufiger Puppen im gesamten Probenpaar als
lediglich in einer einzelnen Probe (p<0,01).

2. Wenn D. cavus lediglich in einer der beiden Proben pro Kasten Wirtspuppen parasitierte,
so war dies hochst signifikant Ofter in derjenigen an der Oberfliche als in der im
Nistmaterial verborgenen Probe der Fall (p<0,001).

3. D.cavus parasitierte hochst signifikant héaufiger ausschlieBlich Puppen in der
Oberfléachen-Probe als im gesamten Probenpaar (p<0,001).

4. D. cavus parasitierte hochst signifikant héufiger lediglich die Wirte in der Oberflédchen-
Probe als N. vitripennis (p<0,001).

Hinsichtlich der mittleren Anzahl parasitierter Puppen pro Probe ergibt sich bei Trennung
nach den Probenlagen: Die Mittelwerte fiir die zwei Probenlagen sind fiir N. vitripennis
identisch (2,9). D. cavus parasitierte im Schnitt 2,0 von 5 Puppen an der Nestoberfldche, im
Nistmaterial 1,7 von 5 Puppen. Der Unterschied ist signifikant (p<0,05).

Tab. 13 sind die Mittelwerte der Eisummen pro Probe fiir beide Spezies und Probenlagen,
sowohl mit als auch ohne Trennung nach den zwei Nestklassen, zu entnehmen.
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Tab. 13: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von N. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Probenlagen und Nestklassen in der Freilandsaion 2000.

Nestklasse  Probenlage N.v.-Eisumme | D.c.-Eisumme
1.Klasse Oberfl. Mittelwert 39,64 23,52
N 25 83

Nistmat. Mittelwert 40,04 20,87

N 25 47

Insgesamt Mittelwert 39,84 22,56

N 50 130

2 Klasse Oberfl. Mittelwert 42,56 16,19
N 45 75

Nistmat. Mittelwert 36,47 15,58

N 47 38

Insgesamt Mittelwert 39,45 15,98

N 92 113

Insgesamt Oberfl. Mittelwert 41,51 20,04
N 70 158

Nistmat. Mittelwert 37,71 18,51

N 72 85

Insgesamt Mittelwert 39,58 19,50

N 142 243

Beziiglich der Probenlage im Nistkasten ergeben sich fiir der mittleren Eisummen beider
Arten keine signifikanten Unterschiede (p>0,4), auch nicht bei weiterer Trennung der
Mittelwerte nach den zwei Nestklassen.

Eine zweifaktorielle univariate Varianzanalyse unter Beriicksichtigung der Faktoren
Probenlage und Nestklasse, flir jede Spezies separat durchgefiihrt, liefert bei N. vitripennis
keine Signifikanzen (weder Probenlage bzw. Nestklasse einzeln noch die Wechselwirkung
zwischen beiden). Bei D. cavus resultiert eine Signifikanz nur hinsichtlich der Nestklasse
(p<0,01).

Werden die nach Spezies und Probenlage erstellten mittleren Eisummen nun hinsichtlich der
zwel Zeitphasen aufgeteilt, so ergeben sich die Mittelwerte in Tab. 14.

Tab. 14: Durchschnittliche Eisummen (Imagines und tote Jungstadien) von /. vitripennis und
D. cavus pro Probe, getrennt nach zwei Probenlagen und Zeitphasen in der Freilandsaion 2000.

Probenlage N. vitripennis D. cavus N. vitripennis D. cavus
Probenwo.1-7 Probenwo.1-7 | Probenwo.8-13 | Probenwo.8-13

Oberflache 44,1 18,9 27,5 21,4

Nistmaterial 43,1 13,3 20,2 22,0

Ein signifikanter Mittelwertsunterschied zwischen den Probenlagen innerhalb der Perioden
ergibt sich lediglich fiir D. cavus in der 1. Zeitphase (18,9:13,3; p<0,05).
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3.1.3. Gesamtdarstellung der Freilanduntersuchung
3.1.3.1. Vogelarten

In Tab. 15 sind fiir beide Probensaisons jeweils Angaben iiber die Haufigkeiten der einzelnen
Brutvogelarten in den drei bzw. zwei Probengebieten zu finden, wobei Nistkdsten, in denen
tote Jungvogel registriert wurden, separat dargestellt werden. Einbezogen werden alle 82
Nistkésten, in denen Parasitierungen stattfanden. In der 1. Saison waren dies 43 Kisten, in der
2. Saison 39 Kaisten (unter ,,Meisen” werden Blau- und Kohlmeisen sowie 1 x Sumpfmeise
zusammengefalit; Trauerschn.=Trauerschnidpper; Rotschw.=Gartenrotschwanz.

Wissensch. Artnamen: siche Diskussion).

Tab. 15: Haiufigkeit registrierter Bruten fiir alle in die Freilandpraxis 1999 und 2000
integrierten Vogelarten, unter Trennung nach Aasprisenz sowie drei Probengebieten:
KH=Karlshohe; ST=Stabel; AM=Altenmiihlen (2000 ohne Gebiet AM).

Anzahl
Saison
Aas im Nest  Vogelart 1999 2000 Gesamt
nein Meisen Gebiet KH 7 10 17
ST 8 15 23
AM 5 5
Gesamt 20 25 45
Feldsperl. Gebiet KH 4 5 9
ST 2 2 4
AM 1 1
Gesamt 7 7 14
Star Gebiet ST 5 4 9
Gesamt 5 4 9
Trauerschn.  Gebiet AM 1 1
Gesamt 1 1
Rotschw. Gebiet KH 1 1
Gesamt 1 1
ja Meisen Gebiet KH 3 1 4
ST 4 1 5
AM 1 1
Gesamt 8 2 10
Feldsperl. Gebiet KH 1 1
AM 1 1
Gesamt 2 2

In lediglich 8 Nistkdsten wurden keine Parasitierungen registriert.

Es waren dies in der 1. Saison 7 Nester: 1 Nest im Stabel (Star), 6 Nester in Altenmiihlen
(4 x Meisen, 2 x Feldsperling). In der 2. Saison wurde nur 1 Nest (Stabel: Feldsperling) nicht
von den Parasitoiden aufgesucht. Tab. 16 zeigt die Anzahl der Nester mit registriertem
Parasitierungsereignis fiir jede Kategorie der Vogelarten.
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Tab. 16: Anzahl der Nester mit definiertem Parasitierungsereignis (nur N. vitripennis, nur
D. cavus oder beide traten im Nistkasten auf), getrennt nach Brutvogelarten wihrend der
Freilanduntersuchung 1999 und 2000.

Anzahl
Vogelart
Meisen Feldsperl. Star Trauerschn. [ Rotschw. Gesamt
Parasit. ~ Nur N.v. 5 1 6
Nur D.c. 16 8 24
beide 34 8 8 1 1 52
Gesamt 55 16 9 1 1 82

Fiir eine statistische Priifung der Artabundanzen bzgl. der Vogel-/Nestarten werden lediglich
Feldsperlings-, Meisen- sowie Starennester als Kategorien berticksichtigt. Fiir den Test
werden pro Art jeweils die Nester, in denen beide Parasitoidenarten vorkamen, addiert. Es
ergeben sich die Zahlen in Tab. 17. Die Prozentangaben beziehen sich auf die Gesamtzahl der
Nistkésten, in denen die jeweilige Art auftrat, so daB ein direkter Artvergleich innerhalb der
Vogelkategorien ermoglicht wird.

Tab. 17: Abundanzen von N. vitripennis und D. cavus in Meisen-, Feldsperlings- und
Starennestern wihrend der Freilanduntersuchung 1999-2000.

Art im Nest Meisen (n=55) | Feldsperl. (n=16) Star (n=9) Gesamt
N.vitripennis 39 (69,6 %) 8 (14,3 %) 9 (16,1 %) 56
D.cavus 50 (67,6 %) 16 (21,6 %) 8 (10,8 %) 74

Hinsichtlich der prozentualen Haufigkeiten besteht zwischen beiden Arten insgesamt kein
signifikanter Unterschied (p>0,2).

Um festzustellen, ob die Parasitoide allgemein zwischen den Vogelarten bzw. Nesttypen
Priferenzen setzen, miissen die 8 Nistkdsten, in denen keine Parasitierungen registriert
wurden, addiert werden.

Von den somit insgesamt 59 Meisennestern wurden 55 (93,2 %) von den Parasitoiden
genutzt; von den 19 Feldsperlingsnestern 16 (84,2 %), und von den 10 Starennestern 9 Nester
(90 %) (p>0,7).

N. vitripennis trat in 66,1 % der Meisennester, in 42,1 % der Feldsperlings- sowie in 90 % der
Starennester auf. Es ergibt sich ein hochst signifikanter Unterschied zwischen den
prozentualen Haufigkeiten (p<0,001).

D. cavus konnte in 84,7 % der Meisennester, in 84,2 % der Feldsperlings- sowie in 80 % der
Starennester registriert werden. Die Prozentwerte unterscheiden sich nicht signifikant (p>0,9).

3.1.3.2. Aktuelle Bruten und Aas

Von den 82 Nistkdsten, in denen Parasitierungen festgestellt wurden, waren in 53 Késten
(64,6 %) aktuelle Bruten registriert worden. In den restlichen 29 Nistkésten befanden sich (in
der 1. Saison 1999) entweder noch alte Nester, oder es wurden frither eingesammelte Nester
in leere Késten eingebracht (hauptsichlich 2. Saison 2000).

Von den 53 Nistkédsten mit aktuellen Bruten wurde N. vitripennis in 46 Késten (86,8 %)
festgestellt, D. cavus in 49 Késten (92,5 %).
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Von den 29 Nistkdsten mit alten Nestern wurde N. vitripennis in 12 Kisten (41,4 %)
registriert, D. cavus in 27 Késten (93,1 %).

Beziiglich der vier prozentualen Hiufigkeiten ergibt sich insgesamt ein sehr signifikanter
Unterschied zwischen den Arten (p<0,01).

In 12 Nestern (22,6 %) aus den insgesamt 53 Kisten mit aktuellen Bruten wurden tote
Jungvogel registriert. In 11 dieser Nester mit Aas traten beide Parasitoidenarten auf, in einem
Nest nur N. vitripennis. Da bei den restlichen 70 Nestern ohne Aas viele Einfliisse eine Rolle
spielen (z.B. derjenige einer aktuellen Brut, s.0.), erscheint ein statistischer Vergleich
hinsichtlich der Aas-Késten nicht aussagekréftig.

3.1.3.3. Direkter Vergleich der zwei Probensaisons

Fiir eine Gegeniiberstellung der Hiufigkeiten und Mittelwerte beider Saisons wurden fiir 1999
die Probenwochen 4, 5, 19 und 20 ausgeschlossen. Es verblieben somit 13 Probenwochen aus
Juni, Juli und August, die jeweils mit den entsprechenden 13 Wochen der Saison 2000
vergleichbar sind. Tab. 18 zeigt die Haufigkeiten fiir drei Schlupfereignisse pro Probe (die
Werte fiir N. vitripennis bzw. D. cavus hier inkl. der Proben, aus denen beide Arten gewonnen
wurden), getrennt nach Probenlage und Jahr.

Tab. 18: Haufigkeiten definierter Schlupfereignisse pro Probe, getrennt nach Probenlage und
Saison der Freilanduntersuchung.

Probenlage & Saison | N. vitripennis schliipft | D. cavus schliipft Beide schliipfen
Oberfliche 1999 127 (47,7 %) 152 (57,6 %) 23 (59,0 %)
Nistmat. 1999 139 (52,3 %) 112 (42,4 %) 16 (41,0 %)
Oberflache 2000 70 (49,3 %) 158 (65,0 %) 20 (60,6 %)
Nistmat. 2000 72 (50,7 %) 85 (35,0 %) 13 (39,4 %)

Bei keiner der drei Kategorien besteht ein signifikanter Unterschied zwischen den beiden
Jahren hinsichtlich der prozentualen Verteilungen auf die Probenlagen (M. v. allein p>0,8;
D. c. allein p>0,3; beide schliipfen p>0,8).

Innerhalb des Zeitraumes von 3 Monaten wurde N. vitripennis 1999 aus 266 Proben, im Jahre
2000 aus nur 142 Proben gewonnen (p<0,001). D. cavus schliipfte 1999 aus 264 Proben, 2000
aus 243 Proben (p>0,3). Werden die 4 Werte prozentual verglichen, so ergibt sich insgesamt
kein signifikanter Unterschied zwischen den beiden Saisons (p>0,05). Wenn fiir 1999 auch
noch das Gebiet Altenmiihlen ausgeschlossen wird, so schliipfte N. vitripennis insgesamt aus
214 und D. cavus aus 237 Proben. Werden diese Werte im Vergleich mit der Saison 2000
eingesetzt, so sind keine Anderungen der vorherigen Aussagen zu treffen.

Insgesamt parasitierte N. vitripennis, wenn sie die Probe allein nutzte, 1999 in dem
dreimonatigen Zeitraum durchschnittlich 3,8 von 5 Wirtspuppen (n=227), 2000 dagegen 3,0
von 5 Wirtspuppen (n=109). Der Unterschied ist hochst signifikant (p<0,001).

D. cavus parasitierte 1999 im Durchschnitt 2,4 von 5 Puppen (n=225), wenn die Proben allein
von ihr erfolgreich genutzt wurden. 2000 wurden im Schnitt nur 1,9 von 5 Wirtsindividuen
belegt (n=210). Auch hier besteht ein hochst signifikanter Unterschied (p<0,001).

Wenn beide Spezies innerhalb derselben Probe parasitierten, so ergibt sich fiir 1999 ein
Mittelwert von 4,1 von 5 Wirtspuppen (n=39), fiir 2000 ein Mittelwert von 3,5 von 5 Puppen
(n=33). Der Unterschied ist signifikant (p<0,05).
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In den Abb. 17 und 18 werden die mittleren Eisummen pro Probe fiir N. vitripennis und
D. cavus fiir beide Jahre dargestellt, wobei die sich entsprechenden Wochen paarweise
angeordnet sind.
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Abb. 17: Saisonvergleich (1999 und 2000) beziiglich der durchschnittlichen Eisummen (Imagines
und tote Jungstadien) von N. vitripennis pro Probe wihrend der Monate Juni, Juli und August.

35

30 o

25 +

Saison

[ 1999
I 2000

Mittlere D.c.-Eisumme pro Probe

Monat der Probennahmen

Abb. 18: Saisonvergleich (1999 und 2000) beziiglich der durchschnittlichen Eisummen (Imagines
und tote Jungstadien) von D. cavus pro Probe wihrend der Monate Juni, Juli und August.

Insgesamt ist fiir N. vitripennis 1999 in dem hier ausgewdhlten Zeitraum eine mittlere
Eisumme pro Probe von 67,9 (n=264) zu ermitteln. In der Saison 2000 betrégt sie lediglich
39,6 (n=142) (p<0,001). Bei D. cavus reultiert fiir die 1. Saison ein Mittelwert von 27,5
(n=261); fiir die 2. Saison betragt er 19,5 (n=243) (p<0,001). Bei Einzelvergleichen zwischen
den paarweisen Mittelwerten pro Woche resultieren filir N. vitripennis signifikante
Unterschiede zugunsten der 1. Saison in sdmtlichen Wochen aufler der ersten Juni- und den
letzten drei Augustwochen (Juni 2, Juli 2: p<0,05; August 1: p<0,01; iibrige: p<0,001).
Fiir D. cavus ergeben sich nur vier signifikante Mittelwertsunterschiede zwischen den beiden
Saisons (Juni 3, Juli 3, Juli 4: p<0,01; August 3: p<0,05).
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3.2. Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten

Von den in diesem Versuch insgesamt eingesetzten 1350 Puparien des Wirtes C. vomitoria
schliipften aus 1060 Puparien (78,5 %) Imagines von den Parasitoiden.

3.2.1. Haufigkeitsvergleiche von Schlupfereignissen

Tab. 19 demonstriert die Verteilung der 1060 parasitierten Wirtspuppen auf die einzelnen
Schichten und Substrate. Eine Trennung nach den beiden Spezies erfolgt hier noch nicht.

Tab. 19: Hiufigkeitsverteilung von insgesamt 1060 parasitierten Wirtspuppen
auf drei verschiedene Tiefenstufen und Substrate.

Anzahl
Substrat
Nest Nest
Sperling Meise Spane Gesamt

Tiefe Oberfl./Nestm. 127 106 106 339

2,5¢cm 126 117 119 362

5cm 131 117 111 359
Gesamt 384 340 336 1060

Die Haufigkeitsunterschiede zwischen den drei verwendeten Substraten in bezug auf die
Tiefenstufen erweisen sich als nicht signifikant (p>0,9), ebenfalls nicht diejenigen bei
alleiniger Betrachtung der Variablen Tiefe (p>0,6) bzw. Material (p>0,1).

Von den 1060 erfolgreich parasitierten Puparien schliipften aus 931 (87,8 %) allein Imagines
von N. vitripennis, aus 57 (5,4 %) ausschlieBlich Imagines von D. cavus und aus 72 (6,8 %)
Puparien beide Spezies gemeinsam. Diese Haufigkeitsunterschiede sind hochst signifikant
(p<0,001). Abb. 19 zeigt die Verteilung der 1060 erfolgreich parasitierten Fliegenpuppen auf
die drei Schichten (Oberflache / Nestmulde, 2,5 cm und 5 cm Tiefe), getrennt nach dem
Schlupfereignis. Der Faktor Substrat bleibt hierbei noch unberiicksichtigt.
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Abb. 19: Hiufigkeitsverteilung erfolgreich parasitierter Wirtspuppen auf drei Tiefenstufen,
getrennt nach dem Schlupfereignis.
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Die Haufigkeitsunterschiede bzgl. der Schlupfereignisse zwischen den drei Tiefenstufen sind
insgesamt hochst signifikant (p< 0,001). Einzelvergleiche ergeben folgende Ergebnisse:

1. N. vitripennis schliipft allein hochst signifikant seltener aus Puparien an der Oberfldche als
in den zwei Tiefenstufen (250:342:339 Puparien; p<0,001)

2. N.vitripennis-Imagines schliipfen auch dann signifikant seltener aus oberflachlich
gelegenen Puparien, wenn die multiparasitierten Wirtsindividuen, aus denen Imagines
beider Arten gewonnen wurden, hinzugezéhlt werden (298:356:349 Puparien; p<0,05).

3. D. cavus schliipft allein hochst signifikant hdufiger aus Puparien an der Oberfliche als in
den zwei Tiefenstufen (41:6:10 Puparien; p<0,001)

4. Beide Arten schliipfen zusammen aus demselben Wirtspuparium hochst signifikant
hdufiger an der Oberflache als in den zwei Tiefenstufen (48:14:10 Puparien; p<0,001).

5. D. cavus schliipft insgesamt hochst signifikant hdufiger aus Puparien an der Oberfldche
als in den zwei Tiefenstufen (89:20:20 Puparien; p<0,001).

Abb. 20 zeigt die Verteilung der 1060 erfolgreich parasitierten Wirtspuppen auf die drei
Substrate, getrennt nach dem jeweiligen Schlupfereignis. Der Faktor Tiefe bleibt
unbertiicksichtigt.
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Abb. 20: Hiufigkeitsverteilung erfolgreich parasitierter Wirtspuppen auf drei Substrate,
getrennt nach dem Schlupfereignis.

Die Haufigkeitsunterschiede bzgl. der Schlupfereignisse zwischen den drei Substraten sind
insgesamt sehr signifikant (p<0,01). Hier ergeben sich in Einzelvergleichen die folgenden
Signifikanzen:

1. Imagines von N. vitripennis, sowohl allein als auch mit Multiparasitismus, wurden sehr
signifikant bzw. signifikant hdufiger aus Puparien vom Sperlingsnest-Ansatz als aus
denjenigen vom Spédne-Ansatz gewonnen (351:276 Puparien; p<0,01 bzw. 370:309
Puparien; p<0,05).

2. D. cavus allein schliipfte signifikant hdufiger aus Puparien vom Spine-Ansatz als aus
denen vom Sperlingsnest-Ansatz (14:27 Puparien; p<0,05).
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3. D. cavus schliipfte sehr signifikant bzw. signifikant hdufiger aus den Wirten vom Spéne-
Ansatz als aus denjenigen vom Sperlings- bzw. Meisennest-Ansatz (60:30:30 Puparien;
p<0,01 bzw. p<0,05).

Unter gleichzeitiger Beriicksichtigung der Faktoren Puparienlage und Substrat ergeben sich

die in Abb. 21 veranschaulichten Haufigkeitsverteilungen.
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Abb. 21: Haufigkeitsverteilung erfolgreich parasitierter Wirtspuppen auf drei Tiefenstufen in
drei Substraten, getrennt nach dem Schlupfereignis.

Insgesamt sind die Haufigkeitsunterschiede hinsichtlich der drei Schlupfereignisse zwischen
den in Abb. 21 dargestellten neun Substrat- und Tiefenkombinationen hochst signifikant
(p<0,001). Auch besteht fiir jedes der drei Schlupfereignisse einzeln betrachtet ein hochst
signifikanter Gesamtunterschied zwischen den neun Kategorien (p<0,001).

Werden die Werte nach den drei Tiefenschichten aufgeschliisselt, so resultiert die Ubersicht in
Tab. 20.

Tab. 20: Haufigkeitsverteilung erfolgreich parasitierter Wirtspuppen auf drei Tiefenstufen,
getrennt nach dem Schlupfereignis und Substrat.

Anzahl
Substrat
Nest Nest
Tiefe Sperling Meise Spane Gesamt
Oberfl. / Schlupfereignis nur N.v. schl. 101 84 65 250
Nestm. pro Wirtspuparium nur D.c. schl. 10 8 23 41
beide schl. 16 14 18 48
Gesamt 127 106 106 339
2,5cm Schlupfereignis nur N.v. schl. 121 111 110 342
pro Wirtspuparium  nyr D.c. schl. 2 4 6
beide schl. 3 2 9 14
Gesamt 126 117 119 362
5cm Schlupfereignis nur N.v. schl. 129 109 101 339
pro Wirtspuparium  nur D.c. schl. 2 4 4 10
beide schl. 4 6 10
Gesamt 131 117 111 359
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Es ergeben sich folgende Aussagen:

1. An der Oberfliche unterscheiden sich die drei Substrate sehr signifikant hinsichtlich der
Héufigkeiten der drei Schlupfereignisse (p<0,01),
in 2,5 cm Tiefe unterscheiden sie sich signifikant (p<0,05);

3. in 5 cm Tiefe ergibt sich keine Signifikanz zwischen den drei Substraten (p>0,05).

Bei einer Trennung der Werte nach den einzelnen Substraten unterscheiden sich die
Haufigkeiten der Ereignisse zwischen den drei Tiefenschichten stets hochst oder sehr
signifikant (Sperlingsnest: p<0,001, Meisennest: p<0,01, Spane: p<0,001).

Die Abb. 22-24 stellen die Héufigkeitsverteilungen getrennt flir die einzelnen drei
Schlupfereignisse dar.
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Abb. 22: Hiufigkeitsverteilung der von N. vitripennis allein erfolgreich parasitierten
Wirtspuppen auf drei Substrate mit jeweils drei Tiefenstufen.
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Abb. 23: Haufigkeitsverteilung der von D. cavus allein erfolgreich parasitierten Wirtspuppen
auf drei Substrate mit jeweils drei Tiefenstufen.
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Ereignis: N. vitripennis und D. cavus schliipfen
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Abb. 24: Haufigkeitsverteilung der von N. vitripennis und D. cavus erfolgreich multi-
parasitierten Wirtspuppen auf drei Substrate mit jeweils drei Tiefenstufen.

Einzelvergleiche sollen zunichst fiir die 72 multiparasitierten Wirtspuppen erfolgen, von

denen Imagines beider Spezies registriert wurden (vgl. Abb. 24). Es ist festzustellen:

1. Sowohl an der Oberfliche wie auch in 5 cm Tiefe gibt es hinsichtlich des Auftretens von
Multiparasitismus, der zu Imagines beider Arten fiihrte, keine signifikanten Unterschiede
zwischen den drei Substraten, lediglich in 2,5 cm Tiefe (p<0,05).

2. Im Sperlingsnest kommt es an der Oberfliche hochst signifikant haufiger zu
Multiparasitismus als in 2,5 cm Tiefe (p<0,001). Im Meisennest tritt Multiparasitismus
sehr signifikant 6fter in der Nestmulde als in 2,5 cm und 5 cm Tiefe (p<0,01) auf. An der
Spaneoberfldche ist Multiparasitismus signifikant hdufiger als in den beiden Tiefenstufen
zu registrieren (p<0,05).

Fiir weitere Einzelvergleiche innerhalb der Substratkategorien bzw. Tiefenstufen wird das

Ereignis ,,Multiparasitismus® aufgelost, d.h. dies betr. Werte werden zu den anderen

Schlupfereignissen jeweils hinzugezéhlt (vgl. Abb. 25).
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Abb. 25: Hiufigkeitsverteilung der von N. vitripennis und D. cavus erfolgreich parasitierten
Wirtspuppen auf neun Substrat- und Tiefenkombinationen.



Ergebnisse 41

Folgende Ergebnisse sollen aufgefiihrt werden:

1.

Wird jede der drei Schichten isoliert betrachtet, so unterscheiden sich die Zahlen der
Wirtspuparien, aus denen Imagines von N. vitripennis schliipften, zwischen den drei
Substraten nie signifikant (Nestmulde / Oberfldche: p>0,05; 2,5 cm: p>0,7; 5 cm: p>0,3).
Hingegen ergibt sich fiir die Zahl der Puparien, aus denen D. cavus-Imagines schliipften,
ein signifikanter Unterschied zwischen den Substraten an der Oberfliche (p<0,05), nicht
jedoch in den Tiefen von 2,5 cm (p>0,5) und 5 cm (p>0,07).

Innerhalb der Substratkategorien unterscheiden sich die Haufigkeiten der Wirtspuparien,
aus denen M. vitripennis schliipfte, zwischen den drei Tiefenstufen lediglich fiir das
Substrat Spéane signifikant (p<0,05).

Dagegen sind die Zahlen der Puparien, aus denen D. cavus schliipfte, zwischen den drei
Schichten stets signifikant verschieden (Nest Sperling: p<0,001; Nest Meise: p<0,01;
Spéne: p<0,001).

3.2.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis

3.2.2.1. Mittlere Schlupfraten von N. vitripennis bei interspezifischer Konkurrenz

Die Abb. 26-28 zeigen die durchschnittlichen Schlupfraten von Imagines insgesamt sowie
von Minnchen und Weibchen pro Wirtspuparium, getrennt nach den drei Tiefenstufen. Fiir
jedes der drei Substrate erfolgt eine separate Abbildung.

Substrat: Feldsperlingsnest
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15 4
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N,V -Imag.
N.v.Aviann.
N .v-Weib.

Mittlere Schlupfrate pro Wirtspuparium

Nestmulde 2,5¢cm 5cm

Tiefe

Abb. 26: Durchschnittliche Schlupfraten von N. vitripennis-Imagines, Minnchen und Weibchen
pro Wirtspuparium, getrennt nach drei Tiefenstufen im Feldsperlingsnest.
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Substrat: Meisennest
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Abb. 27: Durchschnittliche Schlupfraten von N. vitripennis-Imagines, Minnchen und Weibchen
pro Wirtspuparium, getrennt nach drei Tiefenstufen im Meisennest.

Substrat: Spane
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Abb. 28: Durchschnittliche Schlupfraten von N. vitripennis-Imagines, Minnchen und Weibchen
pro Wirtspuparium, getrennt nach drei Tiefenstufen im Substrat Spiine.

Insgesamt unterscheiden sich die Mittelwerte zwischen den drei Tiefenstufen, sowohl fiir die
Imagines allgemein als auch fiir die Geschlechter getrennt, innerhalb aller drei Substrate
hochst signifikant voneinander (p<0,001). Paarweise Tests erlauben konkretere Aussagen. Fiir
alle Substrate (Sperlings-, Meisennest und Spéne) gilt im statistischen Einzelvergleich der
Tiefenstufen: Die Mittelwerte schliipfender N. vitripennis-Imagines pro Puppe insgesamt bzw.
nach Geschlechtern getrennt sind an der Oberfliche stets hochst signifikant geringer als in
2,5 cm und 5 cm Tiefe (p<0,001). Hingegen besteht bei keinem Substrat ein signifikanter
Mittelwertsunterschied (insgesamt und nach Geschlechtern getrennt) zwischen den
Tiefenstufen von 2,5 und 5 cm (p>0,1).

AnschlieBend sind die Substrate, fiir jede der drei Tiefenstufen separat, auf Unterschiede
beziiglich der mittleren Schlupfraten zu priifen:
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An der Oberfliche besteht zwischen den drei Substraten stets ein signifikanter Unterschied fiir

alle drei mittleren Schlupfraten (Imagines p<0,01; Méannchen p<0,001; Weibchen p<0,05).

In der Tiefe von 2,5 cm ergibt sich ein unterschiedlicher Einflul der Substrate nur fiir die

N. vitripennis-Imagines insgesamt (p<0,05) sowie fiir die Mannchen (p<0,01).

In der Tiefe von 5cm wirkt sich der Substratunterschied lediglich fiir die Méannchen

signifikant aus (p<0,001).

Einzelvergleiche zeigen die folgenden detaillierten Ergebnisse auf. Die Richtungen der

jeweiligen signifikanten Unterschiede sind beim Vergleich der entsprechenden Balken in den

Abb. 26-28 zu entnehmen.

1. Zwischen Sperlings- und Meisennest gibt es beziiglich der Mittelwerte (Imagines
insgesamt und getrennt nach Geschlechtern) keine signifikanten Unterschiede in allen drei
Tiefenstufen, ausgenommen die N. v.-Imagines in 2,5 cm Tiefe (p<0,05).

2. Zwischen Sperlingsnest und Spénen ergeben sich an der Oberfliche signifikante
Mittelwertsunterschiede fiir N. v.-Imagines (p<0,01), N. v.-Miannchen (p<0,01) und N. v.-
Weibchen (p<0,05). Auf der Spanenoberfldche fallen die Mittelwerte stets geringer aus als
in der Nestmulde. Sowohl in 2,5 cm als auch in 5 cm Tiefe ergeben sich signifikante
Unterschiede zwischen Sperlingsnest und Spénen fiir die N. v.-Imagines (2,5 cm: p<0,01;
5 cm: p<0,05) und N. v.-Miénnchen (p<0,001), nicht aber fiir die N. v.-Weibchen (p>0,3).

3. Zwischen Meisennest und Spédnen ergibt sich ein signifikanter Unterschied an der
Oberflache fir die N.v.-Imagines und N.v.-Ménnchen (p<0,05), nicht fiir die
N. v.-Weibchen (p>0,05). In 2,5 cm sowie 5cm Tiefe bestehen nur bei den N. v.-
Minnchen signifikante Unterschiede zwischen den Substraten (p<0,05 bzw. p<0,01).

Die Schlupfraten der N. vitripennis-Imagines wurden sowohl insgesamt als auch nach
Geschlechtern getrennt zweifaktoriellen univariaten Varianzanalysen unterzogen, um eine
mogliche Wechselwirkung zwischen den Haupteffekten Tiefe und Substrat zu priifen. Die
Ergebnisse sind in Tab. 21 wiedergegeben.

Tab. 21: Ergebnisse von zweifaktoriellen (Tiefe, Substrat) univariaten Varianzanalysen von
mittleren Schlupfraten pro Wirtspuparium fiir N. vitripennis-Imagines, sowohl insgesamt als
auch nach Geschlechtern getrennt.

Gepriifte Variable Tiefe Substrat Tiefe — Substrat
N.v.-Imagines p<0,001 (+++) |[p<0,001 (+++) |p>0,7 (—)
N.v.-Minnchen p<0,001 (+++) [p<0,001 (+++) [p>0,3 (—)
N.v.-Weibchen p<0,001 (+++) |p>0,07 ( — ) |p>0,5 (—)

Die Ergebnisse der Einzelvergleiche werden bestitigt. Keine der Wechselwirkungen ist
statistisch bedeutsam.

Abb. 29 zeigt einen Vergleich der durchschnittlichen Anzahl abgestorbener Jungstadien
(Larven und Puppen) von M. vitripennis pro Puparium, getrennt nach der Tiefenlage und den
relevanten Schlupfereignissen (N. vitripennis schliipft allein oder gemeinsam mit D. cavus aus
einem Wirtspuparium).
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Abb. 29: Durchschnittliche Anzahl abgestorbener Jungstadien (Larven und Puppen) von
N. vitripennis pro Wirtspuparium, getrennt nach Tiefenstufe und Schlupfereignis.

Insgesamt betrdgt die mittlere Anzahl abgestorbener Jungstadien von N. vitripennis fiir die
zwei Schlupfereignisse pro Puparium:

1. N. vitripennis-Imagines schliipfen allein (n=931): 1,48

2. Imagines beider Arten schliipfen (n=72): 2,63
Die Differenz ist hochst signifikant (p<0,001). Fiir alle drei Tiefenschichten (vgl. Abb. 29)
ergeben sich signifikante Mittelwertsunterschiede zwischen diesen beiden Schlupfereignissen
(Nestmulde / Oberflache p<0,01; 2,5 cm p<0,05; 5 cm p<0,001).

Innerhalb der Schlupfereignisse ergeben sich nur fiir den Mittelwertsvergleich bzgl. der
Puparien, aus denen N. vitripennis allein schliipfte, zwei signifikante Unterschiede:

1. Zwischen der Oberflache und 2,5 cm Tiefe (p<0,05)

2. Zwischen der Oberfldche und 5 cm Tiefe (p<0,01).

Innerhalb der Kategorie von Puparien, aus denen beide Arten schliipften, hat die Tiefe keinen
EinfluB3, das heilt, die augenscheinliche Stufung der Balken in Abb. 29 ist noch mit dem
Zufallsprinzip zu vereinbaren (p>0,2).

3.2.2.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis zwischen Konkurrenz-
und Kontrollansatz

Von den im Kontrollansatz (N. vitripennis parasitierte allein) eingesetzten 450 Wirtspuparien
schliipften N. vitripennis-Imagines aus insgesamt 373 Puparien (82,9 %). Puparien, in denen
sich lediglich abgestorbene Stadien befanden, traten nicht auf.

Fiir einen Vergleich beider Ansitze (N. vitripennis mit D. cavus gegen N. vitripennis allein)
wurden jeweils alle Daten vereinigt und die Kriterien Tiefe und Substrat zunichst
vernachléssigt. Die resultierenden Mittelwerte pro Wirtspuparium schliipfender N.v.-Imagines
insgesamt und nach Geschlecht getrennt zeigt Abb. 30.



Ergebnisse 45

30

N
(4]

N
o

-
(&)}
L

-
o
X

N v.-Imag.
-N.v-Ménn.

(93]
r

Mittlere Schlupfrate pro Wirtspuparium

o
n

N.v. allein

Ansatz

Abb. 30: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis-Imagines, Minnchen und
Weibchen pro Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz.

Die durchschnittliche Anzahl der insgesamt geschliipften Imagines unterscheidet sich
zwischen den beiden Ansétzen nicht signifikant (p>0,3).

Bei Geschlechtertrennung ergeben sich dagegen jeweils hochste Signifikanzen (p<0,001),
wobei die Anzahl durchschnittlich schliippfender Méannchen im mit D. cavus gemischten
Ansatz um ca. 2,7 Individuen hoher, bei den Weibchen dagegen um ca. 5 Individuen geringer
ist als im monospezifischen Kontrollansatz.

Die Abb. 31-33 demonstrieren Mittelwertsvergleiche zwischen den beiden Ansétzen fiir die
Schlupfrate pro Fliegenpuppe von N. vitripennis-Imagines insgesamt bzw. von Méannchen und
Weibchen, jeweils unterteilt in die Substrat- und Tiefenkategorien.

30

Ansatz

- N.v.+D.c.
- N.v. allein

Mittlere Schlupfrate von N.v. pro Puparium

Substrat+Tiefe

Abb. 31: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis pro Wirtspuparium
zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in neun Kombinationen von Substraten und
Tiefenstufen.
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Abb. 32: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis-Minnchen pro
Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in neun Kombinationen von
Substraten und Tiefenstufen.
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Abb. 33:  Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis-Weibchen pro
Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in neun Kombinationen von
Substraten und Tiefenstufen.

27 Vergleiche (Imagines insgesamt, Méannchen und Weibchen mit je 9 Substrat- und

Tiefenkategorien) wurden fiir die einzelnen Paare von Mittelwerten (Konkurrenz- gegen

Kontrollansatz) durchgefiihrt. Sie ergaben 14 Signifikanzen:

1. N.v.-Imagines insgesamt: Sperl. 2,5 cm (p=0,01); Sperl. 5 cm (p<0,001); Meise Nestm.
(p<0,05); Spéne Oberfl. (p<0,001).

2. N.v.-Miénnchen: Sperl. 2,5 cm (p<0,001); Sperl. 5 cm (p<0,001); Meise 2,5 cm (p<0,001);
Meise 5 cm (p<0,05); Spine 2,5 cm (p<0,01); Spéne 5 cm (p<0,01).

3. N.v.-Weibchen: Sperl. Nestm. (p<0,001); Meise Nestm. (p<0,001); Spédne Oberfl.
(p<0,001); Spane 2,5 cm (p<0,05).
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Fiir die durchschnittliche Zahl abgestorbener N. vitripennis-Jungstadien (Larven und Puppen)
pro Wirtspuparium ergibt sich zwischen dem mit D. cavus gemischten Ansatz (X =1,49) und
dem monospezifischen Kontrollansatz (x=0,17) insgesamt ein hochst signifikanter
Unterschied (p<0,001). Abb. 34 zeigt die Mittelwerte der abgestorbenen Jungstadien von
N. vitripennis pro Wirtsindividuum fiir beide Ansétze, getrennt nach den Tiefenlagen.
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Abb. 34: Vergleich der durchschnittlichen Anzahl abgestorbener Jungstadien (Larven und
Puppen) von N. vitripennis pro Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz,
getrennt nach Tiefenstufen.

Bei allen drei Schichten ist die mittlere Zahl abgestorbener N. vitripennis-Jungstadien pro
Wirtspuparium im monospezifischen Kontrollansatz hochst signifikant geringer als in dem
mit D. cavus gemischten Ansatz (p<0,001).

Um aullerdem mogliche Wechselwirkungen der unabhéngigen Variablen Ansatz
(N. vitripennis gemeinsam mit D. cavus oder allein), Tiefe und Material zu iiberpriifen,
werden die Schlupfraten der Imagines von N. vitripennis zusétzlich einer dreifachen
univariaten Varianzanalyse unterzogen.

Von den drei Haupteffekten ist lediglich der EinfluB des Faktors Tiefe hochst signifikant
(p<0,001), nicht jedoch die Einwirkungen der Variablen Ansatz (p>0,1) und Substrat (p>0,8).
Hochst signifikant sind die Wechselwirkungen zwischen den Faktoren Ansatz-Tiefe
(p<0,001) sowie zwischen den Faktoren Ansatz-Substrat (p<<0,001).

Nicht signifikant sind dagegen die Wechselwirkungen zwischen Tiefe-Substrat (p>0,7) sowie
zwischen Ansatz-Substrat-Tiefe (p>0,8).

Die signifikanten Wechselwirkungen werden in den Abb. 35-40 veranschaulicht. In den
Abb. 35-37 werden die Mittelwerte fiir jedes einzelne der drei Substrate wiedergegeben, in
den Abb. 38-40 fiir jede der drei Tiefenstufen.
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Abb. 35/36: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis pro Wirtspuparium
zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz im Feldsperlingsnest / Meisennest, getrennt nach

drei Tiefenstufen.
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Abb. 37: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von

N. vitripennis pro Wirtspuparium

zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in Spéinen, getrennt nach drei Tiefenstufen.
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Abb. 38 /39: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis pro Wirtspuparium
zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz an der Oberfliche /in 2,5 cm Tiefe, getrennt nach

drei Substraten.
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Abb. 40: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von N. vitripennis pro Wirtspuparium
zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in 5 cm Tiefe, getrennt nach drei Substraten.

Schon im Vorfeld deutete sich an, da3 sich der Ansatz (N. v.+ D. c¢. oder N. v. allein) auf die
mittleren Schlupfraten pro Wirtspuparium fiir beide Geschlechter unterschiedlich auswirkt
(vgl. Abb.30, 32 und 33). Daher wurden zwei weitere dreifaktorielle univariate
Varianzanalysen, ndmlich fiir jedes Geschlecht einzeln, durchgefiihrt. Die Ergebnisse sind fiir
beide Geschlechter in Tab. 22 wiedergegeben.

Tab. 22: Ergebnisse einer dreifaktoriellen univariaten Varianzanalyse zwischen Konkurrenz-
und Kontrollansatz fiir die durchschnittlichen Schlupfraten pro Wirtspuparium von
N. vitripennis-Mannchen und Weibchen.

Effekt N.v.-Miannchen Signifikanz N.v.-Weibchen Signifikanz
Ansatz p<0,001 ++ + p<0,001 +++
Tiefe p<0,05 + p<0,001 +++
Substrat p<0,001 +++ p>0,06 —
Ansatz — Tiefe p=0,001 +++ p<0,001 +++
Ansatz — Substrat p>0,08 — p<0,01 ++
Tiefe — Substrat p>0,3 — p>0,9 —
Ansatz — Tiefe — p>0,6 — p>0,6 —
Substrat

Die Abb. 41 und 42 veranschaulichen die Wechselwirkungen fiir beide Geschlechter separat
exemplarisch anhand des Feldsperlingsnestes.

Substrat: Feldsperlingsnest
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Abb. 41/ 42:

Vergleich durchschnittlicher

Schlupfraten von N. vitripennis-Méannchen /

Weibchen pro Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz im Feldsperlingsnest,
getrennt nach drei Tiefenstufen.
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3.2.3. Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus

3.2.3.1. Mittlere Schlupfraten von D. cavus bei interspezifischer Konkurrenz

Abb. 43 demonstriert die durchschnittlichen Schlupfraten der D. cavus-Imagines innerhalb
des Konkurrenzansatzes mit N. vitripennis, getrennt nach den Tiefenstufen und Substraten.
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Abb. 43: Durchschnittliche Schlupfraten von D. cavus pro Wirtspuparium in drei Substraten,
getrennt nach drei Tiefenstufen.

Samtliche statistischen Gruppen- und Einzelvergleiche zwischen den Mittelwerten flir die

Faktoren Tiefe und Substrat - jeweils separat - wie auch fiir beide in Kombination wurden

durchgefiihrt, sowohl fiir die Imagines insgesamt als auch nach Geschlechtern getrennt.

Von wenigen Ausnahmen abgesehen ergibt sich kein signifikanter Einflul der Tiefenstufe

sowie des Substrates auf die Mittelwerte pro Puppe schliipfender D. cavus-Imagines im mit

N. vitripennis gemischten Ansatz; dies gilt fiir beide Geschlechter.

Signifikanzen ergeben sich fiir:

1. D. cavus-Imagines im Substrat Spane zwischen den drei Tiefenstufen insgesamt (p=0,01).

2. D. cavus-Imagines insgesamt und Weibchen im Substrat Spéne zwischen den Tiefenstufen
von 2,5 cm und 5 cm (p<0,05).

3. D. cavus-Imagines insgesamt und Weibchen im Substrat Spéne zwischen Oberfldche und
2,5 cm Tiefe (p<0,01 bzw. p<0,05).

4. D. cavus-Imagines zwischen den Substraten Meisennest und Spdne in 2,5 cm Tiefe
(p=0,05).

Die mittleren Schlupfraten pro Puparium der D. cavus-Imagines wurden auBlerdem sowohl

insgesamt als auch nach Geschlechtern getrennt zweifaktoriellen univariaten Varianzanalysen

unterzogen (gepriifte Effekte: Tiefe und Substrat). Weder fiir die Imagines insgesamt, noch

fiir die Geschlechter resultieren Signifikanzen der Haupteffekte sowie der Wechselwirkung

zwischen ihnen. Aufgrund dieser Ergebnisse kann eine graphische Veranschaulichung der

Mittelwerte bei Geschlechtertrennung fiir jedes einzelne Substrat, wie bei N. vitripennis

geschehen, entfallen. Abgestorbene Jungstadien (Larven und Puppen) von D. cavus traten

derart selten auf, daf eine statistische Analyse und graphische Darstellung nicht sinnvoll

erscheinen.
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3.2.3.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus zwischen Konkurrenz- und
Kontrollansatz

Von den im Kontrollansatz (D. cavus parasitierte allein) eingesetzten 450 Wirtspuparien
schliipften D. cavus-Imagines aus insgesamt 83 Puparien (18,4 %). Puparien, in denen sich
lediglich abgestorbene Stadien befanden, traten nicht auf.

Fiir einen Vergleich beider Ansédtze (D. cavus mit N. vitripennis: n=129 gegen D. cavus
allein: n=83) wurden jeweils alle Daten vereinigt und die Kriterien Tiefe und Substrat
zunichst vernachldssigt. Die resultierenden Mittelwerte schliipfender D. cavus-Imagines pro
Wirtspuparium zeigt Abb. 44 sowohl insgesamt als auch nach Geschlechtern getrennt.

D c-imag.
I:ID.C.-MénnA
o < Veib.

Mittlere Schlupfrate pro Wirtspuparium

D.c. allein

Ansatz

Abb. 44: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von D. cavus-Imagines, Méinnchen und
Weibchen pro Wirtspuparium zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz

Die durchschnittliche Anzahl der insgesamt geschliipften Imagines unterscheidet sich
zwischen den beiden Ansdtzen hochst signifikant (p<0,001). Bei Geschlechtertrennung
besteht fiir die D.cavus-Weibchen eine hochste Signifikanz (p<0,001), keine jedoch fiir die
Minnchen (p>0,9).

Die Mittelwerte schliipfender D. cavus-Imagines sind, unterteilt in die neun verschiedenenen
Substrat- und Tiefenkombinationen, fiir beide Ansitze in Abb. 45 vergleichend dargestellt. Da
sich fiir die sehr geringen Mittelwerte der Minnchen keine signifikanten Unterschiede
zwischen den Ansidtzen ergeben (s.u.), erfolgt eine graphische Darstellung lediglich fiir die
Weibchen in Abb. 46.
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Abb. 45: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von D. cavus pro Wirtspuparium zwischen
Konkurrenz- und Kontrollansatz in neun Kombinationen von Substraten und Tiefenstufen.
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Abb. 46: Vergleich durchschnittlicher Schlupfraten von D. cavus-Weibchen pro Wirtspuparium
zwischen Konkurrenz- und Kontrollansatz in neun Kombinationen von Substraten und
Tiefenstufen.

Zunichst werden Einzelvergleiche zwischen den Mittelwerten innerhalb der jeweiligen
Substrat- und Tiefenkategorie aufgefiihrt, sofern jeweils beide vorliegen.

Signifikante Mittelwertsunterschiede ergeben sich fiir die Gesamtzahl schliipfender D. cavus-
Imagines nur bei den Kategorien Sperling Nestmulde (p<0,001), Spane Oberflache (p<0,001)
sowie Spéne 2,5 cm (p<0,01).

Bei Geschlechtertrennung ergibt sich in keiner Kategorie ein signifikanter Unterschied fiir die
D. cavus-Miannchen, dagegen mehrere fir die Weibchen (Sperl. Nestm. p<0,001; Meise
Nestm. p<0,05; Spane Oberfl. p<0,001; Spéne 2,5 cm p<0,001).
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Eine dreifaktorielle univariate Varianzanalyse, wie zuvor fiir N. vitripennis durchgefiihrt, ist
hier nicht gestattet, da es dabei zu nicht belegten Feldern kéime. Somit miissen zweifaktorielle
Varianzanalysen gerechnet werden (VA 1 mit den Faktoren Ansatz und Tiefe, VA 2 mit den
Faktoren Ansatz und Substrat), um etwaige Wechselwirkungen zwischen den Haupteffekten
aufzuzeigen. Die Ergebnisse sind in Tab. 23 dargestellt.

Tab. 23: Ergebnisse zweier zweifaktorieller univariater Varianzanalysen zwischen Konkurrenz-
und Kontrollansatz fiir die durchschnittlichen Schlupfraten von D. cavus- Imagines insgesamt,
sowie von Miinnchen und Weibchen.

Effekte D. cavus-Imagines D. cavus-Miannchen | D. cavus-Weibchen
VA 1: Ansatz p<0,01 (+4) p>0,4 (=) [p<0,001 (++4)
VA 1: Tiefe p>0,2 (-) p>0,4 (=) |p>04 (-)
VA 1: Ansatz — Tiefe |p>0,07 (-) p>0,6 (=) [p>0,09 (-)
VA 2: Ansatz p<0,001 (+++) [p>0,9 (=) [p<0,001 (++4)
VA 2: Substrat p>0,5 (-) p>0,6 (=) [p>04 (-)
VA 2: Ans. — Substr. | p<0,05 (+) p>0,1 (=) [p=0,05 (+)

Auf eine detaillierte grafische Gegeniiberstellung der Ansétze, getrennt nach Tiefenstufen und
Substraten (wie fiir N. vitripennis Abb. 35-40), wird fiir D. cavus aufgrund der zum Teil
leeren Kategorien und der begrenzten Aussagekraft verzichtet. Alle relevanten Werte sind
aber den Abb. 45 und 46 zu entnehmen.

Da sowohl im mit N. vitripennis gemischten Konkurrenz- wie auch im monospezifischen
Kontrollansatz die durchschnittliche Anzahl abgestorbener Jungstadien von D. cavus
verschwindend gering ist, ist ein entsprechender Vergleich hier nicht angemessen.

3.2.4. Vergleich der Kontrollansitze fiir V. vitripennis und D. cavus
Werden die beiden monospezifischen Kontrollansitze von N. vitripennis und D. cavus

beziiglich der Haufigkeitsverteilung der parasitierten Puppen auf die drei Tiefenschichten
miteinander verglichen, so ergibt sich die Verteilung in Abb. 47.
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Abb. 47: Vergleich der H:iufigkeitsverteilungen von erfolgreich parasitierten Wirtspuppen
innerhalb der zwei monospezifischen Kontrollansitze mit N. vitripennis bzw. D. cavus, getrennt
nach drei Tiefenstufen.
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Zwischen den drei Tiefenstufen ergeben sich innerhalb des Kontrollansatzes von
N. vitripennis keine signifikanten Haufigkeitsunterschiede (p>0,4), sehr wohl aber innerhalb
des Ansatzes von D. cavus zwischen der Oberflache und den Schichten von 2,5 cm und 5 cm
Tiefe (p<0,001). Die Gesamtsumme der im Ansatz mit N. vitripennis parasitierten Puppen ist
hochst signifikant grofer als die innerhalb des Ansatzes mit D. cavus (373:83; p<0,001).
Werden diese Werte hinsichtlich der 3 Tiefenstufen wie in Abb. 47 aufgeschliisselt, so
ergeben sich zwischen den Ansdtzen stets hochste Signifikanzen bzgl. der Puppenanzahl
(Oberflache 135:72 Puppen; 2,5 cm 121:7 Puppen; 5 cm 117:4 Puppen; p<0,001).

Tab. 24 zeigt die Verteilung der parasitierten Puppen auf die drei Substrate, wobei der Aspekt
der Tiefe unberiicksichtigt bleibt.

Tab. 24: Vergleich der Hiufigkeitsverteilungen von erfolgreich parasitierten Wirtspuppen
innerhalb der zwei monospezifischen Kontrollanséitze mit V. vitripennis bzw. D. cavus, getrennt
nach drei Substraten.

Art Feldsperlingsnest Meisennest Spéne
N. vitripennis 120 119 134
D. cavus 24 21 38

Weder fiir N. vitripennis (p>0,5) noch fir D. cavus (p>0,05) resultiert eine Signifikanz
beziiglich der Haufigkeitsunterschiede zwischen den Substraten, allerdings jeweils zwischen
den Anséitzen fiir jedes Substrat (p<0,001).

Bei einer Trennung der Schlupfhiufigkeiten nach neun einzelnen Substrat- und
Tiefenkombinationen (vgl. Abb. 48) besteht innerhalb des Ansatzes mit N. vitripennis keine
Signifikanz (p>0,9), jedoch innerhalb desjenigen mit D. cavus (p<0,001).

50

40 +

30 o

20 +

Ansatz

- N.v.
I:l D.c.

10 +

Anzahl parasitierter Wirtspuppen

Substrat+Tiefe

Abb. 48: Vergleich der Hiufigkeitsverteilungen von erfolgreich parasitierten Wirtspuppen
innerhalb der zwei monospezifischen Kontrollansitze mit N. vitripennis bzw. D. cavus, getrennt
nach neun Kombinationen von Substraten und Tiefenstufen.

Da schon bekannt ist, daB3 N. vitripennis mit einer hoheren durchschnittlichen Zahl von
Imagines pro Wirtspuparium schliipft als D. cavus, kann auf einen Artvergleich bzgl. der
mittleren Schlupfraten hier verzichtet werden.
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3.3. Olfaktometerversuche

3.3.1. Auszihlreihen nach Frequenz der Sektoreniiberschreitung

3.3.1.1. Priferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen

1. Substratkombination: Nistmaterial Meise — 20 C. vomitoria-Puparien — Kontrolle

Die Uberschreitungshiufigkeit der N. vitripennis-Weibchen betrug insgesamt 1905, die der

D. cavus-Weibchen 1344 (p<0,001). Abb. 49 stellt fiir beide Arten die Anzahl der Uberliufe
innerhalb der angebotenen Substrate dar.
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Abb. 49: Anzahl ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von Meisen-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle.

Insgesamt resultieren fiir beide Spezies hochst signifikante Haufigkeitsunterschiede zwischen
den Substraten (p<0,001). Im Einzelvergleich ergibt sich:

a) N. vitripennis:

Alle paarweisen Vergleiche der Haufigkeiten ergeben hochste Signifikanzen (p<0,001).

b) D. cavus:

Der Sektor der Fliegenpuparien wurde hochst signifikant hdufiger iiberlaufen als derjenige des
Meisen-Nistmaterials bzw. der Kontrolle (p<0,001). Zwischen Nistmaterial und der Kontrolle
besteht kein signifikanter Unterschied (p>0,08).

¢) Artvergleich:

N. vitripennis liberlief hochst signifikant haufiger den Kreissektor mit Meisen-Nistmaterial als
D. cavus (p<0,001), letztere dagegen den Sektor mit Wirtspuparien signifikant hdufiger als
N. vitripennis (p<0,05). Bei der Kontrolle besteht kein Unterschied (p>0,1).

In Abb. 50 und 51 werden die prozentualen Unterschiede der Uberschreitungsfrequenzen
zwischen den beiden Spezies veranschaulicht.
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Abb. 50/51: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis/D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von Meisen-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-Puparien und der
Kontrolle.

Die prozentualen Unterschiede beziiglich der getesteten Substrate sind zwischen den beiden
Spezies sehr signifikant (p<0,01).

2. Substratkombination: Nistmaterial Feldsperling — 20 C. vomitoria-Puparien — Kontrolle

Fiir die N. vitripennis-Weibchen wurde innerhalb der 3 Stunden eine Anzahl von insgesamt
1957 Uberschreitungen der drei Kreissektoren registriert, fiir die D. cavus-Weibchen 1371
(p<0,001). Die Verteilung auf die angebotenen Substrate demonstriert Abb. 52 fiir beide
Arten.
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Abb. 52: Anzahl ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von Feldsperlings-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle.
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Insgesamt resultieren fiir beide Parasitoidenarten hochst signifikante Haufigkeitsunterschiede
zwischen den Substraten (p<0,001). Einzelvergleiche ergeben folgende Signifikanzen:

a) N. vitripennis:

Der Kontrollwert ist hochst signifikant geringer als der Wert fiir das Nistmaterial bzw. die
Wirtspuparien (p<0,001). Der Wert fiir die C. vomitoria-Puparien ist signifikant geringer als
der fiir das Nistmaterial (p<0,05).

b) D. cavus:

Der Kreissektor vor den Wirtspuparien wurde hochst signifikant hiufiger iiberlaufen als
derjenige vor dem Sperlings-Nistmaterial bzw. vor der Kontrolle (p<0,001). Zwischen dem
Nistmaterial und der Kontrolle besteht kein signifikanter Unterschied (p>0,07).

¢) Artvergleich:

Beide Substrate iiberlief N. vitripennis hochst signifikant zahlreicher als D. cavus (p<0,001);
keine signifikante Differenz resultiert zwischen den Arten bei der Kontrolle (p>0,1).

Abb. 53 und 54 bilden prozentuale Unterschiede zwischen den Spezies hinsichtlich der pro
Sektor gezihlten Uberliufe ab.
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Abb. 53 /54: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis | D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von Feldsperlings-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-Puparien
und der Kontrolle.

Werden die Variablen Art und Substrat hinsichtlich der Prozentzahlen statistisch getestet, so
ergeben sich keine signifikanten Unterschiede zwischen den Arten (p>0,09).
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3. Substratkombination: Nistmaterial Meise — Aas (2 juvenile Meisen) — Kontrolle

Die eingesetzten N.vitripennis-Weibchen iiberquerten die drei Kreissektoren insgesamt
1221mal, die D. cavus-Weibchen 1714mal (p<0,001). Abb. 55 stellt die Verteilung auf die
angebotenen Substrate fiir beide Arten dar.
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Abb. 55: Anzahl ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von Meisen-Nistmaterial, Aas und der Kontrolle.

Insgesamt resultieren fiir beide Parasitoidenarten hiochst signifikante Haufigkeitsunterschiede
zwischen den Substraten (p<0,001). Einzelvergleiche ergeben folgende Signifikanzen:

a) N. vitripennis:

Die Werte fiir das Nistmaterial bzw. fiir das Aas sind jeweils hochst signifikant groBer als der
Wert fiir die Kontrolle (p<0,001). Die Anzahl der Uberliufe fiir das Meisen-Nistmaterial ist
hochst signifikant hoher als diejenige fiir das Aas (p<0,001).

b) D. cavus:

Zwischen der Kontrolle und dem Meisen-Nistmaterial besteht kein signifikanter Unterschied
(p>0,3). Die Héufigkeit der Aas-Sektoreniiberschreitungen ist jeweils hochst signifikant
grofer als die der Kontrolle bzw. des Nistmaterials (p<0,001).

¢) Artvergleich:

N. vitripennis iiberlief hochst signifikant hdufiger den Kreissektor des Meisen-Nistmaterials
als D. cavus, letztere dagegen den Aas-Kreissektor hochst signifikant haufiger als
N. vitripennis (p<0,001). Der Kontrollsektor wurde hochst signifikant hidufiger von D. cavus
iiberlaufen als von N. vitripennis (p<0,001).

Abb. 56 und 57 sind die prozentualen Anteile der Uberschreitungsfrequenzen fiir jede Art zu
entnehmen.
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Artim Test: N.vitripennis Artim Test: D. cavus
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Abb. 56 /57: Prozentuale Anteile ausgeziihlter Uberliufe von N. vitripennis/D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von Meisen-Nistmaterial, Aas und der Kontrolle.

Bei statistischer Priifung der prozentualen Unterschiede zwischen den Arten hinsichtlich der
Substratfrequentierungen ergibt sich ein sehr signifikanter Unterschied (p<0,01).

4. Substratkombination: Aas (2 juvenile Meisen) — 20 C. vomitoria-Puparien — Kontrolle
Die Uberschreitungsfrequenz der N.vitripennis-Weibchen betriigt bei dieser Kombination

insgesamt 1901, die der D. cavus-Weibchen 1452 (p<0,001). Abb. 58 stellt fiir beide Arten
die Haufigkeiten hinsichtlich der angebotenen Substrate dar.
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Abb. 58: Anzahl ausgeziihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von Aas, 20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle.

Insgesamt ergeben sich fiir beide Spezies in Hinblick auf die Uberquerungshiufigkeiten
zwischen den Substraten hochste Signifikanzen (p<0,001). Einzelvergleiche fithren zu
folgenden Aussagen:
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a) N. vitripennis:

Die Werte fiir Aas bzw. die 20 Wirtspuparien sind jeweils hochst signifikant groer als der
Kontrollwert (p<0,001). Die Uberquerungsfrequenzen von Aas und den C.vomitoria-
Puparien unterscheiden sich nicht signifikant (p>0,7).

a) D. cavus:

Die beiden Sektoren der Substratproben wurden jeweils hochst signifikant haufiger
iiberlaufen als der Kontrollsektor (p<0,001). Zwischen den beiden Substraten besteht ein
hochst signifikanter Unterschied zugunsten des Aases (p<0,001).

b) Artvergleich:

Hinsichtlich der Werte fiir die Wirtspuparien sowie die Kontrolle iibertrifft N. vitripennis
hochst signifikant D. cavus (p<0,001). Beziiglich der Haufigkeiten fiir Aas besteht kein
signifikanter Unterschied zwischen den Spezies (p>0,05).

Abb. 59 und 60 stellen die prozentualen Anteile der drei Uberschreitungsfrequenzen fiir jede
Art dar.
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Abb. 59 / 60: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis | D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von Aas, 20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle.

Die prozentualen Unterschiede zwischen den Arten beziiglich der Sektoreniiberldufe sind
insgesamt nicht signifikant (p>0,5).

5. Substratkombination: Nistmaterial Meise — getrocknetes Laubmoos — Kontrolle
Die Weibchen von N. vitripennis liberliefen mit insgesamt 1790 Fillen die drei Kreissektoren,

die D. cavus-Weibchen mit 1483 Fillen (p<0,001). Abb. 61 zeigt fiir jede Spezies die
Haufigkeiten fiir die getesteten Substrate.
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Abb. 61: Anzahl ausgeziihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von Meisen-Nistmaterial, getrocknetem Laubmoos und der Kontrolle.

Insgesamt sind flir beide Spezies hochst signifikante Haufigkeitsunterschiede zwischen den
Substraten (p<0,001) gegeben. Einzelvergleiche liefern folgende Signifikanzen:

a) N. vitripennis:

Alle drei Vergleiche ergeben hochste Signifikanzen (p<0,001).

b) D. cavus:

Keiner der drei paarweisen Héiufigkeitsvergleiche ergibt eine Signifikanz.

¢) Artvergleich:

N. vitripennis tiberlief hochst signifikant hiufiger den Kreissektor mit Meisen-Nistmaterial als
D. cavus, letztere dagegen die Kontrolle hdchst signifikant héufiger als N. vitripennis
(p<0,001). Das getrocknete Laubmoos wurde sehr signifikant hdufiger von N. vitripennis
frequentiert als von D. cavus (p<0,01).

Abb. 62 und 63 demonstrieren die prozentualen Unterschiede der Uberschreitungsfrequenzen
zwischen den Parasitoidenarten.
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Abb. 62 / 63: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis | D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von Meisen-Nistmaterial, getrocknetem Laubmoos und der
Kontrolle.
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Beim statistischen Vergleich der prozentualen Verteilungen zwischen den Arten ergibt sich
ein signifikanter Unterschied (p<0,05).

6. Substratkombination: Alte C. vomitoria-Puparien (20) — Junge C. vomitoria-Puparien
(20) — Kontrolle

Die alten (ca. 9 Tage bei 23 °C), schwarz gefdarbten Puparienhiillen von C. vomitoria
umschlossen schon deutlich ausdifferenzierte, gréulich gefdarbte Puppen mit dunkelrot
pigmentierten Augen und relativ ausgehirteter Cuticula. Die jungen (ca. 1 Tag bei 23 °C),
orange-rot gefdrbten Puparienhiillen beinhalteten noch sehr weichhdutige bzw. schwach
sklerotisierte, (auch an den Augen) unpigmentierte und wenig differenzierte Jungpuppen. Bei
der Kombination von je 20 alten bzw. jungen Puparien des Wirtes C. vomitoria wurden fiir
N. vitripennis 1986 Uberliufe der drei Kreissektoren gezihlt, fiir D. cavus 1521 (p<0,001).
Abb. 64 sind die einzelnen Haufigkeiten fiir beide Spezies zu entnehmen.
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Abb. 64: Anzahl ausgeziihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus im Olfaktometer bei der
Kombination von 20 alten C. vomitoria-Puparien, 20 jungen C. vomitoria-Puparien und der
Kontrolle.

Insgesamt resultieren signifikante Haufigkeitsunterschiede zwischen den Spezies und
Substraten (p<0,05). Nachfolgend sind die Ergebnisse fiir statistische Einzelvergleiche
zwischen den Haufigkeiten wiedergegeben.

a) N. vitripennis:

Alle drei Héufigkeitsvergleiche ergeben hochste Signifikanzen (p<0,001).

b) D. cavus:

Auch hier unterscheiden sich alle drei Werte hochst signifikant voneinander (p<0,001).

¢) Artvergleich:

N. vitripennis liberquerte hochst signifikant hdufiger als D. cavus die Kreissektoren sowohl
der alten als auch der jungen C. vomitoria-Puparien (p<0,001). Der Kontrollsektor wurde
dagegen von keiner Art signifikant haufiger iiberlaufen (p>0,2).
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Abb. 65 und 66 zeigen fiir jede Parasitoidenart die prozentualen Anteile der drei
Uberschreitungshiufigkeiten.

Artim Test: N. vitripennis Artim Test: D. cavus

Kontrolle Kontrolle

16,9% 20,3%

Alte Puparien

Alte Puparien
46,6%

49,0%

Junge Puparien

34,1% Junge Puparien

33,1%

Abb. 65/ 66: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis | D. cavus im
Olfaktometer bei der Kombination von 20 alten C. vomitoria-Puparien, 20 jungen C. vomitoria-
Puparien und der Kontrolle.

Zwischen den beiden Spezies gibt es keine signifikanten prozentualen Unterschiede in den
Héufigkeitsverteilungen (p>0,8).

3.3.1.2. Bispezifischer Ansatz

In diesem Ansatz wurden 10 Weibchen pro Spezies eingesetzt; die Arten wurden erstmals
gemeinsam 3 Stunden lang getestet und ausgezihlt. Die Sektoren-Uberschreitungen durch
Weibchen von N. vitripennis beliefen sich insgesamt auf 648, die der D. cavus-Weibchen auf
642 (kein signifikanter Unterschied). Die einzelnen Héaufigkeiten sind in Abb. 67 dargestellt.
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Abb. 67: Anzahl ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus unter gleichzeitiger
Prisenz im Olfaktometer bei der Kombination von Meisen-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-
Puparien und der Kontrolle.
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Insgesamt liegen fiir beide Spezies hochst signifikante Haufigkeitsunterschiede zwischen den
Substraten (p<0,001) vor. Die Einzelvergleiche ergeben folgende Aussagen:

a) N. vitripennis:

Alle drei Vergleichspaare liefern hochste Signifikanzen (p<0,001).

b) D. cavus:

Die Hiufigkeit bzgl. des Sektors der Wirtspuparien ist hochst signifikant grofer als fiir die
Sektoren des Nistmaterials bzw. der Kontrolle (p<0,001). Zwischen den
Uberschreitungssummen der Kontrolle und der des Nistmaterials besteht kein signifikanter
Unterschied (p>0,06).

¢) Artvergleich:

N. vitripennis iberlief haufiger den Sektor des Nistmaterials als D. cavus, letztere dagegen
Ofter den der Wirtspuparien als M. vitripennis; beide Unterschiede sind hdchst signifikant
(p<0,001). Der Vergleich bzgl. der Kontrollen ergibt keine Signifikanz (p>0,1).

Abb. 68 und 69 sind die prozentualen Anteile der Uberschreitungsfrequenzen fiir jede Spezies
zu entnehmen.

Artim Test: N. vitripennis Artim Test: D. cavus

Kontrolle Kontrolle
17,7%

Nistmat. Meise
26,8%

21,7%

Nistmat.Meise

52,9%
Puparien (20)
29,3%

Puparien (20)
51,6%

Abb. 68 / 69: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis | D. cavus unter
gleichzeitiger Prisenz im Olfaktometer bei der Kombination von Meisen-Nistmaterial,
20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle.

Die prozentualen Unterschiede in Hinblick auf die Substrate sind zwischen den beiden
Spezies hochst signifikant (p<0,001).

In Tab. 25 sind fiir beide Spezies jeweils die prozentualen Uberschreitungshiufigkeiten im
gemischten Ansatz denjenigen des Ansatzes, in welchem die betr. Art allein getestet wurde
(vgl. 2.3.1.1.: 1. Substratkombination), gegeniibergestellt.

Tab. 25: Prozentuale Anteile ausgezihlter Uberliufe von N. vitripennis und D. cavus fiir die
Kombination von Meisen-Nistmaterial, 20 C. vomitoria-Puparien und der Kontrolle: Vergleich

von mono- und bispezifischem Ansatz.

Substrat N.v. mit D.c. N.v. allein D.c. mit N.v. D.c. allein
Nistmat. Meise 52,9 50,4 26,8 26,7
Puparien (20) 29,3 31,0 51,6 49,9
Kontrolle 17,7 18,6 21,7 234
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Im statistischen Test ergeben sich fiir keine Art signifikante Unterschiede bzgl. der
prozentualen Haufigkeiten zwischen den Ansitzen (p>0,9).

3.3.2. Aufenthaltsdauer in den Kreissektoren

N. vitripennis hielt sich, werden die MefBdaten fiir sémtliche Substrate und die Kontrolle
vereinigt, durchschnittlich 41,6 Sekunden in den Kreissektoren auf, D. cavus 16,9 Sekunden.
N. vitripennis verweilte daher insgesamt durchschnittlich ca. 24,7 Sekunden lédnger in den
Mefsektoren als D. cavus (p<0,001).

Eine zweifaktorielle (Spezies und Substrat) univariate Varianzanalyse der mittleren
Aufenthaltsdauer ergibt hochste Signifikanzen sowohl fiir die beiden Haupteffekte als auch
fiir die Wechselwirkung zwischen beiden (p<0,001), d.h. der Faktor ,,Substrat im Test™ wirkt
sich fiir die beiden Arten unterschiedlich aus. Abb. 70 demonstriert zunichst fiir beide Arten
die mittlere Aufenthaltsdauer in Sekunden vor sdmtlichen 11 Substraten und der Kontrolle.

Art im Test

-N.v.

Mittlere Aufenthaltsdauer in Sek.

Substrat im Test

Abb. 70: Vergleich zwischen N. vitripennis und D. cavus hinsichtlich der mittleren
Aufenthaltsdauer vor 11 Substraten und der Kontrolle im Olfaktometer.

Abb. 71 zeigt fiir jedes der 11 Substrate und die Kontrolle die Differenzen zwischen den
durchschnittlichen Aufenthaltszeiten der beiden Parasitoidenarten an.
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Abb. 71: Interspezifische Differenzen der mittleren Aufenthaltsdauer in Sekunden zwischen
N. vitripennis und D. cavus vor 11 Substraten und der Kontrolle im Olfaktometer.

Im Folgenden werden die Mittelwerte einzelner Substratgruppierungen gesondert
herausgestellt und jeweils mit denen der Kontrolle verglichen.

In Abb. 72 wird der EinfluB von den drei Nistmaterial-Typen sowie des getrockneten
Laubmooses auf die Uberquerungsfrequenzen der Parasitoide gezeigt.

In Abb.73 sind die Wirkungen von Meisen-Nistmaterial pur und kombiniert mit
Wirtspuparien oder Aas, sowie von blofliegenden Puparien, separatem Aas und getrocknetem
Moos dargestellt. Abb. 74 schlieflich demonstriert die Mittelwerte fiir C. vomitoria-Puparien
bzw. H. pseudospretella-Puppen und das Aas isoliert.

Art im Test

-N.v.

Mittlere Aufenthaltsdauer in Sek.

Nistmat.Meise

Nistmat.Sperl.

Substrat im Test

Nistmat.Star

Moos

Kontrolle

I:lD.Q

Abb. 72: Vergleich zwischen N. vitripennis und D. cavus hinsichtlich der durchschnittlichen
Aufenthaltsdauer vor drei Nistmaterialtypen, getrocknetem Laubmoos und der Kontrolle im

Olfaktometer.
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Abb. 73: Vergleich zwischen N. vitripennis und D. cavus hinsichtlich der durchschnittlichen
Aufenthaltsdauer vor Meisen-Nistmaterial pur oder kombiniert mit 20 C. vomitoria-Puparien
bzw. Aas (2 juv. Meisen), sowie vor 20 C. vomitoria-Puparien oder Aas pur, getrocknetem
Laubmoos und der Kontrolle im Olfaktometer.
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Abb. 74: Vergleich zwischen N. vitripennis und D. cavus hinsichtlich der durchschnittlichen
Aufenthaltsdauer vor 20 oder 10 C. vomitoria-Puparien, Aas (2 juv. Meisen), 20 Mottenpuppen
(H. pseudospretella) und der Kontrolle im Olfaktometer.

Tab. 26 zeigt die Ergebnisse von paarweisen Mittelwertsvergleichen zwischen den Spezies
beziiglich der einzelnen 11 Substrate und der Kontrolle.

In Tab. 27 sind die Ergebnisse statistischer Mittelwertsvergleiche fiir einzelne, als relevant
ausgewdhlte Substratpaare jeweils fiir beide Spezies separat aufgefiihrt.

Der Mittelwert fiir die Kontrolle war bei sdmtlichen Vergleichen mit jedem der 11 Substrate
sowohl bei N. vitripennis als auch bei D. cavus stets signifikant geringer als derjenige fiir das
jeweilige getestete Substrat.
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Tab. 26: Interspezifische Mittelwertsvergleiche zwischen N. vitripennis und D. cavus fiir die
Aufenthaltsdauer in Sekunden fiir 11 Substrate und die Kontrolle im Olfaktometer.

Substrat Vergleich N.v.: D.c. p Signifikanz
Nistmat. Meise 66,1: 12,2 <0,001 +++
Nistm. Meise+Pupar. 68,4: 15,5 <0,001 +++
Nistm. Meise+Aas 72,3: 18,1 <0,001 +++
Nistmat. Sperl. 55,7: 8,2 <0,001 +++
Nistm. Sperl.+Pupar. 53,6: 10,5 <0,001 +++
Nistmat. Star 28.8: 9,5 <0,001 +++
C. v.-Puparien (20) 48,8: 29,1 <0,01 ++
C. v.-Puparien (10) 40,4: 30,4 >0,06 —
Aas (2 juv. Meisen) 29,0: 30,3 >0,8 —
Mottenpuppen (20) 9,8: 23,1 <0,001 +++
Moos (getrocknet) 21,4: 8,0 <0,001 +++
Kontrolle 6,8: 6,1 >(,2 -

Tab. 27: Innerartliche Mittelwertsvergleiche fiir die Aufenthaltsdauer in Sekunden zwischen
zwei ausgewiihlten Substraten im Olfaktometer (NmM=Nistmat. Meise; NmSp=Nistmat. Sperling;
NmSt=Nistmat. Star; NmMP=Nistmat. Meise inkl. 20 C. vomitoria-Puparien; NmMA=Nistmat. Meise

inkl. Aas; NmSpP=Nistmat.

C. vomitoria-Puparien; MoP=20 Mottenpuppen, H. pseudospretella).

Sperling inkl. 20 C. vomitoria-Puparien; CvP20/CvP10=20/10

Getestetes Vergleich fiir p Signifikanz | Vergleich fiir p Signifikanz
Substratpaar N. vitripennis D. cavus

NmM — NmSp 66,1 : 55,7 >0,2 - 12,2:8,2 <0,05 +
NmM — NmSt 66,1 : 28,8 <0,001 +++ 12,2:9,5 >(),2 -
NmSp — NmSt 55,7 : 28,8 <0,001 +++ 8,2:9,5 >0,4 -
NmM — NmMP 66,1 : 68,4 >(),8 — 12,2 : 15,5 >0,1 —
NmM - NmMA 66,1 : 72,3 >0,5 — 12,2 : 18,1 <0,05 +
NmMP - NmMA 68.,4:72,3 >(,6 — 15,5:18,1 >0,3 —
NmSp — NmSpP 55,7 :53,6 >(0,8 - 8,2:10,5 >(,1 -
NmMP — NmSpP 68,4 :53,6 >0,1 — 15,5:10,5 <0,05 +
CvP20 — NmMP 48,8 : 68,4 <0,05 + 29,1:15,5 =0,001 +++
CvP20 — NmSpP 48,8 : 53,6 >0,5 — 29,1:10,5 <0,001 +++
CvP20 — Aas 48,8 : 29,0 <0,01 ++ 29,1:30,3 >0,8 —
CvP20 — NmM 48,8 : 66,1 >0,07 — 29,1:12,2 <0,001 +++
CvP20 — NmSp 48,8 : 55,7 >0,4 — 29,1: 8,2 <0,001 +++
CvP20 — NmSt 48,8 : 28,8 <0,01 + + 29,1: 9,5 <0,001 +++
CvP20 — CvP10 48,8 :40,4 >(),2 — 29,1:304 >(,7 —
CvP10 — Aas 40,4 : 29,0 >0,05 — 30,4 :30,3 >0,9 —
CvP10 — NmM 40,4 : 66,1 <0,01 ++ 30,4:12,2 <0,001 +++
CvP10 — NmSp 40,4 : 55,7 <0,05 + 30,4 : 8,2 <0,001 +++
CvP10 — NmSt 40,4 : 28,8 <0,05 + 30,4: 95 <0,001 +++
Aas — NmMA 29,0:723 <0,001 ++ + 30,3:18,1 <0,05 +
Aas — NmM 29,0 : 66,1 <0,001 ++ + 30,3:12,2 <0,001 +++
Aas — NmSp 29,0 : 55,7 <0,001 +++ 30,3: 8,2 <0,001 +++
Aas — NmSt 29,0 : 28,8 >0,9 — 30,3: 9,5 <0,001 +++
Moos — NmM 21,4: 66,1 <0,001 +++ 8,0:12,2 <0,05 +
MoP — CvP20 9,8 : 48,8 <0,001 + 4+ + 23,1:29,1 >0,2 —
MoP — NmM 9,8 : 66,1 <0,001 ++ + 23,1:12,2 =0,001 +++
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4. Diskussion
4.1. Beschreibung der untersuchten Arten
4.1.1. Charakterisierung von Nasonia vitripennis

Nasonia vitripennis (Walker 1836) (Pteromalidae) ist ein kosmopolitisch verbreiteter,
gregirer Ektoparasitoid von Puppen cyclorrhapher Fliegen, besonders aus den Familien
Calliphoridae, Muscidae und Sarcophagidae (Peck 1963; Burks 1979; Fabritius & Klunker
1991; Rivers & Denlinger 1995). Als Habitate werden besonders Vogelnester, aber auch
Dung, Aas und andere Biochorien, in denen sich Maden der Wirte erndhren, aufgesucht
(Wylie 1958; Whiting 1967; Abraham 1984; Darling & Werren 1990).

Obwohl N. vitripennis fiir die effiziente biologische Kontrolle von wirtschaftlich-
agrarOkonomisch bedeutenden Fliegenarten bislang nicht als kommerziell gehandelte
Parasitoide zu etablieren war (Meyer et al. 1990; McKay & Galloway 1999), gehort sie
aufgrund ihrer guten Eignung fiir die Laborpraxis zu den am ausfiihrlichsten untersuchten
Arten der Pteromalidae. Thre kurze Generationszeit und unkomplizierte Zucht lieen sie zu
einem beliebten Objekt bei genetischen bzw. molekularbiologischen Studien werden. Zu
diesen Fachgebieten liegt eine Vielzahl neuerer Arbeiten vor. Auch das Verhalten bei der
Partnerwahl bzw. Kopulation und viele Aspekte der Physiologie, insbesondere die
Determinierung des Geschlechts bei der Eiablage, wurden intensiv untersucht (z.B. Wylie
1973; Werren 1984; King & Skinner 1991; King 1993; King et al. 1995).

Okologische und ethologische Aspekte der Biologie von N. vitripennis speziell im Vogelnest
wurden jedoch nur selten studiert. Schon lange bekannt ist allerdings, daB3 N. vitripennis in
Vogelnestern vornehmlich Puppen von Vertretern der ornithoparasitischen Gattung
Protocalliphora parasitiert und hier erhebliche Parasitierungsraten erreicht, also als
wichtigster natiirlicher Gegenspieler der Vogelblutfliegen anzusehen ist (Mason 1944;
Woodroffe 1953; Peus 1960; Henze 1983; Gold & Dahlsten 1989; Bennett & Whitworth
1991). Laut Fabritius & Klunker (1991) hat N. vitripennis unter den europdischen
Puppenparasitoiden von synanthropen Fliegen neben Muscidifurax raptor Girault & Sanders
und diversen Spezies aus der Gattung Spalangia die grofite praktische Bedeutung, was im
Widerspruch zu anderen Arbeiten steht. Im allgemeinen spielt die Art ndmlich bei den
zahlreich durchgefiihrten Erfassungen von Puppenparasitoiden in Viehstallungen, wo
besonders die Puppen von Stuben- und Stallfliegen (Muscidae) in hoher Dichte auftreten, eine
eher untergeordnete Rolle. Innerhalb dieser Gilde wird N. vitripennis in ihrer Abundanz von
Arten aus den Gattungen Muscidifurax, Urolepis und Spalangia weit iibertroffen (Legner et
al. 1967; Rueda & Axtell 1985a; Smith & Rutz 1991; Rueda et al. 1997; Floate et al. 1999;
Skovgard & Jespersen 1999 und 2000). Nur gelegentlich dominiert N. vitripennis innerhalb
dieser Gilde ausgeprégt liber andere Parasitoidenarten (Rutz & Scoles 1989).

In welchem Ausmall allerdings innerhalb des Vogelnestes auch Puppen aus anderen
Fliegengattungen parasitiert werden, ist noch ungeklért. Nekrophage und coprophage Maden
aus den Familien Muscidae, Sarcophagidae und Calliphoridae sind hier allerdings regelméBig
vorhanden (Mason 1944; Woodroffe 1953; Hausler & Topp 1996).
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Abraham (1984 und 1985) wies nach Freilanduntersuchungen auf die auerordentlich hohe
Bindung von M. vitripennis an das Nesthabitat und die Wirte Protocalliphora spp. hin. Er
folgerte, dal} die allgemein vorherrschende Meinung, die Art trete vor allem in (bodennahen)
Biochorien wie Aas oder Dung auf, nicht haltbar sei. Eine deutliche Priferenz ihres
Auftretens in hoheren Bereichen (oberhalb von 2,70 m Hohe) lieB sich feststellen.

Schroder (1997) begriindete schlieBlich durch morphometrisch und 6kologisch signifikante
Unterschiede zwei Okotypen von N. vitripennis, wovon der eine in Vogelnestern, der andere
an Aas zu finden ist. Der Speziationsproze3, bedingt durch 6kologische Segregation, sei
hierbei angedeutet, aber noch nicht genetisch nachweisbar. Schroder schlo aus den
Ergebnissen, dall die nidicole Lebensweise die urspriinglichere sei und die N. vitripennis-
Weibchen von diesem Habitat aus auch externe Biochorien, wie z.B. das Aas, besiedelt haben
konnten. Allerdings wiesen die Aastiere eine mehr als 50 % hdhere Parasitierungsrate als die
Nesttiere auf. Auch sei die Art generell in Aas abundanter als in Vogelnestern. Die
Phinologie beider Okotypen differiert deutlich, wobei der Nesttyp friiher (Ende Mai) auftritt,
der Aastyp jedoch ca. einen Monat lidnger (bis Mitte September) aktiv bleibt.

Die KorpergroBBe der N. vitripennis-Weibchen betrdgt 2-3 mm und ist erheblichen
Schwankungen unterworfen, in denen sich der Grad von Superparasitismus widerspiegelt
(Wylie 1965a; Azab et al. 1967). Nur die Weibchen sind flugfahig.

Abb. 75: Weibchen von N. vitripennis beim Anstich eines Wirtspupariums von C. vomitoria.
(Foto: R. Abraham)

Bei der Entwicklung von N. vitripennis in Puparien der SchmeiBfliege C. vomitoria wurden
grundlegende  Artcharakteristika ermittelt (Schlein  1998): Die durchschnittliche
Entwicklungsdauer (Ei — weibl. Imagines) von N. vitripennis betrdgt bei 24,5 °C ca. 15 Tage.
Ein 24 Stunden lang parasitierendes Weibchen erzeugt pro Wirtsindividuum im Schnitt
33 Nachkommen. Nach ausgeprigtem Superparasitismus betrug das Maximum an
schliipfenden Imagines aus einem Wirtspuparium 92 Individuen. Ein mittleres
Geschlechterverhéltnis (3': ?) von 1:5 wurde berechnet.



Diskussion 71

4.1.2. Charakterisierung von Dibrachys cavus

Die gregiére, ektoparasitische Dibrachys cavus (Walker 1835) (Pteromalidae) wird in der
Literatur als ausgesprochen polyphag beschrieben (Gontarski 1939; Peck 1963) und ist
sowohl paldarktisch als auch nearktisch verbreitet (Fabritius & Klunker 1991). Sie gilt
gemeinhin als die Erzwespe mit dem hdchsten Grad an Polyphagie (Burks 1979). Thr somit
sehr extensives Wirtsspektrum umfafit ca. 200 verschiedene Arten, wobei D. cavus sowohl als
Primér-, Sekundér-, als auch gar als Tertidrparasitoid in Erscheinung treten kann (Day 1969;
Burks 1979). Der weitaus groffte Anteil der beschriebenen Wirtsorganismen stammt aus
holometabolen Insektenordnungen, wobei Lepidoptera und Hymenoptera (mit jeweils ca.
40 %) dominieren, gefolgt von Coleoptera und Diptera (je ca. 10 %) (Peck 1963). Auch
beziiglich des Entwicklungsstadiums der Wirte liegt bei D. cavus offenbar keine streng
obligate Bindung vor. Zwar ist sie liberwiegend als reiner Puppenparasitoid beschrieben,
jedoch parasitiert sie z.B. auch eingesponnene Altraupen und Pripuppen von Schmetterlingen
(Gontarski 1939 und 1941; Redolfi et al. 1987). Auch werden die Larven von Schlupfwespen
hyperparasitisch mit Eiern belegt, wenn sie von einem Wirtskokon umhiillt sind (Marsh
1936). Ein zu durchstechender Kokon bzw. eine Umhiillung sowie die weitgehende
Bewegungslosigkeit der jeweiligen Wirte scheinen Bedingungen fiir den Anstich zu sein
(Marsh 1936; Gontarski 1939). Innerhalb der Lepidoptera werden Vertreter aus fast
samtlichen groflen Nachtfalter- und Mottenfamilien parasitiert (Peck 1963). Als Primér-,
Hyper- und Tertidrparasitoid ist D. cavus von vielen Hautfliiglern beschrieben. Innerhalb der
parasitischen Hymenoptera wurden Wirtsnachweise besonders in den Schlupfwespenfamilien
Ichneumonidae und Braconidae erbracht (Marsh 1936; Bendel-Janssen 1962; Peck 1963;
Burks 1979; Weseloh 1983; Askew & Shaw 1986).

Innerhalb der Diptera werden von D. cavus zumeist Arten aus den cyclorrhaphen Familien
Calliphoridae, Muscidae und Tachinidae parasitiert (Peck 1963; Hoebeke & Rutz 1988;
Fabritius & Klunker 1991; Floate et al. 1999), wobei stets nur das Puppenstadium befallen
wird. Hier wird D. cavus gelegentlich als Bestandteil der artenreichen und wegen der
Bedeutung fiir die Agrarwirtschaft duflerst hdufig untersuchten Gilde von Parasitoiden der
Fliegenfauna in Rinder- und Gefliigelfarmen erfal3t, jedoch weitaus seltener als N. vitripennis,
die hier sowohl paldarktisch als auch nearktisch regelméfig zu den protokollierten Arten
gehort. Hoebeke & Rutz (1988) wiesen D. cavus als Puppenparasitoiden von
Musca domestica (L.) und Stomoxys calcitrans (L.) in Viehdung nach. Lysyk (1995) erfaf3ite
D. cavus in Viehstallungen mit 6 anderen Parasitoidenarten, wobei N. vitripennis fehlte.
Floate, Khan & Gibson (1999) registrierten D. cavus unter insgesamt 10 Parasitoidenspezies
von Fliegenpuppen (Muscidae) in Viehstallungen, wobei ihr Anteil jedoch mit 0,1 % sehr
gering ausfiel (bei N. vitripennis betrug er immerhin 6,5 %).

Es kann allerdings vermutet werden, dal3 sich unter der in der Literatur dargestellten Spezies
D. cavus ein systematisch bislang nicht aufgeschliisselter Artkomplex verbirgt. Somit wiirde
das extrem breite Wirtsspektrum von D. cavus womdglich auf mehrere noch morphologisch
bzw. genetisch zu begriindende einzelne Arten, zumindest aber Unterarten, zu
kompartimentieren sein.
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Exakte taxonomische Untersuchungen in diesem Bereich wiren &ullerst wiinschenswert.
Denkbar wire auch die morphologisch und molekularbiologisch gestiitzte Begriindung von
Arten, die in separaten Habitaten auftreten, wie z.B. im Vogelnest.

DaB3 D. cavus nach N. vitripennis die haufigste Parasitoidenart in Vogelnestern ist und somit
auch als nidicol bezeichnet werden muf, ist generell schon seit einigen Jahrzehnten bekannt
(Woodroffe 1953; Abraham 1985; Schlein 1998). Auch wurden beide schon als
Puppenparasitoide von ornithoparasitischen Lausfliegenarten (Hippoboscidae) beschrieben
(Marshall 1981). Jedoch ist das Verhiltnis beider Arten im sehr speziellen Lebensraum
Vogelnest nie genauer untersucht worden. Selbiges gilt flir ihre dortigen Abundanzen,
Wirtspriaferenzen und habitatspezifischen Verhaltensweisen. In dlteren Arbeiten verbergen
sich allerdings moglicherweise unter den als N. vitripennis in Vogelnestern registrierten
Parasitoidenweibchen zum Teil auch Individuen von D. cavus mit einer ,,Dunkelziffer.
Wihrend N. vitripennis weltweit als bedeutender und &duflerst effektiver Parasitoid der
ornithoparasitischen Protocalliphora-Arten genannt wird (s.o0.), liegt fir D. cavus in der
Literatur gegenwartig noch kein definitiver Nachweis fiir diese Wirtsgattung vor. Dies konnte
aber auch daran liegen, daBl sie bislang unter den fiir N. vitripennis erstellten
Parasitierungsraten von Protocalliphora spp. falschlicherweise miterfalt wurde. Insgesamt ist
es erstaunlich, daB {iber eine so weit verbreitete und allgemein bekannte Parasitoidenart, die in
der Literatur hinsichtlich ihres breiten Wirtsspektrums sehr hédufige (meist beildufige)
Erwéhnung findet, derartig wenige detaillierte Arbeiten vorliegen. Dies betrifft vor allem die
konkrete Freilandbiologie, Okologie sowie Priferenzen und Strategien bei der Wirtssuche.
Die Weibchen von D. cavus erreichen eine Korperldnge von ca. 3-4 mm. Beide Geschlechter
sind flugfahig.

&

Abb. 76: Weibchen von D. cavus beim Anstich eines Wirtspupariums von C. vomitoria
(Foto: R. Abraham)

Bei der Entwicklung in Puparien von C. vomitoria weist D. cavus folgende Artcharakteristika
auf (Schlein 1998): Die Entwicklung von der Eiablage bis zum Schliipfen von weiblichen
Imagines dauert bei 24,5 °C durchschnittlich ca. 22 Tage.
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Zu N. vitripennis ergibt sich somit eine mittlere Differenz von ca. 7 Tagen. Ein einzelnes
Weibchen von D. cavus produziert in 24 Stunden pro Wirtspuppe durchschnittlich 13
Nachkommen. Bei superparasitierten Wirten war ein Maximum von 58 schliipfenden
Imagines aus einem Fliegenpuparium zu registrieren. Es wurde ein mittleres
Geschlechterverhiltnis (8': ¢) von 1:7 ermittelt.

4.1.3. Stand eigener Vorarbeiten

Die Aufgabe einer fritheren Arbeit des Autors (Schlein 1998) bestand darin, die 6kologische,
in der Literatur bislang noch nicht beschriebene Beziehung zwischen den beiden
Parasitoidenarten in Vogelnestern zu untersuchen. Hierzu erfolgte wie in vorliegender Arbeit
das wochentliche Einholen von Proben mit je 5 Wirtspuppen aus Nistkédsten, um Daten {liber
das natiirliche Auftreten der beiden Spezies zu gewinnen. Es wurde aber lediglich eine
einzelne Probe pro Nistkésten ausgelegt, und zwar stets nur an die Nestperipherie. Parallel
dazu wurden die Wespenarten durch unterschiedliche Laborexperimente hinsichtlich ihrer
interspezifischen Konkurrenz- und Dominanzverhiltnisse verglichen. Eine Priifung auf Multi-
und Hyperparasitismus sowie die Analyse entsprechener Auswirkungen standen dabei im
Vordergrund. In Petrischalen wurden dazu die Parasitoidenarten sowohl in verschiedenen
zeitlichen Abstinden nacheinander als auch gleichzeitig auf dieselben Wirtsindividuen
angesetzt. Fiir die Freilandproben, alle Laborversuche und die Parasitoidenzuchten wurden
wie in der vorliegenden Arbeit Puparien von C. vomitoria verwendet. Die Ergebnisse der
Untersuchung werden im Folgenden zusammengefalit. Spater wird im Verlauf der Diskussion
héufiger auf diese Resultate verwiesen.

Die Freilanduntersuchung (Saison 1997 in zwei Probengebieten) liel mehrere generelle
Artunterschiede erkennen:

1. N. vitripennis tritt signifikant in hoher angebrachten Nistkédsten auf als D. cavus; dies
bestdtigt édltere Resultate (Abraham 1985). Verschiedene Hohenabundanzen weisen auf
eine rdumliche Ausweichstrategie zwischen den Arten hin.

2. Unterschiedliche Gebietsanspriiche der beiden Parasitoidenarten deuten sich an:
N. vitripennis dominierte in einem verwilderten Naturschutzgebiet, D. cavus auf einer
offenen, extensiv genutzten Streuobstwiese. Letztere wurde auch in der vorliegenden
Arbeit erneut einbezogen.

3. N.vitripennis tritt wahrscheinlich nur in Nistkdsten mit besetztem oder unbesetztem Nest
auf, D. cavus in Nistkdsten mit und ohne Nest; dieses Resultat bestdtigt die Erkenntnisse
aus fritheren Untersuchungen (Abraham 1985).

4. N. vitripennis schliipft mit signifikant hoherer Individuenzahl pro Wirtspuparium und
parasitiert signifikant mehr Wirtspuppen pro Probe als D. cavus.

5. N.vitripennis-Weibchen produzieren im Freiland bereits ab Juni Diapauselarven mit
einem Maximum Mitte Juli; D. cavus ist noch Ende September ohne Anzeichen einer
Diapauseinduktion aktiv.
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Die Resultate der Laborversuche bei zeitversetzter interspezifischer Konkurrenz waren:

Aufgrund ihrer Polyphagie konnen die Larven von D. cavus bei Nahrungsmangel auf
prdimaginale Stadien (Larven und junge Puppen) von N. vitripennis rauberisch
tibergreifen und diese als Nahrungsressource nutzen. Es besteht hinsichtlich dieses
Aspektes der Interferenz eine asymmetrische intrinsische Konkurrenz zugunsten von
D. cavus und zum Nachteil von N. vitripennis, wenn letztere zum Zeitpunkt der
Multiparasitierung noch nicht das Puppenstadium erreicht hat.

Umgekehrt nutzt N. vitripennis die Jungstadien des Konkurrenten nicht als
Ersatzressource und hat als multiparasitierender Sekundérparasitoid keinen nachweisbaren
negativen EinfluB auf die Schlupfraten von D. cavus. Nur N. vitripennis wird daher
schwerwiegend in der pré- und frithpupalen Entwicklung gestort, wenn die Konkurrenzart
die von ihr bereits belegten Puppen multiparasitiert.

Der letale EinfluB8, den die polyphage D. cavus auf N. vitripennis-Jungstadien ausiiben
kann, kommt einem fakultativen Hyperparasitismus nahe; erzwungener Episitismus bei
Nahrungsmangel ist jedoch eine zutreffendere Definition. Es liegt also eine
Ausweichstrategie vor, wenn die bevorzugte Nahrungsressource (die Fliegenpuppe als
Primérwirt) erschopft ist.

Beide Arten schliipfen im Vergleich zu allein parasitierten Puparien mit drastisch
reduzierter Anzahl aus Wirtspuparien mit Multiparasitismus. Die Anzahl von Imagines
pro Puparium wird immer sehr stark reduziert, wenn sich artfremde Stadien im gleichen
Wirtsindividuum mitentwickeln, gleichgiiltig, ob diese ausweichend rduberisch angreifen
konnen oder nicht.

Welche Spezies letztlich dominiert, hingt stark vom Zeitpunkt der Multiparasitierung
bzw. dem dann vorliegenden Stadium der Art, die den Wirt zuerst befiel, ab.

Die folgenden Ergebnisse ergaben sich bei simultaner interspezifischer Konkurrenz um ein

Wirtsindividuum:

1.

In einem kurzen Zeitraum (1-3 Tage) werden bedeutend mehr Wirte von N. vitripennis
erfolgreich parasitiert als von D. cavus. N. vitripennis dominiert ausgepragt beziiglich der
Parasitierungsrate, wenn die interspezifische Konkurrenz gleichzeitig erfolgt.

Bei multiparasitierten Puparien, aus denen Imagines beider Arten schliipfen, ist deren
mittlere Anzahl im Vergleich zu Puparien, aus denen nur die jeweilige Art schliipft, stets
bedeutend geringer.

In den Puparien aus den Kontrollgruppen ohne simultane interspezifische Konkurrenz
erzielten beide Parasitoidenarten signifikant hohere Reproduktionsraten als unter Einflul3
eines artfremden Konkurrenten.

Bei Multiparasitismus beeinfluit D. cavus die Schlupfrate von N. vitripennis negativ
durch Ausbeutungskonkurrenz und hauptsidchlich durch Interferenz (direkt), wahrend
N. vitripennis auf die polyphage Art negativ vermutlich ausschlieBlich durch
Ausbeutungskonkurrenz (indirekt) wirkt.
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4.2. Freilanduntersuchung
4.2.1. Erste Saison 1999
4.2.1.1. Parasitierungsraten und Phinologien 1999

N. vitripennis und D. cavus traten in ca. 70 % der Késten, in denen Parasitierungen registriert
wurden, gemeinsam auf. Somit ist belegt, dafl das gegebene Nistkastenangebot die Anspriiche
beider Spezies weitgehend erfiillte. AuBerdem wird indiziert, dafl eine gemeinsame
Habitatnutzung sowie die Moglichkeit zur simultanen Pridsenz in denselben Vogelnestern in
den meisten Féllen gewéhrleistet waren. Diese Tatsache ist wichtig fiir die Interpretation der
gewonnenen Daten. Insgesamt resultierte ein ausgewogenes Verhidltnis der jeweils von
N. vitripennis oder D. cavus allein parasitierten Proben (46 %:47 %). Der Anteil der von
beiden Arten gemeinsam genutzten Proben lag mit 7 % recht hoch. Er belegt, dafl sich die
Wirtsnutzung und Suchstrategien der Arten im Vogelnest prinzipiell iiberschneiden. Innerhalb
der gemeinsam parasitierten Proben kam es immerhin in etwa jedem fiinften Puparium zu
Multiparasitismus, der das Schliipfen von Imagines beider Arten aus einem Wirtsindividuum
zu Folge hatte.

Es zeigte sich, dall N. vitripennis im Durchschnitt deutlich mehr Fliegenpuppen pro Probe
parasitierte als D. cavus, was éltere Erkenntnisse bestitigt (Schlein 1998). Auch liegt die
mittlere Eisumme pro Probe (Anzahl schliipfender Imagines + abgestorbener Larven und
Puppen) bei N. vitripennis deutlich hoher als bei D. cavus (vgl. Tab. 5). Dies ist vor allem
eine Auswirkung der artspezifischen durchschnittlichen Schlupfraten pro C. vomitoria-
Wirtspuparium (vgl. 4.1.1.; 4.1.2.). In beiden Parametern deutet sich die vermutlich schnellere
und effizientere Ausnutzung des Wirtsangebotes durch die rein dipterophage Art an.
Parasitierungen durch die zwei nidicolen Arten waren in den Proben erst fiir die 4. Woche
vom 19./20.05.-26./27.05. zu registrieren (vgl. Abb. 2 und 3). Beide Arten waren in den
drei vorigen Probenwochen offenbar noch nicht aktiv, obwohl sich in diesem Zeitraum der
Hohepunkt des Brutgeschehens abspielte (vgl. Abb. 3). Dies entspricht dlteren Resultaten
(Schroder 1997, Schlein 1998). Wie die Abb. 2 und 3 zeigen, gibt es zwei relativ deutliche
Phasen beziiglich der Phénologien beider Arten. Zwar treten sie gleichzeitig zu Beginn der
Saison in den Késten auf, jedoch dominiert zunichst noch deutlich N. vitripennis hinsichtlich
der Anzahl parasitierter Proben iiber D. cavus, mit einem Maximum in der ersten Julihélfte.
Ab Mitte Juli jedoch é&ndert sich das Gesamtbild: Erstmalig tbertrifft D. cavus die
Konkurrenzart beziiglich der Anzahl parasitierter Proben. Diese Dominanz bleibt dann bis
Mitte September im zunehmenden Maf3e bestehen (mit einer Phase geringerer Effizienz im
August, die klimatisch begriindet sein mag). Allgemein ist herauszustellen:

1. Die Aktivititszeit beider Arten beginnt Ende Mai.

2. Die zeitliche Uberlappung ihres Auftretens findet hauptsichlich im Juni, Juli und August
statt, wobei N. vitripennis bis ca. Mitte Juli dominiert, danach aber D. cavus.

3. Identische Proben wurden von beiden Arten von Ende Mai bis Mitte August gefunden und
parasitiert (vgl. Abb. 2).
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Fiir N. vitripennis entspricht dies den phénologischen Ergebnissen von Schroder (1997).
In einer fritheren Freilanduntersuchung (Schlein 1998) war die Aktivitit von N. vitripennis bis
zum 20.08., diejenige von D.cavus dagegen noch Ende September festzustellen.
N. vitripennis parasitierte zwar 1999 vereinzelte Proben auch noch nach ihrer Hauptaktivitét
bis Anfang September, es ist aber davon auszugehen, daB3 es sich hierbei um alte Weibchen
handelte, welche die ausgewechselten fiinf Wirtspuppen stets aufs neue aufsuchten und
belegten. Eine regelméfBige Erndhrung durch das ,host-feeding™ erhohte eventuell die
individuellen Aktivitidtsspannen betrachtlich. N. vitripennis-Weibchen kdnnen ein Alter von
bis zu 45 Tagen erreichen (Whiting 1967), wenn auch eine Lebenszeit von ca. 15 Tagen die
Regel ist (Fabritius & Klunker 1991). Zum grofiten Teil wurden in dieser spdten Phase nur
noch Diapauselarven produziert. Wihrend also die Parasitierungsaktivitit von N. vitripennis
im August rasch abnimmt und spétestens Anfang September (nach dem Tode der alten
Weibchen) versiegt, so ist bei D. cavus am Ende der Probensaison keine Abnahme zu
verzeichnen. Frithere Untersuchungen zeigten, dafl sie noch bis Ende Oktober aktiv ist
(Abromeit 1999). Eine zeitliche Inkoinzidenz zwischen den beiden Arten, die eine Strategie
der Konkurrenzminderung und phanologischen Nischendifferenzierung sein konnte, ist damit
erneut angedeutet. Jedoch gibt es, wie in der Abb. 2 gezeigt, eine breite Uberlappung im
untersuchten Zeitraum, wobei in ca. 7 % der Fille auch identische Proben von beiden Arten
genutzt wurden. Die zeitliche Inkoinzidenz ist also nicht derart ausgeprigt, dal} sie die
Koexistenz beider Arten begriinden konnte. Es mul3 daher weitere Ausweichstrategien geben,
die im Verhalten bei der Wirtssuche begriindet sein konnten. Einen &hnlichen Fall
beschreiben Legner & Brydon (1966) fiir die Phénologie zweier Puppenparasitoide von
Dungfliegen im Freiland, Muscidifurax raptor und Spalangia endius Walker (Pteromalidae).
Eine phiinologische Uberlappung erfolgt von April bis Oktober. Wihrend beide Arten relativ
zeitgleich im Friihjahr erscheinen, erreicht erstere ein deutliches Aktivititsmaximum von Juni
bis August, letztere von September bis November. Auch hier wird die Koexistenz (u.a.)
dadurch gestiitzt, daB eine phinologische Uberschneidung durch unterschiedliche Entfaltung
der Aktivititsmaxima entspannt wird. Dies geben z.B. auch Vet & van Opzeeland (1985) fiir
zwel Larvenparasitoide von Drosophila spp. an.

In der Abb. 3 wird deutlich, daB3 sich die Parasitierungen durch beide Parasitoidenarten im
wesentlichen erst dann einstellen, wenn das Brutgeschehen in den Nistkdsten beinahe
abgeschlossen ist. Fiir V. vitripennis ist dies coevolutiv erkldrbar. Thre Populationsdynamik ist
vermutlich eng an diejenige ihrer bevorzugten Wirte im Vogelnest, der ornithoparasitischen
Vogelblutfliegen, gebunden. Mit ausgesprochen hoher Effizienz findet und parasitiert sie die
Puppen von Protocalliphora-Arten im Nistmaterial (Mason 1944; Peus 1960; Gold &
Dahlsten 1989; Bennett & Whitworth 1991). Es ist daher verstindlich, daB3 ihre
Parasitierungsaktivitit erst dann einsetzt, wenn sich das Brutgeschift in der Endphase
befindet bzw. wenn die Jungvogel im Nest versorgt werden. Das grofite Angebot an
Protocalliphora-Puppen im Nest ist gegeben, wenn die Jungvogel aufgezogen werden bzw.
wenn diese vor kurzem ausgeflogen sind. Die Fliegenweibchen legen ihre Eier in das
Nistmaterial erst dann ab, wenn die Jungvdgel bereits geschliipft sind, was als wirtsadaptive
Verhaltensweise gilt (Gold & Dahlsten 1989; Bennett & Whitworth 1991; Hurtrez-Boussés et
al. 1997). Ob schon vor oder erst nach dem Ausfliegen der juvenilen Vogel die hochste
Wirtsdichte vorliegt, richtet sich auch nach der Dauer des Larven- sowie Puppenstadiums der
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Vogelblutfliegen. Bei P. azurea Fallén dauert letzteres ca. 11 Tage (Peus 1960). Gold &
Dahlsten (1989) geben fiir das Puppenstadium verschiedener Protocalliphora-Arten eine
Dauer von 11-33 Tagen an. Jungvogel erleiden eine erhdhte Mortalitdt nach dem Befall durch
Protocalliphora-Maden, da durch den starken Blutverlust ihre Abwehrkrifte geschwicht sind.
Der tégliche Blutverlust kann bis zu 55 % des Gesamtvolumens pro Jungvogel ausmachen
(Gold & Dahlsten 1983). Die Andmie wirkt sich bei klimatischen Schwankungen und
Schlechtwetterphasen héufig letal aus, wenn nicht ausreichend Nahrung aufgenommen
werden kann (Mason 1944; Hurtrez-Boussés et al. 1997). Auch Shields & Crook (1987),
Whitworth & Bennett (1992) sowie Merino & Potti (1995) wiesen neben durchschnittlich
reduzierten Korpermassen und Zehenldngen eine erhohte Mortalitdit nach dem
Protocalliphora-Befall bei Jungvogeln verschiedener Vogelarten nach. Somit ist zum Ende
der Brutphase auch regelmédfig Aas in den Nistkdsten zu erwarten. Da dieses meist nicht aus
den (dann verlassenen) Nestern entfernt wird, sammeln sich Maden bzw. Puppen nekrophager
Fliegenarten in den betreffenden Nestern an. Letztere kdnnten dann als potentielle Wirte von
N. vitripennis ebenfalls eine grofe Rolle spielen. Mason (1944) vermutete sogar, da3 diese
nekrophagen Arten fiir N. vitripennis im Vogelnest eine groBere Wirtsbedeutung als
Protocalliphora spp. haben. Auch die Maden von Protocalliphora spp. konnen fakultativ
nekrophag werden, wenn sich keine lebendigen Wirte mehr im Nest aufhalten (Gold &
Dahlsten 1989).

Am Ende und in den Wochen nach der Brutperiode ist also die hochste Quantitit an
Fliegenpuppen in den Nestern zu erwarten. AuBBerdem ist dann eine relative Vielfalt von
unterschiedlichen Fliegenarten moglich. Haben N. vitripennis-Weibchen Ansticherfahrung
mit ,,host-feeding® an Puparien einer bestimmten Fliegenart gesammelt, so verstéirkt dies ihre
Priferenz bei der Wirtswahl fiir die jeweilige Spezies. Allerdings 148t sich diese Prigung
autheben, wenn eine andere Wirtsart die préferierte hinsichtlich der Bestandsdichte {ibertrifft,
so daBB ein Wirtswechsel erfolgt (Cornell & Pimentel 1978). So wire denkbar, daf3 die
N. vitripennis-Weibchen zunichst, auch durch Ansticherfahrung begriindet, Protocalliphora-
Puppen als Wirte bevorzugen. Spéter aber, wenn durch die Mortalitit der Jungvogel
Aasfliegen angelockt wurden, konnte ein Wirtswechsel auf die Puppen nekrophager Fliegen
stattfinden. Die Hauptaktivititszeit von N. vitripennis 148t sich also gut mit dem Wirtsangebot
korrelieren. Dieses ist einerseits durch den Protocalliphora-Betall wiahrend der Anwesenheit
juveniler Vogel gegeben; es kann andererseits aber durch das Auftreten von nekrophagen
cyclorrhaphen Fliegen, wenn frisches Aas in den Késten anfillt, bereichert werden. Die enge
Kopplung an die Brutphinologie wird auch innerhalb des Zeitraums deutlich, in dem sich das
Brutgeschehen (inkl. Prisenz von Jungvogeln) und die Parasitierungen iiberschnitten.
Ausschlielich N. vitripennis trat innerhalb dieser Zeitspanne in ca. 43 % der Nistkdsten mit
noch registriertem Brutgeschift auf. D. cavus allein oder beide Arten gemeinsam waren aber
jeweils nur in ca. 4 % dieser Kédsten zu registrieren. Nach Gold & Dahlsten (1989) sind alle
bekannten Parasitoide von Protocalliphora spp. erst nach dem Ausfliegen der Vogel in deren
Nestern aktiv. Diese Aussage ist zwar tendenziell zu bestétigen, gilt aber nicht grundsétzlich,
wie das eben genannte Ergebnis zeigt.

Johnson & Albrecht (1993) geben fiir eine Protocalliphora-Art in Zaunkdnigsnestern an, daf3
die Imagines der Fliegen 15-36 Tage nach dem Ausflug der Jungvogel schliipfen. Dies
bekriftigt die Aussage, dal die Anzahl von Protocalliphora-Puppen vor allem kurz nach dem
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Ende des Brutgeschehens besonders hoch ist. Gold & Dahlsten (1989) stellten fest, dall die
Eiablage der Protocalliphora-Weibchen zwar wihrend der gesamten Anwesenheitszeit von
Jungvogeln bis hin zu deren Ausflug erfolgt; die Verpuppung der Maden vor oder direkt nach
dem Ausflug der Jungvogel war jedoch nur selten zu registrieren. Im Falle zweier
Meisenarten (Parus spp.) wurden niemals Puparien in Nestern gefunden, die weniger als
17 Tage alte Jungvigel beherbergten.

Uber das natiirliche Wirtsspektrum von D. cavus in Vogelnestern bestehen leider immer noch
erhebliche Wissensliicken. Sie wurde bislang noch nicht als natiirlicher Parasitoid von
Protocalliphora spp. nachgewiesen. Trotzdem ist die Annahme berechtigt, dal die Weibchen
die Puppen der Vogelblutfliegen ebenso parasitieren wie diejenigen von Calliphora-Arten.
Voraussetzung hierfiir ist natiirlich die Fahigkeit, diese im Nistmaterial sehr gut verborgenen
Wirte aufzuspiiren, wie es N. vitripennis-Weibchen vermogen. Oft umgeben sich die
Prapuppen der Vogelblutfliegen mit einer schiitzenden Umkleidung aus Bestandteilen des
Nistmaterials (Wolle, Moos und andere organische Materialien); innerhalb dieser Umbhiillung
findet die Verpuppung statt (Gold & Dahlsten 1989). Rogers et al. (1991) geben an, daf} sich
Protocalliphora-Maden zur Verpuppung auch unter Federn, die zum Nestbau verwendet
wurden, verbergen. Anhand der Ergebnisse dieser Arbeit ist zu vermuten, dal eine solche
Tarnung groBeren Schutz vor D. cavus- als vor N. vitripennis-Weibchen gewéhrt.

D. cavus tritt zeitgleich mit N. vitripennis als nidicole Parasitoidenart auf, wenn auch zunéichst
bis ca. Mitte Juli N. vitripennis dominieren mag. Somit kann zumindest fiir die erste Hélfte
der Saison vermutet werden, dal D. cavus-Weibchen im Nestmilieu auch, vielleicht sogar
bevorzugt, nach Fliegenpuparien suchen. Diese sind in der genannten Phase durch die Prasenz
von Jungvogeln, Exkrementen und Aas im Habitat zahlreich vertreten. Welchen Anteil
Protocalliphora spp. innerhalb der von D. cavus genutzten Wirtsgruppe ausmachen, kann
jedoch vorerst nicht angegeben werden. Da aber die Hauptaktivitidt von D. cavus signifikant
spiter erfolgt als diejenige von M. vitripennis, ist ihre Populationsdynamik sehr
wahrscheinlich nicht eng an die Endphase der Brutaktivitit gebunden. Es miissen fiir sie im
Vogelnest noch andere Wirte als Protocalliphora spp. (und wohl auch weitere Vertreter der
Calliphoridae) eine mindestens ebenso groB3e Rolle spielen. Im August und September ist die
Aktivitit der D. cavus-Weibchen noch sehr hoch (vgl. Abb. 3), obwohl dann die ehemals
vorhandenen Protocalliphora-Puppen entweder zu Imagines entwickelt oder aber von
N. vitripennis parasitiert sein diirften.

Als alternative Wirte kommen Puppen und Prépuppen der in Nestern mit hohen Dichten
vertretenen Mottenarten in Frage, wobei Hofmannophila pseudospretella (Stainton), Endrosis
sarcitrella (L.) und Tineola bisselliella (Hummel) in Vogelnestern besonders hiufig auftreten
(Woodroffe 1953, Carter 1984; Hiusler & Topp 1996; eigene Beobachtung).

Die engere Wirtsbindung von N. vitripennis zeigt auch die Abb. 4. Die Produktion von
Diapauselarven setzt erst nach Ende der Brutperiode ein. Die Diapause wird bei N. vitripennis
durch die Lange der Photoperiode und die Temperatur bestimmt. Sie ist ein ,,Langtag®-Insekt
mit einer durch Temperatur modifizierbaren, photoperiodischen Sensitivitit. Interne und
externe Rhythmen sind fiir die Diapauseinduktion bei den Muttertieren verantwortlich
(Schneiderman & Horwitz 1958; Saunders 1966; Saunders 1973), ferner hat das Alter der
Weibchen einen verstirkenden Einflul (Velthuis et al. 1965). Wie in Abb. 4 ersichtlich,
entspricht der zeitliche Verlauf des Auftretens von Diapauselarven anndhernd einer
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Normalverteilung mit Gipfel in der ersten Julihdlfte. Dies ist konform mit friiheren
Untersuchungen (Schlein 1998). Da sich in der gesamten Probenzeit bis Mitte September
keine Diapauselarven von D. cavus einstellten, ist zu vermuten, dall bei dieser Art andere
Tagesldngen-Induktionsschwellen fixiert sind als bei N. vitripennis. Zu diesen abiotischen
Einfliissen auf die Diapauseinduktion bei D. cavus liegen noch keine konkreten Arbeiten vor.
Abromeit (1999) fiihrte eine Freilanduntersuchung beziiglich der Phinologie von D. cavus
vom 11.08. bis 27.10. durch. Er gibt an, dal Diapauselarven vom 11.8.-6.10. auftraten, mit
einem Maximum in der letzten Augustwoche (28 % aller gezdhlten Individuen). Dieser
zeitliche Bereich kann anhand eigener Untersuchungen (Schlein 1998 und vorliegende Arbeit)
nicht bestitigt werden.

Es stellt sich die generelle Frage, in welchen Wirtsorganismen die larvale Diapause von
D. cavus unter natiirlichen Bedingungen im Habitat Vogelnest erfolgt, falls dies tiberhaupt der
Fall ist. Ein Grof3teil der Puparien cyclorrhapher Fliegen, insbesondere von
Protocalliphora spp., diirfte zu diesem spéten Zeitpunkt im Jahr bereits von N. vitripennis-
Diapauselarven okkupiert sein. Schon frither wurde vermutet, D. cavus konnte ein obligater
oder fakultativer Hyperparasitoid von N. vitripennis im Vogelnest sein, was jedoch nicht zu
bestdtigen war (Schlein 1998; vgl. 4.1.3.). Auch in vorliegender Arbeit spricht nichts fiir die
Hypothese, da3 D. cavus im Spiatsommer bzw. Herbst regelmifBig oder gar gezielt Puparien
mit N. vitripennis-Diapauselarven hyperparasitiert (vgl. 4.2.1.5.). Es kann vermutet werden,
dal} die Diapauselarven von D. cavus im Vogelnest den Winter in Puparien und Kokons von
mehreren Wirtsarten {iberdauern. Letztere konnten aus unterschiedlichen Ordnungen
stammen. Hierfiir kommen alle in Nestern auftretenden cyclorrhaphen Fliegen, alle weiteren
nidicolen Parasitoide (Braconidae, Ichneumonidae) und vor allem Kleinschmetterlinge in
Frage.

Der Zeitfaktor der Probenwochen hat ebenfalls auf die mittlere Eisumme beider Arten einen
sehr signifikanten Einful3 (vgl. Abb. 5 und 6). Doch nur fiir N. vitripennis ist ein insgesamt
abnehmender Trend im Verlauf der Probenwochen ersichtlich. Bei einer Zusammenfassung
der 17 Wochen zu zwei Zeitblocken (vgl. Tab. 1) ist die mittlere Eisumme bei N. vitripennis
in der zweiten Saisonhélfte hochst signifikant reduziert, wahrend sie fiir D. cavus fiir beide
Perioden identisch ist. Der auch fiir D. cavus insgesamt signifikante Einflul der Jahreszeit ist
vielmehr durch zufillige, klimatische Schwankungen zwischen den einzelnen Wochen
erklirbar, die natiirlich ebenso auf N. vitripennis einwirkten. Bei dieser wird der abnehmende
Trend (Abb. 5) aber wohl vor allem durch die insgesamt im spéteren Saisonverlauf reduzierte
Abundanz (vgl. Abb. 3) und populationsdynamische Prozesse mitbestimmt.
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4.2.1.2. Artunterschiede beziiglich der Probengebiete 1999

In Hinblick auf die drei Probengebiete zeigten sich 1999 deutliche Abundanzunterschiede
zwischen beiden Arten (vgl. Abb. 7). Divergierende Gebietsanspriiche und groBrdaumige
Habitatpréferenzen konnten davon abgeleitet werden. Das Gebiet Karlshohe wurde bereits im
Jahr 1997 einbezogen. Auch zu dieser Zeit dominierte dort D. cavus iiber N. vitripennis,
wohingegen N. vitripennis in einem anderen, eher verwilderten und baumreichen Gebiet
hiufiger auftrat als D. cavus (Schlein 1998). Diese Tendenzen finden sich in vorliegender
Untersuchung bestétigt. Zwar kamen beide Arten in allen drei Gebieten (auch zum Teil in
denselben Proben) synchron vor, doch iibertraf D. cavus erneut N. vitripennis in bezug auf die
Anzahl parasitierter Proben im nutzungsgeprigten Gebiet Karlshohe. Dagegen war
N. vitripennis im Naturschutzgebiet Stabel, mit seinem dichten Baumbestand, hdufiger zu
registrieren als D. cavus. Letzteres war auch in Altenmiihlen der Fall. Obwohl dort eine
Streuobstwiese dhnlich wie in Karlshohe integriert war, stammten doch nur drei Kéasten direkt
von der Wiese. In diesen drei Nestern war dann auch D. cavus hdufig. Die tlibrigen zwdlf
Késten befanden sich jedoch am Waldrand an Pappeln oder direkt im Auwald, so dal3 das
Gebiet strukturell eher dem Stabel glich. Es bleibt also festzuhalten, dal N. vitripennis in
naturbelasseneren, bewaldeten Gebieten mit dichterer Vegetation auftritt, D. cavus dagegen
eher in anthropogen geprigten, offenen Landschaften dominiert. Bendel-Janssen (1962)
registrierte, dal D. cavus Kokons der Brackwespe Apanteles glomeratus L. (Braconidae)
hiufiger im Hausmilieu als im Feldmilieu parasitiert. Abromeit (1999) stellte das Fehlen von
D. cavus in einem dichten, von Nadelhdlzern dominierten Waldgebiet fest, wihrend ihre
ausgeprigte Abundanz auf einer Streuobstwiese zeitgleich zu belegen war. Die Dominanz von
N. vitripennis in natiirlicheren Gebieten konnte abermals auf die enge Wirtsbindung an
Protocalliphora spp. hinweisen, die in bewaldeten Habitaten vielleicht haufiger auftreten.
Hierzu liegen jedoch keine konkreten Studien vor.

Ahnliche riumliche Ausweichtendenzen sind auch von anderen Parasitoiden cyclorrhapher
Fliegenpuppen bekannt, z.B. von Muscidifurax raptor und Urolepis rufipes (Ashmead)
(Pteromalidae) innerhalb oder auerhalb von Molkereigebduden (Smith, Rutz & Scoles 1989).
Skovgard & Jespersen (2000) stellten fiir die Parasitoidengilde coprophager Fliegen innerhalb
und aullerhalb von Viehstallungen Priferenzunterschiede fest. Den EinfluB der
Bewaldungsdichte auf die Abundanzen von vier Parasitoidenarten einer Gilde wiesen Roland
& Taylor (1997) nach. Die Dominanz von D. cavus in Karlshohe mag nicht zuletzt auch durch
das hohe Wirtsangebot auBlerhalb der Nistkdsten bzw. des nidicolen Milieus bedingt sein:
Die Imkerei im Gebiet 1468t das Vorkommen der Wachsmotte Galleria melonella (L.)
vermuten, die eine geeignete Wirtsart fiir Vertreter der Gattung Dibrachys darstellt (Gontarski
1939 und 1941; Giilel 1982). Auch ist durch viele kiinstliche Nisthilfen im Gebiet fiir eine
hohe Artenvielfalt solitdrer Hymenopteren gesorgt. D. cavus konnte diese potentiellen Wirte
als Primér-, Hyper- oder Tertidrparasitoid nutzen.
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4.2.1.3. Artunterschiede beziiglich der Probenlage und Nestklassen 1999

Waren die bisher diskutierten Ergebnisse teilweise noch detailliertere Bestdtigungen von
frilher aufgedeckten Tendenzen, so wurden durch die Bedingung von zwei Probenlagen
erstmals auch Artunterschiede hinsichtlich der Dispersion im Nistkasten bzw. Vogelnest
nachgewiesen. Wihrend bei N. vitripennis hier kein signifikanter Unterschied besteht, so
findet und parasitiert D. cavus hdufiger Proben an der Nestoberflache als im Nistmaterial (vgl.
Tab. 2). Auch dominiert D. cavus an der Oberfliche iiber N. vitripennis hinsichtlich der
Anzahl parasitierter Proben, nicht jedoch im Nistmaterial. Schliipfen beide Spezies aus einer
Probe, so tritt dieses Ereignis hdufiger an der Oberflache als im Nistmaterial ein. Daraus 143t
sich folgern, daB die Konfrontation artfremder Weibchen an Fliegenpuparien haufiger an der
Nestoberfldche auftritt. N. vitripennis wire somit an der Oberfliche einem hoheren
Konkurrenzdruck durch D. cavus ausgesetzt als im Nistmaterial, was im Falle von
Multiparasitismus eine erhohte Mortalitdt ihrer Nachkommenschaft bewirken kann. Sie hat
daher vermutlich eine von D. cavus abweichende Suchstrategie entwickelt. Diese duflert sich
in einer griindlicheren, tiefer in das Substrat hineinfiihrenden Wirtssuche, ggf. auch in einer
strengeren olfaktorischen Fixierung auf das Nistmaterial (vgl. 4.4.). Der Duft von
Nistmaterial, der wahrscheinlich im wesentlichen von den Stoffwechselprodukten der
Jungvogel bestimmt wird, ist im evolutiven Sinnesfundus von N. vitripennis eventuell mit
dem Vorkommen der Vogelblutfliegen korreliert, also mit Reproduktionserfolg. Da sich die
Protocalliphora-Puparien oft tief im Nistmaterial verbergen, kdnnte eine initiale olfaktorische
Reizung auch das Eindringen ins Substrat stimulieren, bevor dort das intensive Suchverhalten
eigenstidndig oder durch wirtseigene Kairomone gesteuert ablduft. Dieser Punkt wird noch
unter 4.3. im Vergleich mit einem Fremdsubstrat geklért.

Tab. 3 zeigt, daB3 die GroBe der Nester EinfluBl auf die Auspriagung des Artunterschiedes
beziiglich der rdumlichen Habitatnutzung ausiibt. In volumingseren Nestern manifestiert sich
die eher oberflichennahe Wirtssuche von D. cavus stirker. Der Kontrast zwischen den Arten
tritt also umso deutlicher auf, je tiefer die jeweiligen Wirtspuparien im Nest verborgen liegen
und je dichter sie vom Substrat umschlossen sind. Wahrend N. vitripennis alle Nestschichten
griindlich ,,durchsucht, bleibt D. cavus in Relation dazu viel hédufiger in oberflichennahen
Nestbereichen. Die Wirtssuche in einem flacheren Nest ist fiir die weniger sucheffiziente
D. cavus wahrscheinlich mit geringerem Zeit- und Energicaufwand sowie einer hdheren
,» L refferquote® verbunden als in einem grofen und hohen Nest (mit vielleicht auch héherer
Materialdichte). Dies héngt allerdings auch stark von der jeweiligen Wirtsdichte im Nest ab.
Ein Artunterschied tritt auch zutage, wenn nur die Nestklassen, unabhidngig von der
Probenlage, betrachtet werden (vgl. Tab. 3). N. vitripennis tritt haufiger in hoéheren und
schwereren Nestern auf (2. Klasse). Dieser Unterschied liegt offensichtlich an der olfaktorisch
begriindeten stirkeren Anziehungskraft groBBerer Nester auf die wirtssuchenden N. vitripennis-
Weibchen. Wahrscheinlich spielt die héhere Ballung von geruchsrelevantem Substrat, also
des Nistmaterials, dabei eine Rolle. Das Nestvolumen kann bei den hier relevanten
hohlenbriitenden Vogelarten betrdchtlich schwanken; auBerdem féllt es bei Zweitbruten
prinzipiell geringer aus als bei Erstbruten (Glutz & Bauer 1993a und 1997).
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Die stirkere Lockwirkung von groferen Nestern impliziert auch eine hohere potentielle
Wirtsdichte von Protocalliphora-Puppen und erscheint daher (co-)evolutiv sehr sinnvoll.
Whitworth (1976) sowie Gold & Dahlsten (1989) wiesen nach, daB die Anzahl von
Protocalliphora-Puppen pro Nest positiv mit dessen Volumen korreliert ist. Whitworth
(1976) erklart dies mit geringerer rdumlicher Konkurrenz zwischen den Maden und deren
optimierten Ausweich- bzw. Riickzugsmoglichkeiten ins Nistmaterial bei groen Nestern.
Vor allem in flachen, kleinen Nestern wirkte sich die Ansammlung der (fiir die Maden
toxischen) larvalen sowie von den Vdgeln stammenden Exkremente limitierend auf den
benétigten Raum aus. Kluyver (1974) vermutet, daB3 grofere Nester auch die parasitische
Lebensweise der Maden stark begiinstigen, da sie sich, zwischen den Phasen ihres
Blutsaugens, in diesen besser vor etwaigen Angriffen der adulten Vogel schiitzen und
verbergen konnen. Fiir N. vitripennis weist also ein groferes Nest, mit vermutlich stirkerer
olfaktorischer Emission, auch auf eine bessere Eignung als Habitat fiir die Haupwirte
Protocalliphora spp. hin. Da sich auch die Weibchen letzterer bei der Wahl eines Vogelnestes
fiir die Eiablage olfaktorisch orientieren und nicht in leere Hohlungen einfliegen (Gold &
Dahlsten 1989), wiren vergleichbare chemotaktische Mechanismen fiir die Habitatwahl von
N. vitripennis-Weibchen  naheliegend. Auch indiziert ein  groferes, vermutlich
geruchsintensiveres Nest, dafl ein Brutplatz wiederholt besetzt und das Nest daraufhin
»ausgebaut“ wird, was besonders bei Hohlenbriitern auftritt. Dieses Verhalten erhoht die
Wabhrscheinlichkeit eines Protocalliphora-Befalls und somit den Reproduktionserfolg von
N. vitripennis (Bennett & Whitworth 1991). Die Intensitit des Nestgeruchs ist fiir ein
Weibchen der Art vermutlich ein indirekter Hinweis auf die Wirtsdichte im jeweiligen Nest,
also auf dessen ,,Profitabilitit” (vgl. dazu: Vet et al. 1998).

Fiir die Abundanz von D. cavus 14Bt sich aus den Daten (vgl. Tab. 3) schlieBen, daf3 die
Menge des Nistmaterials und daher die Intensitit der davon ausgehenden chemischen
Lockreize eine unbedeutendere Rolle spielen. Dies konnte auch auf eine geringere
Wirtsbindung an die Puppen von Protocalliphora spp. hinweisen. Es miilliten daher, wenn
eine rein zufdllige Nestbesiedlung fiir unwahrscheinlich gehalten wird, andere begiinstigende
Kriterien flir die Habitatwahl angenommen werden. Diese brauchen nicht unbedingt
olfaktorischer Natur zu sein.

Werden die Parasitierungshédufigkeiten fiir beide Probenlagen getrennt nach zwei Zeitphasen
betrachtet, fillt ein interessanter Artunterschied auf. Zwar wird die Anzahl der parasitierten
Proben fiir N. vitripennis in der 2. Hilfte der Saison (ab Mitte Juli) auf unter 50 % der Werte
in der 1. Saisonhélfte reduziert, das Héaufigkeitsverhéltnis zwischen den Probenlagen bleibt
jedoch gleich (vgl. Abb. 8). Anders verhilt es sich bei D. cavus: Ein Unterschied zwischen
den Probenlagen, zugunsten der Oberfliche, ist nur in der 1. Periode bis Mitte Juli
nachzuweisen (vgl. Abb. 9). In der 2. Periode liegen die Parasitierungshédufigkeiten fiir beide
Probenlagen bedeutend hoher als in der 1. Periode. Hierbei steigt die Zahl der Proben im
Nistmaterial um mehr als das Doppelte an, wahrend die Anzahl der Oberflachen-Proben eine
geringere Erhohung erfahrt. Diese Abschwichung des Probenlagenunterschiedes bei D. cavus
konnte damit erklart werden, dall die Weibchen im Laufe des Sommers in das Nestinnere
,»hachriicken®, also letztlich doch noch tiefer in das Material vordringen als in der 1. Periode,
in der die Habitatiiberlappung und extrinsische Konkurrenz mit N. vitripennis hauptséachlich
stattfinden. Da bei D.cavus im Gegensatz zu N. vitripennis bis Mitte Juli keine
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Diapauseinduktion eintritt, ist zu erwarten, daf3 sich im Laufe von ca. zwei Generationen seit
Ende Mai die Zahl der zusitzlich geschliipften Weibchen in den Nistkésten stetig erhoht.
Hierzu stofen eventuell noch zusétzlich eingeflogene Weibchen aus anderen Nestern oder
Habitattypen. Um diesem intraspezifischen Populationsdruck auszuweichen, wire es
naheliegend, dal die Art letztlich auch hédufiger in tiefere Nestbereiche vordringt. Auch
konnten klimatische Anderungen sowie Lerneffekte (vgl. 4.4.4.) hier eine Rolle spielen. Der
aufgedeckte Zeitfaktor wirkt also der allgemeinen Tendenz von D. cavus, eher an der
Oberfliche zu suchen, entgegen. Ob hierfiir auch die zunehmende Reduktion der
interspezifischen Konkurrenz mit N. vitripennis im Spédtsommer eine Ursache ist, kann nicht
sicher angegeben werden. Befunde des Laborversuchs (vgl. 4.3.3.2.) sprechen eher dagegen.

Die Artunterschiede bzgl. der Dispersion im Nest zeigen sich auch, wenn die parasitierten
Proben danach eingeteilt werden, ob sie von den Parasitoiden jeweils paarweise oder nur
einzeln ,aufgespiirt wurden (vgl. Tab. 4). Anhand der Parasitierungshiufigkeiten der zwei
Proben unterschiedlicher Lage kann vermutet werden: Die Weibchen der an die dipterophage
Lebensweise (besonders an Protocalliphora-Puppen) dullerst eng adaptierten N. vitripennis
finden im gesamten Nest, sowohl an der Oberflache als auch im Nistmaterial, dullerst effizient
nahezu sdmtliche Wirtspuparien. D. cavus-Weibchen dagegen finden wesentlich hédufiger
ausschlieBlich die im Oberflaichenbereich positionierten als nur die im Nistmaterial
verborgenen Wirtsindividuen. Auflerdem werden von ihnen viel seltener sdmtliche Puparien
im Nest lokalisiert als von den N. vitripennis-Weibchen.

Bei N. vitripennis besteht auch hinsichtlich der mittleren Anzahl parasitierter Puppen pro
Rohrchen kein Unterschied zwischen den Probenlagen. Der Aufenthalt inmitten des
Nistmaterials stimuliert die Weibchen also nicht dazu, mehr Wirte pro Probe zu belegen. Fiir
D. cavus jedoch ergibt sich auch hinsichtlich dieses Parameters eine grdofere
Parasitierungseffizienz an der Oberfliche bzw. Peripherie des Vogelnestes als im
Nistmaterial.

Entsprechende Unterschiede sind auch beziiglich der mittleren Eisummen pro Probe zu
konstatieren. Tab. 5 zeigt, daBl die D. cavus-Weibchen die Wirtspuppen an der Oberfliche
intensiver flir die Eiablage nutzen als diejenigen im Nistmaterial. Diese stirkere Ausbeutung
der Ressource an der Nestperipherie manifestiert sich in einer hoheren durchschnittlichen
Belegung der jeweils fliinf Wirtspuppen. Beide Ergebnisse werden natiirlich auch stark von
der Anzahl der Weibchen, welche die betreffende Probe innerhalb einer Woche aufspiirten,
beeinfluflt. Ein erhohter Grad von Superparasitismus in den Oberflaichen-Proben ist hier wohl
eine zentrale Ursache. Auch wire moglich, daB3 die Proben im Nistmaterial oft zu spit von
den D. cavus-Weibchen gefunden wurden. Da das Probenpaar nach einer Woche bereits
wieder eingesammelt wurde, reichte die Zeit vielleicht nicht mehr aus, um alle Wirte mit einer
optimalen Eizahl zu belegen. Letzteres wurde wohl auch dadurch verstéirkt, daB sich die
Fliegenpuppen nach einer Woche im Nest schon zu weit fortentwickelt hatten. Eine
erfolgreiche Parasitierung war dann sicherlich erschwert oder nicht mehr moglich.

Insgesamt spiegelt sich auch im Vergleich der mittleren Eisummen die allgemein schnellere,
effizientere und ,,griindlichere Wirtssuche von N. vitripennis im Vogelnest-Habitat wider,
welche nicht durch die Probenlage beeinflufit wurde (vgl. Tab. 5).
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Der nachgewiesene EinfluB der Probenlage auf die Eisumme von D. cavus besteht nur
innerhalb der 1. Nestklasse (vgl. Tab. 5). Dieser Effekt wire allerdings eher in der
2. Nestklasse mit den volumindseren Nestern zu erwarten gewesen: In diesen waren die
verborgenen Proben fiir die D. cavus-Weibchen vermutlich schwieriger zu finden als in den
flachen Nestern, was durch die zuvor diskutierten Befunde gestiitzt wird. Eine Erkldrung
dieses abweichenden Ergebnisses kann nicht gegeben werden. Es bleibt festzustellen, dal3 sich
die Unterschiede hinsichtlich der Nestklassen bei den Haufigkeiten der Schlupfereignisse
deutlicher manifestieren als bei den Mittelwerten der Eisummen. Die Zahlen in Tab. 6
unterstreichen nochmals die vorige Vermutung, da3 bei D. cavus im Laufe der Monate der
Grad von Superparasitismus allmihlich auch innerhalb des Nistmaterials ansteigt. Die
Diskrepanz zwischen den beiden Probenlagen zugunsten der Nestoberfliche ist im ersten
Zeitblock viel groBer. Ursachen dafiir wéren eine in der spiteren Saison zunehmende
Individuendichte im Nistkasten, klimatische Beglinstigungen, Lerneffekte oder auch die
Verringerung der extrinsischen Konkurrenz mit N. vitripennis. Deren mittlere Zahl
produzierter Nachkommen pro Probe wird in der zweiten Saisonperiode deutlich reduziert,
doch in beiden Zeitblocken nicht durch die Probenlage beeinflufit.

4.2.1.4. Abundanzen in niedrig angebrachten Kisten

Mit den zusétzlich in 1,50 m und 2,00 m Hohe im Stabel aufgehingten zwanzig Késten sollte
nachgewiesen werden, dal N. vitripennis auch regelméfBig in niedrig hdngende Kaisten
eindringt, sofern diese ein olfaktorisch attraktives Vogelnest enthalten. Abraham (1985)
zeigte, dal N. vitripennis eine deutliche Hohenpréferenz aufweist; eine untere Grenze ihres
Auftretens bei ca. 2,70 m Hohe wurde postuliert, wiahrend die niedriger hingenden Kisten
ausschlieBlich von D. cavus (und anderen Parasitoidenarten) frequentiert wurden. Auch spéter
konnte bestétigt werden, daB3 N. vitripennis in signifikant hoher hingenden Nistkésten auftritt
als D. cavus: Fiir N. vitripennis wurde eine durchschnittliche Hohe von 3,52 m ermittelt, fiir
D. cavus eine mittlere Hohe von 3,12 m (Schlein 1998).

In der vorliegenden Untersuchung war lediglich einer der zwanzig niedrig angebrachten
Nistkdsten von Brutvogeln besetzt worden. In den iibrigen befanden sich nur alte, zu
Versuchsbeginn eingebrachte Nester. Dieser Faktor hat offenbar Einflul auf die Abundanz
von N. vitripennis, wie noch gezeigt wird (vgl. 4.2.3.1.). In dem auf 2,00 m H6he hingenden
Kasten mit frischer Brut (Blaumeise) war dann, neben D. cavus, auch N. vitripennis in
6 Probenwochen prasent. Wahrend N. vitripennis lediglich in 4 der 20 niedrig hingenden
Kaésten auftrat (mit 10 Proben), wurde D. cavus in 13 der Késten registriert (22 Proben, vgl.
Tab. 7). In diesem Hohenbereich ist D. cavus eher zu erwarten als N. vitripennis, letztere tritt
jedoch durchaus auch in sehr niedrig hingenden Késten auf, wenn darin eine olfaktorisch
attraktive Reizquelle, d.h. ein Vogelnest, vorliegt. Moglicherweise wéren die Parasitierungen
durch N. vitripennis in diesen Késten weitaus hdufiger gewesen, hitten in allen aktuelle
Bruten stattgefunden. Vielleicht iibten die eingebrachten, alten Nester keine ausreichende
Lockwirkung mehr auf NMN. vitripennis aus. Festgestellt wurde jedenfalls, daf die
Hohenpriaferenz von M. vitripennis unterschritten werden kann, wenn niedrig angebrachte
Kisten moglichst frische Nester enthalten. Die drei niedrig hdngenden Kisten in Karlshohe
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(vgl. Tab. 8) bekriftigen diese Aussage: Der frisch bebriitete Kasten (Blaumeisennest) in
1,45 m Hohe wurde von N. vitripennis sogar mit mehr parasitierten Proben genutzt als von
D. cavus. Auch im 1,45 m Hohe hingenden Kleiberkasten trat (nur) N. vitripennis auf, womit
iiberhaupt erstmalig das Kleibernest als Habitat fiir N. vitripennis nachgewiesen wurde. Dies
iberrascht, da das Kleibernest vor allem aus Rindenstiicken gebaut wird und somit nicht die
Konsistenz ,typischer Vogelnester aufweist (Glutz & Bauer 1993b). Somit 14Bt sich
vermuten, daf3 der fiir V. vitripennis attraktive Duft von Nistmaterial (vgl. 4.4.) eher durch die
Jungvogel und deren Ausscheidungen als durch das Baumaterial als solches (Moos, Federn,
Tierhaare, Wolle, Pflanzenmaterial u.a.) bestimmt wird.

Da in der 2. Saison 2000 drei der niedrig hingenden Késten mit frischen Bruten erneut in die
Untersuchung integriert wurden, sollen sie hier bereits erwdhnt werden. In den Kdésten
(2x 2,00 m und Ix 1,50 m Hohe) briiteten in der 2. Saison Meisen. In allen drei Nestern
wurden beide Parasitoidenarten registriert. N. vitripennis parasitierte hier insgesamt
25 Proben, dagegen D. cavus nur 11. Dies bekriftigt die Aussage, dal der Geruch von
Nistmaterial fiir das Auftreten von N. vitripennis eine wichtigere Rolle spielt als der Faktor
,HOhenpriaferenz“. Hingegen erfolgte die Parasitierung der Proben im leeren Nistkasten
ausschlieBlich durch D. cavus (vgl. Tab. 8). Dies unterstreicht den bereits hinreichend
festgestellten Artunterschied, dal N. vitripennis lediglich in Késten auftritt, die ein Nest
enthalten, D. cavus jedoch auch in leeren Késten (Abraham 1985; Schlein 1998). Der hier
genannte Kasten soll lediglich zur Verdeutlichung dieser Tatsache aufgefiihrt sein.

4.2.1.5. Versuch mit Wirtspuparien inkl. Diapauselarven von /. vitripennis

In Laborexperimenten (Schlein 1998) wurde bereits bestitigt, dal D. cavus kein erfolgreicher
fakultativer Hyperparasitoid von N. vitripennis ist, obwohl ihre Larven die Jungstadien von
N. vitripennis im Falle von Multiparasitismus und einer ausgebeuteten Primirwirtsressource
rduberisch angreifen und aussaugen konnen (vgl. 4.1.3.). Hierbei ist D. cavus jedoch stets
zeitlich benachteiligt, da die Entwicklung von N. vitripennis wesentlich rascher
voranschreitet, so daB deren angreifbare Jungstadien bald nicht mehr als Ersatz-
Nahrungsressource zur Verfiigung stehen (Schlein 1998). Im Falle von Diapauselarven
jedoch, die sich wihrend ihrer Dormanz zunichst nicht fortentwickeln, wire eine passive,
dauerhafte Wirtsressource im Vogelnest gegeben. Potentielle Wirte wie die Puppen von
Protocalliphora spp. und Aasfliegen diirften im Hoch- und Spédtsommer, wenn D. cavus-
Weibchen in den Késten noch duflerst aktiv sind, im Vergleich zu den Wochen kurz nach der
Brutperiode nur noch selten auftreten. Sicherlich wird ein Grofteil der im Nest vorhandenen
Puparien cyclorrhapher Fliegen dann N. vitripennis-Diapauselarven enthalten. Insofern wire
es in Ermangelung anderer Wirte im spatsommerlichen Vogelnest naheliegend und biologisch
sinnvoll, wenn D. cavus auch Puparien mit N. vitripennis-Diapauselarven hyperparasitieren
wiirde. Der Vergleich mit der 20. Probenwoche des Hauptversuches zeigt, dal D. cavus in
Karlshohe in dieser Zeitphase in den meisten Késten noch sehr aktiv war (vgl. Abb. 3). Bei
vortrefflicher Wirtseignung der Diapauselarven in den Puparien wére also eine relativ hohe
Parasitierungsrate auch noch in der Folgewoche zu erwarten gewesen. Dies war jedoch nicht
der Fall. Lediglich in 5 von den 15 beprobten Nistkdsten wurden Puparien mit N. vitripennis-
Diapauselarven von D. cavus hyperparasitiert, insgesamt nur ca. 13 % der ausgebrachten
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Puparien. Aus den hyperparasitierten Puparien resultierten im Schnitt nur 3 D. cavus-
Imagines, in der Vorwoche dagegen ca. 7 aus den zuvor unparasitierten Puparien.

Es kann vermutet werden, daf3 es im Vogelnest durchaus hin und wieder zu einer derartigen
fakultativen Hyperparasitierung kommt, wenn D. cavus-Weibchen auf Puparien stofen, die
bereits N. vitripennis-Diapauselarven enthalten. Bei Wirtsmangel und hoher intraspezifischer
Dichte mogen dann derartige Puparien akzeptiert werden, allerdings mit suboptimalem
Reproduktionserfolg. Auf jeden Fall kann eine bedeutende hyperparasitische Bindung von
D. cavus an N. vitripennis-Diapauselarven als unwahrscheinlich eingeschitzt werden. Wenn
im Hoch- und Spitsommer weniger Fliegenpuppen im Nest zur Verfiigung stehen, so werden
vermutlich eher andere Wirtsgruppen parasitiert, wie z.B. Kleinschmetterlinge.

Auch wenn die in dieser Arbeit beschriebenen Ausweichmechanismen die Konkurrenz
zwischen den Arten reduzieren, so kommt es doch zu einer regelmédBigen zeitlichen und
rdumlichen Habitatiiberlappung. Die Frage, warum die vor allem als Hyperparasitoid
bekannte D. cavus im Vogelnest keine erfolgreiche, enge hyperparasitische Beziehung zur
ausschlieBlich dipterophagen N. vitripennis entwickelt hat, muf} offen bleiben.

4.2.2. Zweite Saison 2000
4.2.2.1. Parasitierungsraten und Phénologien 2000

Insgesamt erwiesen sich die Vorbedingungen in der 2. Saison als ungiinstiger. Nur ca. 48 %
der Kisten waren in diesem Jahr von Brutvogeln besetzt worden, 20 % weniger als im
Vorjahr. Dies mag auf klimatische Ursachen zuriickzufiihren sein. Der Unterschied trat
besonders in Karlshohe zutage, wo nur 38 % der Késten, im Gegensatz zu 87 % im Vorjahr,
besetzt worden waren. Im Stabel war der Schwund nicht so gravierend, nur um ca. 10 %
geringer. Da somit ein hoherer Anteil von Nistkésten kiinstlich mit Nestern aus dem Vorjahr
ausgestattet werden muflte, um die Nestbedingung zu erfiillen, mag sich dieser Faktor auf
auch die Abundanz von N. vitripennis negativ ausgewirkt haben, besonders in Karlshohe.
Einerseits bedingt durch diese deutliche Reduktion des Brutgeschehens, andererseits durch
den spiteren Beginn der Probenzeit und die reduzierte Zahl der einbezogenen Nistkésten,
waren in den ersten zwei Probenwochen nur noch wenige Bruten zu registrieren
(vgl. Abb. 11).  Darauthin  kann  der  Vergleich von  Brutgeschehen  und
Parasitierungsereignissen nicht wie fiir die Saison 1999 gezogen werden.

Die Zahl der von den beiden Parasitoidenarten innerhalb der nur 13-wo6chigen Probenzeit
frequentierten Nistkédsten lag mit ca. 98 % hoher als im Vorjahr (86 %) mit 20 Probenwochen.
Dies mag auch durch den Ausschluf3 des weniger ergiebigen Gebietes Altenmiihlen begriindet
sein, in welchem sich 1999 in 6 von 15 Nistkidsten keine parasitierten Proben erzielen lie3en.
Der Anteil von Kisten, in denen beide Arten im Saisonverlauf registriert wurden, liegt aber
mit ca. 56 % geringer als im Vorjahr (ca. 70 %); dafiir ist der Anteil der Késten, in denen nur
D. cavus auftrat, mit 39 % viel hoher als 1999 (21 %). Griinde fiir diese Verschiebung
zugunsten von D. cavus werden im Folgenden noch diskutiert. Insgesamt resultierte, im
Unterschied zur Vorsaison, auch kein ausgewogenes Verhiltnis der jeweils nur von
N. vitripennis oder D. cavus parasitierten Proben (31 %:60 %). Der Anteil der durch beide
Arten gemeinsam genutzten Proben lag mit ca. 9 % allerdings geringfiigig hoher als im
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Vorjahr. Erneut ergibt sich wie in der 1. Probensaison ein Unterschied in der
durchschnittlichen Anzahl parasitierter Puppen pro Probe zugunsten von N. vitripennis.

Dies spricht abermals fiir eine hohere Parasitierungsleistung und -effizienz pro Probe
innerhalb der gegebenen Zeitspanne im Vergleich zu D. cavus. Eine statistische
Gegenliberstellung der mittleren Eisummen beider Arten zwischen den Jahren wird unter
4.2.3.3. diskutiert. Insgesamt ist die durchschnittliche Zahl der Eisumme (schliipfende
Imagines + tote Jungstadien) pro Probe von N. vitripennis aber wie 1999 hochst signifikant
groBer als diejenige von D. cavus (vgl. Tab. 13), so da3 dieses Artcharakteristikum trotz der
Nachteile fiir V. vitripennis in der 2. Saison (s.u.) nicht aufgehoben wurde.

Zu Beginn der Untersuchung Ende Mai / Anfang Juni 2000 waren bereits beide Arten in den
Nistkdsten aktiv, wie die Abb. 10 demonstriert. In der 1. Saison (Abb.2) dominierte
N. vitripennis in bezug auf die Anzahl parasitierter Proben zunéchst deutlich iiber D. cavus,
welche erst ab Mitte Juli ,,autholte” und dann bis zum Ende der Saison N. vitripennis
zusehends mehr tibertraf. Diese beiden ausgewogenen Dominanzphasen sind in der Abb. 10
nicht erkennbar. Zunichst dominiert N. vitripennis bzgl. der Anzahl parasitierter Proben zwar
auch hier, diese wird jedoch schnell von der rasch ansteigenden Probenzahl fiir D. cavus
erreicht und schon wahrend der letzten Juniwoche iibertroffen, was sich dann bis Ende August
verstiarkt. Der ,,Dominanzwechsel vollzieht sich hier also schon ca. 3 Wochen frither als in
der ersten Saison, so daB3 D. cavus 2000 auch im Gesamtbild liberwiegt.

Im Zeitraum ihrer wesentlichen Parasitierungsaktivitit (Juni - Juli) wurde N. vitripennis 2000
deutlich eingeschrankt, vermutlich bedingt durch klimatische Faktoren (s.u.). Wéhrend die
Parasitierungshaufikeit von N. vitripennis im Vorjahr erst im letzten Julidrittel deutlich
abnimmt (Abb. 2) und vorher ein Maximum in der ersten Julihélfte erfahrt, wird dieses 2000
bereits wihrend der ersten zwei Junidrittel erreicht und sinkt Anfang Juli rapide ab.

D. cavus dagegen zeigt 2000 von der 2. Probenwoche an bis Ende August eine durchgehend
hohe Parasitierungsaktivitit, die sich dennoch in zwei Etappen unterteilen 148t, da sie ab Mitte
Juli noch eine deutliche Steigerung erfdhrt. Dies mag an der (bereits zuvor eingesetzten)
parallelen Reduktion der Parasitierungen durch N. vitripennis liegen. Da diese bereits ca. drei
Wochen frither als im Vorjahr weniger aktiv wurde, lieB der interspezifische
Konkurrenzdruck frither nach. Somit wurde die ,Erfolgsquote” der nicht derart
parasitierungseffizienten D. cavus-Weibchen vermutlich zu einer fritheren Phase in der Saison
nicht mehr durch die extrinsische Konkurrenz beeintréchtigt. Dieser Sachverhalt wird auch in
der Abb. 11 deutlich, in der die Phinologie der Diapauselarven von N. vitripennis abgebildet
ist. Auch in der Saison 2000 entfaltete sich die Produktion von Diapauselarven im
wesentlichen erst, nachdem das Brutgeschift in den Nistkdsten beendet war (inkl. Ausflug der
Jungvogel). Es resultiert jedoch keine vergleichbare Verteilung wie 1999 (vgl. Abb. 4); ein
sehr frithes Maximum 2000 zeigt sich bereits in der 3. Juniwoche, wohingegen im Juli keine
hohen Werte wie im Juni erreicht werden.

Fiir diese phinologisch frithere Reduktion der N. vitripennis-Parasitierungsaktivitit miissen
klimatische Ursachen angenommen werden. An der Wetterstation Hamburg-Fuhlsbiittel
wurden in den Monaten Mai bis September der Jahre 1999 und 2000 die in der Tab. 28
aufgefithrten Monatsmittel der Lufttemperatur registriert (Quelle: Deutscher Wetterdienst).
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Tab. 28: Durchschnittstempertaturen der Monate Mai-September
fiir die Jahre 1999 und 2000 in °C.

Jahr Mai Juni Juli Aug Sep
1999 13,3 15,5 19,3 17,7 18,0
2000 14,5 16,1 15,6 16,9 14,1

Wihrend im Mai und Juni 2000 leicht hohere Durchschnittstemperaturen als 1999 erreicht
wurden, so fillt im Juli eine relativ hohe Differenz von 3,7 °C auf. Da es also im Juli 2000 im
Schnitt deutlich kiihler war als im Juli 1999, kann hiervon die auffillige Reduktion der
Parasitierungsraten von N. vitripennis abgeleitet werden. Den starken Einflu3 der Temperatur
auf die Anstichaktivitidt von N. vitripennis verdeutlichen z.B. Untersuchungen von Abraham
& Konig (1977) sowie Schroder (1997).

Somit erreichte auch die Produktion von Diapauselarven im Juli 2000 nicht das Ausmal} des
Vorjahres, so da3 das Maximum diesmal bereits im Juni zu verzeichnen ist (vgl. Abb. 11). Da
sich die D. cavus-Weibchen von den niedrigeren Temperaturen im Juli hinsichtlich ihrer
Aktivitdt offenbar nicht dhnlich stark beeinflussen lieBen (vgl. Abb. 10), konnte fiir die Art
beziiglich dieses abiotischen Faktors ein niedrigeres Optimum, zumindest aber ein groBerer
Potenzbereich angenommen werden. Dies dul8ert sich auch in der allgemein bis in den Herbst
hineinreichenden Aktivitdt und sehr spiten Diapauseinduktion. Hierzu liegen jedoch noch
keine speziellen Arbeiten vor. Auf eine exaktere Analyse anhand von Temperaturdaten fiir
einzelne Probenwochen wird verzichtet, da der EinfluB abiotischer Faktoren auf die
Parasitoide nicht zentraler Aspekt dieser Arbeit ist. Die durch eine geringere Temperatur im
Juli verminderte Parasitierungsrate von N. vitripennis sowie eine (vielleicht auch urséchlich
darauf zuriickzufiihrende) stérkere und frithere Entfaltung von D. cavus miissen jedoch beim
Saisonvergleich  beriicksichtigt ~ werden. Aufgrund einer um 1,2°C  hoheren
Durchschnittstemperatur im Mai wére zu mutmaBen, dal dagegen im Jahre 2000 die Aktivitat
der Wespen, besonders von N. vitripennis, schon frither einsetzte als im Jahr 1999. Obwohl
dies nicht ausgeschlossen werden kann, erscheint eine wesentliche ,,Verschiebung® der
Aktivitit nach vorne unwahrscheinlich, da sich auch in fritheren Freilandversuchen der
Aktivitdtsbeginn Ende Mai als relativ verldBlich erwies (Schroder 1997), obwohl die Aktivitét
von N. vitripennis stark temperaturabhingig ist (s.0.). Es sei hierzu angemerkt, da3 in der
Woche vor dem Probenbeginn fiir vorliegende Untersuchung, also vom 24.05.-01.06. 2000,
im Rahmen einer Projektstudie bereits 20 Nistkdsten im Gebiet Stabel mit jeweils einer Probe
(inkl. 5 C. vomitoria-Puparien) bemustert wurden. Aus nur einer von diesen 20 Proben
schliipfte N. vitripennis, aus keiner D. cavus (Krogmann & Schiitte, personl. Mitteilung).
Hieraus ist ersichtlich, da in der betreffenden Woche keine hohe Parasitierungsaktivitit
,versaumt wurde. In Karlshohe kann, da dort generell viele Késten unbesetzt geblieben
waren, eine noch geringere Abundanz von N. vitripennis angenommen werden.

Die Jahreszeit hatte innerhalb der 2. Probensaison erneut signifikanten EinfluB auf die
mittleren Eisummen beider Arten (vgl. Abb. 12 und 13). Ein Abwirtstrend von Beginn bis
Ende der Probensaison ist allerdings lediglich fiir N. vitripennis zu erkennen. Dieser fillt,
aufgrund der ungiinstigeren klimatischen Situation im Juli, jedoch deutlich steiler aus als 1999
(vgl. Abb. 5). Beziiglich der mittleren Anzahl produzierter Nachkommen von D. cavus ist
innerhalb der untersuchten drei Monate keine Minderung festzustellen (Abb. 13). Eine solche
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machte sich 1999 schon im August bemerkbar (vgl. Abb. 6). Hier sind wieder klimatische
Ursachen zu vermuten. Solche manifestieren sich auch bei Unterteilung in zwei Zeitphasen
(vgl. Tab. 9): Bei M. vitripennis tritt wie in der 1. Saison eine hochst signifikante Reduktion
der Eisumme von der ersten zur zweiten Periode ein. Bei D. cavus wird die Eisumme jedoch
im Gegensatz zu 1999, wo kein entsprechender Unterschied festzustellen war, in der zweiten
Periode signifikant erhoht. Moglicherweise steht letzterer Befund auch im Zusammenhang
mit der frilheren Reduktion der interspezifischen Konkurrenz durch klimatische
Benachteiligung der effizienteren N. vitripennis.

4.2.2.2. Artunterschiede beziiglich der Probengebiete 2000

Bei Verteilung der Gesamthédufigkeiten auf die zwei Probengebiete (Abb. 14) zeigen sich
prinzipiell zur ersten Saison dhnliche Abundanzen. FEine deutliche, signifikante
Gebietspriferenz findet sich fiir D. cavus wieder im nutzungsgepriagten Umweltzentrum
Karlshohe, flir N. vitripennis dagegen wieder im Naturschutzgebiet Stabel mit dichtem
Baumbestand. Vermutete Griinde wurden bereits bei Diskussion der ersten Saison unter
4.2.1.2. dargelegt. Im Unterschied zu 1999 (vgl. Abb. 7) ist die Gesamtzahl der N. vitripennis-
Proben nun aber in beiden Gebieten reduziert, wohl aufgrund der diskutierten klimatischen
Ursachen. Im Stabel dominierte N. vitripennis darauthin nicht mehr signifikant.

4.2.2.3. Artunterschiede beziiglich der Probenlage und Nestklassen 2000

Werden die Zahlen parasitierter Proben nach den Probenlagen aufgeteilt (vgl. Tab. 10), so
ergibt sich eine Verifizierung des Ergebnisses von 1999: Bei N. vitripennis besteht kein
signifikanter Unterschied zwischen Oberfliche und Nistmaterial, jedoch bei D. cavus, welche
héufiger Proben an der Oberflidche fand und belegte als diejenigen im Nistmaterial. Innerhalb
der zwei Nestklassen (vgl. Tab. 11) gilt diese Signifikanz, ebenfalls wie 1999, nur fiir die
volumindseren Nester. Dieser Zusammenhang ist also verifizierbar. Auch bei den
Einzelvergleichen ergeben sich mit 1999 vereinbare Aussagen. Allerdings resultierte 1999 fiir
D. cavus ein signifikanter Unterschied zwischen den Probenlagen, zugunsten der Oberflédche,
lediglich innerhalb der 2. Nestklasse. 2000 gilt der Unterschied jedoch zusitzlich auch in der
1. Nestklasse, obwohl diese die leichteren und flachen Nester beinhaltet, in denen die
Nistmaterial-Probe weniger tief zu verbergen war.

Bei alleiniger Betrachtung der Nestklassen (vgl. Tab. 11) resultiert ebenfalls eine Bestdtigung
der Erkenntnisse aus dem Vorjahr. Wieder parasitierte N. vitripennis hochst signifikant
hiufiger in den groBeren Nestern, was mit der hoheren Ballung von olfaktorisch attraktivem
Nistmaterial zu begriinden ist. Bei D. cavus wurden beide Nestklassen gleichermalien
frequentiert. Dies deutet erneut auf die geringere Rolle des Nistmaterials und seiner Quantitit
bei der Habitatwahl und Wirtssuche von D. cavus hin. Offensichtlich reagiert sie olfaktorisch
geringer auf das Nistmaterial als die N. vitripennis-Weibchen (vgl. 4.4.).
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Die gesamte Probenzeit von 13 Wochen wurde in zwei Zeitphasen unterteilt (vgl. Abb. 15
und 16). Die Befunde aus dem Vorjahr werden bestétigt. Bei N. vitripennis werden zwar die
Gesamthédufigkeiten von der 1. zur 2. Phase noch drastischer reduziert als 1999 (vgl.
Abb. 8 und 9), was auf die vorher genannten klimatischen Einfliisse zuriickzufiihren sein
konnte. Es ergibt sich aber in keiner Zeitperiode eine Dominanz einer Probenlage. Bei
D. cavus besteht eine liberwiegende Parasitierungsaktivitit an der Oberfldche diesmal sogar in
beiden Zeitphasen (1999 nur in der 1. Phase). Beim Vergleich der Tab. 12 mit Tab. 4, welche
fiir jede Art die Anzahl der nur einzeln oder paarweise erfolgten Parasitierungen der Proben
angeben, werden keine gravierenden Saisonunterschiede aufgedeckt. In der 2. Saison trat der
Fall, daB gleich beide Proben von den N. vitripennis-Weibchen innerhalb eines Nestes und
einer Woche parasitiert wurden, allerdings um ca. 20 % seltener auf als im Vorjahr. Dafiir
sind die prozentualen Anteile fiir die jeweils nur einzeln belegten Probenjahre zwangslaufig in
der Saison 2000 erhdht. Bei D. cavus zeigen sich dhnliche Tendenzen wie 1999, nur daf3 der
Anteil der ausschlieflich an der Oberfliche gefundenen Proben um noch ca. 11 % hoher ist
als 1999. Die zwei wichtigsten Resultate von 1999 werden bestitigt: N. vitripennis spiirt
signifikant hiufiger beide Proben als nur eine Probe auf; D. cavus findet im Gegensatz dazu
weitaus am hdufigsten lediglich die Probe an der Oberfliche.

Bei differenzierter Betrachtung der mittleren Anzahl parasitierter Wirte pro Probe nach den
zwei Probenlagen 148t sich ebenfalls das Ergebnis der Vorsaison verifizieren. Wahrend es bei
N. vitripennis keinen Unterschied zwischen den mittleren Parasitierungsraten an Oberfliche
und im Nistmaterial gibt, resultiert dieser fiir D. cavus erneut zugunsten der Oberfldche. Dies
bestitigt, daB3 letztere Art an der Nestoberflache aktiver ist als im Nistmaterial und somit dort
mehr Puppen von ihr (auch super-)parasitiert werden.

Der Einflul der Probenlage auf die mittleren Eisummen wird in Tab. 13 dargelegt. Im
Gegensatz zur 1. Saison 148t sich ein signifikanter EinfluB der Probenlage auf die mittlere
Eisumme pro Probe hier auch nicht fiir D. cavus aufzeigen. Dasselbe gilt bei Trennung nach
zwel Nestklassen. Wéhrend auch bei der Varianzanalyse der Daten von 1999 ein signifikanter
EinfluB3 der Probenlage auf die mittlere Eisumme von D. cavus resultierte, so 148t sich 2000
dieses Ergebnis nicht erzielen. Stattdessen ergibt sich hier eine Signifikanz fiir D. cavus
beziiglich der Nestklasse (dies war 1999 nicht der Fall). In der 1. Nestklasse betrdgt der
Gesamtmittelwert fiir D. cavus 22,6; in der 2. Nestklasse 16,0 (vgl. Tab. 13). Hieraus 146t sich
schlieBen, dal in leichteren, flachen Nestern durchschnittlich mehr Nachkommen von
D. cavus produziert wurden als in gréeren Nestern. Insofern spiegelt sich in diesem Resultat
doch das Ergebnis wider, da3 in den leichter zu durchdringenden, flachen Nestern die Wirte
erfolgreicher gefunden und intensiver belegt wurden als in den hoéheren, volumindseren
Nestern (in denen ja 50 % der Puparien tief im Material verborgen waren). Warum jedoch
kein signifikanter Einflu der Probenlage auf die D. cavus-Eisumme wie 1999 nachweisbar
ist, kann nicht sicher angegeben werden. Es bleibt lediglich festzustellen, da8 die hohere
Aktivitdt von D. cavus an der Oberfliche mittels der Haufigkeitsmafe besser verifizierbar ist
als mittels der Malle der mittleren Anzahl produzierter Nachkommen pro Probe. Diese
Variable mag flir den Nachweis unterschiedlich starker Aktivitit in den Nestschichten
weniger geeignet sein, da sie ggf. durch abiotische Faktoren oder andere unbekannte Effekte
starker modifiziert wird als die Haufigkeiten der Schlupfereignisse.
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Werden die Mittelwerte aber nach zwei Zeitperioden getrennt betrachtet (Tab. 14), so 148t
sich der Probenlagenunterschied bei D. cavus auch hinsichtlich der Eisummen noch
signifikant nachweisen. Dieser resultiert lediglich in der ersten Saisonhilfte (31.06. -
20.07.2000), nicht jedoch in der zweiten. Wegen einer wahrscheinlich angestiegenen
Individuendichte im Spétsommer sind die D. cavus-Weibchen in der zweiten Saisonhélfte
auch in tiefere Schichten eingewandert. Somit glich sich dort die mittlere Eisumme, auch
bedingt durch einen hoheren Grad von Superparasitismus, derjenigen an den
Oberfliachenproben an.

4.2.3. Gesamtbetrachtung der Freilanduntersuchung
4.2.3.1. Einfluf} anderer Faktoren auf die Abundanzen der Parasitoide

Obwohl das Phidnomen interspezifischer Konkurrenz zwischen Parasitoiden einer Gilde oft
nachgewiesen wurde, ist ihr Effekt auf die natiirliche Populationsdynamik der jeweiligen
Arten kontrovers beurteilt worden (Bouton et al. 1980; Janssen et al. 1995). Wihrend die
Priifung konkurrenzentscheidender Fiahigkeiten in abgeschirmten Laborversuchen haufig
durchgefiihrt wird, gibt es Freiland-Untersuchungen zur interspezifischen Konkurrenz nur
selten (Miller 1983), wohl aufgrund der Vielzahl unbekannter und schwer eingrenzbarer
Storfaktoren. Neuere Arbeiten liegen z.B. von Lei & Hanski (1998), Amarasekare (2000) oder
Geervliet et al. (2000) vor. Das Ausbringen, Einsammeln und spétere Sezieren von Wirten zur
Einschitzung der interspezifischen Konkurrenz und des Grades von Multiparasitismus
schlugen z.B. Miller (1983) oder Petersen & Watson (1992) vor. Auch wenn es sich bei den
ausgebrachten Wirten um identische oder den natiirlichen Wirten nah verwandte Arten
handelt, so konnen die dadurch erzielten qualitativen und quantitativen Daten innerhalb eines
Habitates bzw. einer Parasitoidengilde doch von denen in der natiirlich vorhandenen
Wirtspopulation abweichen; das kiinstliche Einbringen von Wirten impliziert sowohl Vor- als
auch Nachteile (Petersen & Watson 1992). Dies ist auch in vorliegender Arbeit zu bedenken.
Insgesamt traten im Laufe der Freilanduntersuchung Nester von 8 verschiedenen
hohlenbriitenden ~ Vogelarten  auf:  Blaumeise  (Parus caeruleus L.),  Kohlmeise
(Parus major L.), Sumpfmeise (Parus palustris L.), Feldsperling (Passer montanus L.),
Star (Sturnus vulgaris L.), Trauerschndpper (Ficedula hypoleuca Pallas), Gartenrotschwanz
(Phoenicurus phoenicurus L.) sowie Kleiber (Sitta europaea L.).

Meisen-, Feldsperlings- und Starennester waren in den Probengebieten am haufigsten, wie die
Tab. 15 zeigt. Da der Kleiberkasten nicht in die Untersuchungsmethodik integriert war, ist er
hier ausgeschlossen (vgl. dazu aber Tab. 8). Prinzipiell sind Priferenzvergleiche bei
Freilanduntersuchungen kritisch zu betrachten, wenn die Anfangsbedingungen nicht
ausgewogen sind. Im Falle der hier implizierten drei Gebiete gilt dies fiir die Aspekte der
Vogelart, der Bedingung von aktuellen Bruten, der Prdsenz von Aas sowie der
Nistkastenhohe. Alle vier Variablen wurden vor der Datenerhebung nicht manipuliert. Die
Stichprobengréflen ergaben sich durch das Brutgeschehen bzw. das gegebene
Nistkastenangebot in den Gebieten, womit uneinheitliche Verhéltnisse geschaffen wurden.



Diskussion 92

Aufgrund der Einzelfdlle bei den iibrigen Vogelarten (vgl. Tab. 16) wurden fiir eine
statistische Priifung lediglich die Daten von Meisen-, Feldsperlings- und Starennestern
verwendet, wobei die Stichprobe fiir die Meisen im Vergleich zu den anderen jedoch sehr
hoch ausfillt. Es erschien jedoch gerechtfertigt, die drei Meisenarten unter einer Kategorie zu
vereinen, da ihre Nester eine sehr dhnliche Konsistenz und Bauweise aufzeigen (Glutz &
Bauer 1993a) und eine weitere Klassifizierung in Arten die Stichprobengréfle reduziert hétte.
Werden nur diejenigen Nistkédsten einbezogen, in denen Parasitierungen durch die Parasitoide
zu registrieren waren (vgl. Tab. 17), so konnen keine Artpriferenzen fiir gewisse
Vogelnesttypen aufgedeckt werden. Dies entspricht dem Resultat von Schroder (1997).

Da jedoch auch die Nistkdsten, in denen keine Parasitierungen auftraten, Nester enthielten,
konnte es als erforderlich angesehen werden, auch diese beim Vergleich zu beriicksichtigen.
Werden sie ausgeschlossen, so wird vorausgesetzt, dall ihre ausgebliebene Besiedlung durch
die Parasitoide nicht in Zusammenhang mit dem Faktor der darin briitenden Vogelarten steht.
Dies ist jedoch nicht zu beweisen. Bei Integration der von den Parasitoiden nicht genutzten
Nistkdsten 148t sich bei M. vitripennis ein signifikanter Unterschied zwischen den
Nestkategorien aufzeigen, bei D. cavus nicht. Fiir N. vitripennis lieBe sich anhand dieses
Resultates die ,,Praferenz-Reihe der Vogelarten Star—>Meisen—Feldsperling erstellen, die
aber durch andere Ergebnisse (vgl. besonders 4.4.3.) nicht gestiitzt wird und vermutlich
unzutreffend ist. Die Stichprobengrofe der Starennester, beim Test prozentual verrechnet, ist
fiir eine solche Aussage zu gering. Vielleicht wird jedoch zumindest indiziert, da3 das
Auftreten von N. vitripennis im starkeren Ausmal als dasjenige von D. cavus durch Vogelart,
Nesttyp, Nestgehalt sowie Quantitit und Qualitdt des Nistmaterials beeinflult wird. Um aber
konkrete Priaferenzen von N. vitripennis fiir die einzelnen Vogelarten zu belegen, wiren
speziell dafiir konzipierte Freilanduntersuchungen mit vergleichbaren Stichprobengroflen
erforderlich. Fiir D. cavus werden solche Priaferenzen aufgrund der Ergebnisse in vorliegender
Arbeit nicht angenommen.

Ein signifikanter Artunterschied hinsichtlich des ,,Brutfaktors* manifestierte sich nicht durch
die Zahl der Nester, die in dem jeweiligen Jahr neu gebaut worden waren, sondern durch die
Anzahl derjenigen Késten, die lediglich altes (vorjdhriges) Nistmaterial beinhalteten. Hier trat
D. cavus in mehr als 93 % der Kasten auf, N. vitripennis jedoch nur in 41 %. Wenn
vorausgesetzt wird, daB} frisches Nistmaterial eine hohere Geruchsintensitét aufweist als altes,
da das Ausfliegen der Jungvogel mit ihren olfaktorisch relevanten Stoffwechselprodukten
weniger lange zuriickliegt, so ist dieser Befund verstindlich. Bei D. cavus besteht kein
Unterschied zwischen den Abundanzen in alten und frischen Nestern. Hieraus ist zu
schlieBen, dafl ihre Habitatbesiedlung nicht oder nur geringfiigig auf das Nistmaterial als
Attraktans angewiesen ist. Dies zeigt sich schon darin, dal D. cavus auch in ganz leeren
Nistkésten auftritt, V. vitripennis jedoch nach den bisherigen Untersuchungen nicht (Abraham
1985, Schlein 1998). Wie das vorliegende Ergebnis zeigt, werden die N. vitripennis-Weibchen
jedoch offenbar bedeutend haufiger von frischem als von mindestens einem Jahr alten
Nistmaterial angelockt. Dies wire biologisch sinnvoll, da ein hoher Gehalt an Puppen
ornithoparasitischer oder auch nekrophager Fliegen nur in Nestern zu erwarten ist, die erst in
der betreffenden Saison bebriitet wurden. Fiir Protocalliphora spp., die Hauptwirte von
N. vitripennis in Vogelnestern, gilt dies umso mehr: Im Friihling konnen keine lebenden,
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diapausierenden Puppen aus dem Vorjahr mehr vorliegen, da die Vertreter dieser Gattung den
Winter als Imagines liberdauern (Bennett & Whitworth 1991). Von den 12 Kisten, in denen
tote Jungvogel registriert wurden, traten in 11 Nestern beide Parasitoidenarten gemeinsam
auf. Auch wenn wegen der geringen StichprobengréBe und der Uberlappung mit anderen
Faktoren hier keine statistischen Vergleiche durchgefiihrt werden konnen, ist der Schluf3
zuldssig, dal} beide Spezies gleichermaflen vom Geruch des Aases angelockt werden (vgl.
auch 4.4.). Dies war zu erwarten, da sie beide auch auBlerhalb des Nesthabitates in dhnlichen
Biochorien zu registrieren sind (vgl. 4.1.) und das Auftreten von Aas in Nistkésten ein
erhohtes Wirtsangebot von nekrophagen Fliegenpuppen bewirkt.

Auf eine Auswertung des Einflusses der Nistkastenhohen wurde in 3.1.3. verzichtet, da die
experimentellen Vorbedingungen beziiglich der Hohenverteilung von den 90 einbezogenen
Nistkédsten nicht auf eine Untersuchung von Artunterschieden ausgerichtet waren. Vielmehr
sollte ja ein relativ einheitlicher Hohenbereich gegeben sein, um die rdumliche Verteilung
beider Arten innerhalb der Nester untersuchen zu konnen. Es soll an dieser Stelle aber
erwihnt werden, dal} trotzdem statistische Tests durchgefiihrt wurden und zwischen den Arten
(1. und 2. Saison sowohl getrennt als auch zusammengenommen) innerhalb der gegebenen
Spanne von Nistkastenhdhen keine signifikanten Préferenzunterschiede gefunden werden
konnten. Dal} beziiglich der Hohe durchaus unterschiedliche Artpréiferenzen bestehen, wurde
bereits diskutiert (vgl. 4.1.3., 4.2.1.4.). Um diese aufzuzeigen, ist jedoch die Integration von
weitaus grofleren Extremwerten (unterhalb 3 m bzw. oberhalb 4 m Hoéhe) notwendig. Da in
vorliegender Arbeit eine moglichst hohe Konfrontation der Arten innerhalb der Nistkésten
angestrebt wurde, waren die Vorbedingungen nicht auf eine explizite Untersuchung des
Aspektes der Nistkastenhohe angelegt. Besonders im Hinblick auf die Abundanzunterschiede
beider Arten im sehr hohen Bereich wiren weitere Arbeiten sinnvoll.

4.2.3.2. Weitere registrierte Parasitoidenarten im Vogelnest

Die 1999 in einem Staren-Nistkasten im Stabel festgestellte Art Spalangia nigra Latreille
(Pteromalidae) wird in der Literatur nicht als nidicole Art aufgefiihrt. Hingegen werden die
Vertreter der Gattung regelmdfBig als oft dominanter Bestandteil der Parasitoidengilde in
Vieh- und Gefliigelmist genannt, wo sie Vertreter der Familie Muscidae als Wirte nutzen
(Smith & Rutz 1991a; Hogsette et al. 1994; Rueda et al. 1997). In der unmittelbaren Nihe des
Nistkastens lag der Kadaver eines Schafes, der stark von nekrophagen Fliegenarten belegt
worden war. Es ist zu vermuten, dal3 ein Weibchen der Art durch die vom Starennest
ausgehenden olfaktorischen Reize angelockt wurde, dann im Nest einige Wochen verblieb
und somit mehrere Proben parasitieren konnte. Da das Starennest in diesem frithen Zustand
einen hohen Exkrementgehalt aufweist, ist moglich, da} dieser olfaktorische Reiz S. nigra
vom nahen Schafskadaver in den Nistkasten lockte. Sereno & Neves (1994) erzielten in einem
Olfaktometer starke Reaktionen von S. endius auf Hiihnerkot. Im Starennest, das durch die
Exkremente der Jungvogel zeitweise schlammihnliche Konsistenz annimmt, konnten
aullerdem zahlreich Maden bzw. Puppen von Fliegen aus der Familie Muscidae registriert
werden (eigene Beobachtung). Letztere sind bevorzugte Wirte von Spalangia spp. (Fabritius
& Klunker 1991; Meyer et. al 1991; Skovgard & Jespersen 1999). Geden (1999) stellte fiir
drei Spalangia-Arten eine Préferenz fiir eher trockeneres Substrat fest (im Gefliigeldung
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45-65 % Feuchtigkeitsgehalt), so dal fiir das sehr feuchte Starennest keine regelmifBige
Abundanz von Gattungsvertretern bestehen diirfte. Allerdings wird bei Woodroffe (1953) das
Starennest als ,,Trockennest* klassifiziert. Da Spalangia-Arten aber in keiner der vorigen
Untersuchungen als nidicole Parasitoide registriert wurden, kann davon ausgegangen werden,
daB sie in diesem Habitat keine beachtenswerte Rolle spielen.

Melittobia acasta Walker aus der Familie Eulophidae (2. Saison 2000, Karlshéhe) war bereits
1997 bei einer Untersuchung im gleichen Gebiet festgestellt worden, ebenfalls in nur einem
Nistkasten (Schlein 1998). Sie kann zumindest in den hier relevanten geographischen Breiten
nur als sporadisch nestbewohnende Art bezeichnet werden. Ihr nidicoles Auftreten in
Stiddeutschland ist vielleicht hdufiger (Abraham 1985 und Abraham, unver6ffentlichte Daten,
Bayern). Im Stabel wurde sie wihrend der zwei Saisons nicht registriert. Thre gelegentliche
Abundanz in den Karlshoher Nistkésten ist eventuell an die dortige Imkerei und die hohe
Artenvielfalt anderer Hautfliigler im Gebiet gebunden. Die sehr polyphage Art ist u.a. auch
als regelmdBiger Parasitoid in Staaten der Honigbiene Apis mellifera L., von Hummeln
(Bombus spp.) sowie in Bruten solitdrer Bienen mit z.T. erheblicher Schadwirkung beriichtigt
(Erickson & Medenwald 1979; de Wael et al. 1995).

Die Parasitierung der C. vomitoria-Puppen durch eine Eurytoma-Spezies (Eurytomidae) im
nidicolen Milieu (2000, Gebiet Stabel) stellt einen neuen Nachweis dar. Auch dies muf3 als
sporadisches, 6kologisch nicht bedeutsames Zufallsereignis angesehen werden.

4.2.3.3. Direkter Vergleich der zwei Probensaisons

Eine unmittelbare Gegeniiberstellung der beiden Probensaisons wird ermdglicht, indem fiir
1999 lediglich die 13 Probenwochen beriicksichtigt werden, die 2000 ihre Entsprechung
fanden. Dies waren alle Probenwochen wihrend der Monate Juni, Juli und August. Es
bestehen hinsichtlich der prozentualen Verteilung der Schlupfereignisse auf die zwei
Probenlagen keine signifikanten Unterschiede zwischen den Jahren (vgl. Tab. 18).
Klimatische Faktoren sowie die Reduktion der Nistkastenanzahl bzw. Gebiete haben in der
2. Saison daher keine Anderung des grundsitzlichen Ergebnisses bewirkt, daB die D. cavus-
Weibchen hiufiger an der Nestoberflache als im Nistmaterial Wirte finden und parasitieren,
die M. vitripennis-Weibchen jedoch ohne Unterschied im gesamten Nest. Wie schon zuvor
diskutiert, wurde M. vitripennis aber in der 2. Saison durch ungiinstigere klimatische
Bedingungen im Juli stark in ihrer allgemeinen Parasitierungsleistung limitiert, D. cavus
dagegen vermutlich weniger. Dies duflert sich auch im statistischen Vergleich der Mittelwerte
parasitierter Puppen pro Probenréhrchen im betreffenden Zeitraum.

In den Abb. 17 und Abb. 18 werden innerhalb des dreimonatigen Zeitraumes zwischen beiden
Arten die mittleren Eisummen verglichen, wobei die Mittelwerte je Probenwoche paarweise
dargestellt sind. Auch hier ist insgesamt eine wahrscheinlich klimatisch bedingte Reduktion in
der 2. Saison nachzuweisen, die fiir beide Spezies gilt.

Wihrend jedoch bei N. vitripennis, vermutlich klimatisch bedingt, die meisten Mittelwerte der
2. Saison signifikant unter den entsprechenden der 1. Saison liegen (vgl. Abb. 17), so ist dies
bei D. cavus nur in 3 von 13 Wochen der Fall. In der 3. Augustwoche wurde ein signifikant
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hoherer Wert als 1999 erreicht (vgl. Abb. 18). Dies weist auf mogliche Unterschiede der
artspezifischen Potenzen und Optima hinsichtlich des abiotischen Faktors Temperatur hin.
Zusammenfassend 148t sich feststellen, dal die wichtigsten Resultate aus der ersten Saison
durch die zweite Saison verifizierbar sind. Von den phinologischen Artunterschieden
abgesehen, die eine zeitliche Inkoinzidenz andeuten, unterstreichen die Ergebnisse stets die
folgenden Kernaussagen:

N. vitripennis-Weibchen durchsuchen das gesamte Nest intensiv auf Wirtspuparien hin,
weiten also ihre Wirtssuche und die daran gekoppelte rdumliche Dispersion auch in die Tiefe
des Nistmaterials hinein aus. Coevolutive Anpassungen an die Biologie ihrer Hauptwirte,
Puppen der Protocalliphora-Arten, sind vermutlich hierfiir ausschlaggebend. Von
volumingseren, hohen Nestern werden N. vitripennis-Weibchen deutlicher angezogen als von
kleineren, flachen Nestern. Dies mag an der anzunehmenden schwicheren olfaktorischen
Lockwirkung der kleineren Nester liegen. Ebenso werden offenbar, aus denselben Griinden,
frische Nester hdufiger besiedelt als alte, mindestens aus dem Vorjahr stammende.

D. cavus-Weibchen beschrinken ihre Wirtssuche und Dispersion im Nest eher auf die
Oberfliche bzw. Nestperipherie. In die Tiefe des Nistmaterials wird deutlich seltener
eingedrungen als von N. vitripennis. Dieser Artunterschied besteht vornehmlich in der ersten
Saisonhilfte, wenn der extrinsische Konkurrenzdruck am hdochsten ist. In der 2. Saisonhélfte
(Hoch- und Spétsommer), wenn die Aktivitdt von N. vitripennis stark reduziert ist, fallt der
Unterschied zwischen den Probenlagen bei D. cavus weniger ausgeprigt aus. Griinde hierfiir
konnten eine erhohte Individuendichte und daraufhin eine zunehmende Migration der
D. cavus-Weibchen in das Nistmaterial sein, was vielleicht klimatisch oder durch
Erfahrungseffekte unterstiitzt wird. Olfaktorisch zu begriindende Unterschiede zwischen den
Nestklassen und dem Alter der Nester werden bei D. cavus nicht offenbar. Die im
Nistmaterial verborgenen Proben wurden in den volumindseren Nestern jedoch seltener
gefunden als in den flacheren, leichter zu durchdringenden Nestern.
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4.3. Laborexperiment zur Wirtssuche in verschiedenen Tiefenstufen und Substraten
4.3.1. Haufigkeitsvergleiche hinsichtlich der Schlupfereignisse

Der Gesamtanteil erfolgreich parasitierter Wirtspuppen lag in diesem Versuch mit 78,5 %
hoch. Der von der Auswertung ausgeschlossene Anteil der Wirtsindividuen von 21,5 %
umfalBlt entweder verfriiht und ohne nachweisbare Parasitierung abgestorbene Fliegenpuppen
sowie Puparien inkl. nicht determinierbarer Relikte von Larven oder geschliipfte Fliegen.
Tab. 19 belegt die regelmiBige Verteilung der 1060 erfolgreich parasitierten Puppen sowohl
auf die drei vertikalen Schichten als auch auf die drei verwendeten Substrate. Es zeigt sich,
daB3 unter Vernachlissigung des Artunterschiedes die Parameter Tiefe und Substrat insgesamt
keinen signifikanten Einflul auf den generellen Parasitierungserfolg haben.

Werden die prozentualen Anteile der Schlupfereignisse betrachtet, so ist der dufBlerst grof3e
Prozentsatz (ca. 88 %) der ausschlieBlichen Parasitierungen durch N. vitripennis offenkundig.
Die Anteile der lediglich von D. cavus erfolgreich parasitierten Puppen (ca. 5 %) bzw. der
Puparien, aus denen Imagines beider Arten nach Multiparasitismus schliipften (ca. 7 %),
fallen in Relation dazu nur sehr gering aus. Unter der Bedingung der gleichzeitigen
interspezifischen Konkurrenz dominiert N. vitripennis also ausgesprochen deutlich iiber
D. cavus, was eigene, frithere Versuche bestétigt (Schlein 1998). Dort wurden beide Arten
jedoch in Petrischalen mit jeweils einem Weibchen fiir 1-3 Tage auf eine einzelne Wirtspuppe
angesetzt. In der so erzielten Gesamtstichprobe von 137 Puparien, aus denen Imagines
schliipften, dominierte ebenfalls N. vitripennis iber D. cavus (ca. 52 % N.v. allein, ca. 33 %
D.c. allein, ca. 15 % beide). In dem Versuch war jedoch die erzwungene Konfrontation beider
Arten sehr hoch, und es waren keine Moglichkeiten zur vertikalen Dispersion oder fiir anderes
rdaumliches Ausweichverhalten gegeben. Dies war jedoch im vorliegenden Experiment der
Fall. Erstens war das Volumen der verwendeten Glasbecken um ein Vielfaches grofer und
daher einem Nistkasten vergleichbarer als das der Petrischalen. Zweitens war durch den
Einsatz der Vogelnester bzw. der Spine und die Verteilung der Wirte auf drei vertikale
Ebenen die Moglichkeit zur rdumlichen Konkurrenzminderung (durch unterschiedliche
Nutzung des Habitates) eher gegeben. Diesen rdumlichen Vorteil scheint N. vitripennis
weitaus mehr zu nutzen, denn sie hat im Vergleich zu D. cavus eine um ca. 36 % gesteigerte
Parasitierungsrate, wenn der Versuch in Glasbecken zu dem fritheren in Petrischalen in
Relation gesetzt wird. Die ,,Konkurrenzfahigkeit der polyphagen Art scheint hier dagegen
stark eingeschrankt. Im Folgenden mufl dies, bei Trennung nach Tiefenstufen, nach
Substraten und den beiden Faktoren in Kombination, beziiglich der genauen Ursachen
diskutiert werden.

Zunidchst wird nur der Aspekt Tiefe betrachtet. Unter Anwesenheit der Konkurrenzart
parasitierten die N. vitripennis-Weibchen erfolgreich mehr diejenigen Wirte, die tief im
Substrat verborgen waren, wihrend bei D. cavus ein gegenteiliges Haufigkeitsverhéltnis
vorliegt (vgl. Abb. 19). Es 146t sich also auf eine generell an der Oberfliche lokalisierte
Wirtssuche und Aktivitit bei D. cavus schlieBen, wihrend die N. vitripennis-Weibchen bei
threr Wirtssuche héufig viel tiefer in das jeweilige Substrat vordringen.
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Ob aber der festgestellte Haufigkeitsunterschied zwischen der Oberfliche und den beiden
Tiefenschichten bei N. vitripennis auf dem experimentell erzeugten stirkeren extrinsischen
Konkurrenzdruck an der Oberfldche basiert oder aber eine generell in die Tiefe verlagerte
Wirtssuche als Artcharakteristikum aufzeigt, wird an spdterer Stelle mit Hilfe des
Kontrollansatzes geklart.

Die Unterschiede beziiglich der Dispersion wéhrend der Wirtssuche wirken sich auch auf die
Anzahl der multiparasitierten Puppen aus. Letztere ist an der Oberfliche, wo die
Konfrontation der Weibchen beider Arten offensichtlich am hdufigsten auftrat, signifikant
hoher als im Nistmaterial. Innerhalb des Nistmaterials ist also der extrinsische
Konkurrenzdruck im Vergleich zur Oberfliche offenbar deutlich geringer. Somit wird durch
das Vordringen der N. vitripennis-Weibchen ins Nistmaterial eine hohere Parasitierungsrate
ermoglicht, die bei ausschlieBlichem Angebot der Wirtsindividuen an der Oberfliche nicht
gegeben wire.

Nachdem dieser Artunterschied bzgl. der Tiefendispersion aufgedeckt ist, gilt es, einen
Vergleich zwischen den drei Substraten zu ziehen (Abb. 20). Als wichtigstes Resultat ist hier
zu nennen, dal N. vitripennis hdufiger aus Puparien vom besonders dichten Sperlingsnest
schliipfte als aus Puparien, die in Spidnen angeboten wurden. Bei D. cavus verhilt es sich
jedoch umgekehrt: Hier trat das Schlupfereignis bei Puparien aus Spénen hiufiger ein als bei
denjenigen aus beiden Nesttypen. Auch lag die Zahl der Puparien mit Multiparasitismus in
Spénen hoher als in einem der beiden Nesttypen, wenn auch wegen der geringen
Stichprobengréflen nicht signifikant. Es 148t sich also festhalten, dafl bei alleiniger
Betrachtung des Materialfaktors hinsichtlich der Anzahl parasitierter Wirte ein relativer
,Vorteil” fiir N. vitripennis in den Vogelnestern und fiir D. cavus in Spanen besteht. Hierbei
darf allerdings nicht die generelle, sehr extreme Dominanz von N. vitripennis auch in Spénen
vergessen werden. Die Struktur und Dichte der Substrate muB3 also EinfluB auf den
Parasitierungserfolg beider Arten ausiiben. Dieser generelle Aussage kann nur exakt
analysiert werden, wenn die Faktoren Tiefe und Substrat gleichzeitige Beriicksichtigung
finden (vgl. Abb. 21-24).

Wie die Werte in Tab. 20 und die zugehdrigen statistischen Vergleiche aufzeigen, besteht der
eben genannte Substrateinfluf} signifikant lediglich an der Oberfliche und (schon geringer) in
2,5 cm Tiefe, nicht mehr jedoch in 5 cm Tiefe. An der Oberfliche werden von D. cavus die
meisten Wirte im Spidnesubstrat primér- und multiparasitiert, wahrend zwischen den
Nesttypen hier kein nennenswerter Unterschied besteht (vgl. Tab. 20 und Abb. 23). D. cavus-
Weibchen finden somit sogar die oberflichlich gelegenen Puparien in den Nestmulden
seltener als die an der Spineoberfliche bloBliegenden. Die Spéine bildeten eine ebene,
ungewOlbte und sehr gleichférmige Oberfldchenstruktur. Auf dieser Fliche fillt es den
D. cavus-Weibchen offenbar leichter, auf die Puparien zu stolen bzw. sie auch visuell
auszumachen. Ferner konnte sein, dafl die olfaktorische Wahrnehmung der Wirtspuparien
durch D. cavus inmitten des intensiven Eigengeruchs der Nestmaterialien erschwert wird;
vielleicht wird der puparieneigene Geruch vom Nistmaterial {iberdeckt. Fiir diese Hypothese
sprechen auch Befunde in 4.4.3.. N. vitripennis dagegen schliipfte an der Spaneoberflache aus
deutlich weniger Puparien als in den Nestmulden, wobei besonders der Unterschied zum
Sperlingsnest auffallig ist (Tab. 20, Abb. 22). Ob dies am Material selbst liegt oder an dem
hoheren Konkurrenzdruck an der Spianeoberfldche, wird spiter diskutiert.
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In 2,5 cm sowie 5 cm Tiefe nimmt die Anzahl der von D. cavus primir- und multiparasitierten
Wirtspuppen auf nur wenige Fille ab; die hochsten Werte sind in diesen Schichten wiederum
im Substrat Spdne zu finden (vgl. Abb. 23 und 24). Der extrinsische, interspezifische
Konkurrenzdruck und die Wahrscheinlichkeit fiir Multiparasitismus sind also generell an der
Oberfliche am groBten. Sie sind ebenfalls groBer bei den Spénen im Vergleich zum
Nistmaterial, was sich besonders an der Oberflache auswirkt (vgl. Abb. 24). Hieraus kann
geschlossen werden, dall der Parasitierungserfolg von D. cavus (und daher wohl auch ihre
Wirtssuche) im Spénematerial begiinstigt wird. Ob dies allein durch die physischen
Materialeigenschaften (Dichte, Porositdt, Oberflachenstruktur) oder auch chemische
Unterschiede bei der Olfaktion begriindet ist, kann nicht genau bestimmt werden. Die vorher
aufgedeckten Artunterschiede beziiglich der (monospezifischen) Schlupfhiufigkeiten werden
verstdndlicherweise abgeschwicht, wenn die Puparien mit Multiparasitismus hinzugezihlt
werden (vgl. Abb. 25).

4.3.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis
4.3.2.1. Mittlere Schlupfraten von N. vitripennis bei interspezifischer Konkurrenz

Erfolgt anstatt der Auswertung der absoluten Héufigkeiten diejenige der mittleren
Schlupfraten pro Wirtspuparium, so kdnnen die vorher getroffenen Aussagen bestitigt und
noch detaillierter interpretiert werden. Zunéchst ist der Einflul der Tiefenstufung auf die
Schlupfraten unter separater Betrachtung der Substrate zu diskutieren. An der Oberflidche
waren die Schlupfraten, sowohl fiir die N. vitripennis-Imagines insgesamt als auch fiir die
getrennten Geschlechter, im Vergleich zu den beiden Tiefenschichten stets deutlich reduziert
(vgl. Abb. 26-28). Dies ist wiederum mit dem dort erhohten extrinsischen und intrinsischen
Konkurrenzdruck durch D. cavus zu erklaren, der dann in den Tiefenstufen abnimmt, so daf}
dort flir N. vitripennis hohere durchschnittliche Schlupfraten moglich sind.

Wird danach umgekehrt der EinfluB der Substrate auf die Schlupfraten separat fiir jede
Tiefenschicht betrachtet, so ist zu erkennen, daB3 sich die Mittelwerte stets signifikant an der
Oberfldache unterscheiden. Wie die Abb. 26-28 im Vergleich demonstrieren, ist dies mit der
Reduktion der Schlupfraten an der Spaneoberfliche zu begriinden, ebenfalls bedingt durch
den hoheren Konkurrenzdruck in diesem Substrat. Die Einzelvergleiche bestétigen, dal} die
Differenzen zwischen Nestern und Spédnen stets am schwersten wiegen, wihrend sich
Sperlings- und Meisennester nicht unterschiedlich auf die Schlupfraten auswirken. Aulerdem
ist ersichtlich, daB3 die Diskrepanz zwischen Sperlingsnest und Spéanen grofer ist als zwischen
Meisennest und Spinen. Dieser Substratfaktor wirkt sich wiederum auf die Ménnchen stiarker
aus als auf die Weibchen, was auf die Einfliisse des Super- und Multiparasitismus
zuriickgefiihrt werden kann (vgl. 4.3.2.2.). Letzteres wird auch in der Varianzanalyse (vgl.
Tab. 21) deutlich. Zunéchst zeigt sich darin, daf} sich der Tiefenfaktor auf die Schlupfraten
von N. vitripennis, sowohl insgesamt als auch nach Geschlechtern getrennt, hochst signifikant
ausgewirkt hat. Diese Raten werden also durch den hoheren Konkurrenzdruck an der
Oberflache limitiert, konnten sich aber in den Tiefen, wo der Einflu3 von D. cavus nachlaft,
starker entfalten. Der Substratfaktor wird lediglich fiir die Imagines insgesamt und die
Minnchen signifikant, nicht jedoch fiir die Weibchen (s.0.).
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Die Wechselwirkung zwischen Tiefe und Substrat ist nicht signifikant, d.h. der Faktor Tiefe
(bzw. Substrat) wirkt sich in allen Subtraten (bzw. Tiefen) gleichermafBlen auf die mittleren
Schlupfraten von Imagines, Ménnchen und Weibchen aus.

Wie Abb. 29 zu entnehmen ist, war die mittlere Anzahl abgestorbener Jungstadien von
N. vitripennis in multiparasitierten Puparien stets signifikant hoher als in den allein genutzten
Wirten. Dies bestitigt dltere Erkenntnisse, nach denen die polyphagen Larven von D. cavus
bei Multiparasitismus die N. vitripennis-Larven und Jungpuppen rduberisch angreifen und
aussaugen (vgl. 4.1.3.). Fiir die Tiefenstufen relevant sind aber auch die Einzelvergleiche
innerhalb der Schlupfereignisse. Hier resultieren Signifikanzen nur fiir die Puparien, aus
denen N. vitripennis allein schliipfte. In den Puparien an der Oberfliche fanden sich
durchschnittlich signifikant mehr tote Jungstadien als in denjenigen im Nistmaterial beider
Stufen. Dies zeigt an, daB3 der letale EinfluB3 von D. cavus, der an der Oberfliche stérker ist als
im Nistmaterial, sich auch dann manifestiert, wenn die polyphage Art selbst gar keinen
Parasitierungserfolg erreicht. Dies mag einerseits durch intrinsischen Wettkampf, bei dem die
D. cavus-Larven aber verfriiht abstarben und spéter nicht mehr zu registrieren waren,
zustande kommen, andererseits aber auch durch schidliche Wirkungen des Anstichs der
D. cavus-Weibchen auf die N. vitripennis-Jungstadien. Fiir das Gift von N. vitripennis ist eine
toxische Wirkung auf andere Insektenarten nachgewiesen (Rivers et al. 1993); fiir D. cavus
kann Ahnliches vermutet werden. Deutlich manifestiert sich auf jeden Fall der stirkere
Konkurrenzdruck an der Oberfldche auch anhand der larvalen bzw. pupalen Mortalitdt von
N. vitripennis.

4.3.2.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von N. vitripennis zwischen Konkurrenz-
und Kontrollansatz

Wird der Kontrollansatz, in dem lediglich N. vitripennis aktiv war, zum Vergleich
herangezogen, so ergeben sich ohne Beriicksichtigung der Tiefen- und Substratfaktoren
signifikante Unterschiede zwischen den Geschlechtern (vgl. Abb. 30): Insgesamt wurde die
mittlere Schlupfrate der Weibchen pro Wirtspuparium im Konkurrenzansatz mit D. cavus
reduziert. Die mittlere Schlupfrate der Minnchen liegt hier allerdings hdher als im
Kontrollansatz. Da die Geschlechter somit gegenldaufige Tendenzen zeigen, ergibt sich fiir die
Rate der Imagines insgesamt keine Signifikanz. Fiir dieses Ergebnis sollen zwei mogliche
Ursachen genannt werden: Die weiblichen Larven und Puppen von N. vitripennis werden
einerseits durch den intrinsischen Wettkampf mit den D. cavus-Larven im stidrkeren Ausmal
abgetdtet als die ménnlichen Jungstadien, weil erstere eine ldngere Entwicklungszeit
aufweisen sowie groBer und zahlreicher sind, was ihre Angreifbarkeit erhoht. Dies deutete
sich experimentell bereits friiher an (Schlein 1998). N. vitripennis-Weibchen vermdogen
andererseits, eine aktive Geschlechtsdeterminierung bei der Eiablage vorzunehmen.
Insbesondere bei intraspezifisch vorparasitierten Wirtsindividuen, also bei hohem Grad von
Superparasitismus, und anderen ungiinstigen Vorbedingungen werden vermehrt Mannchen
produziert (Wylie 1965a; Wylie 1973; Holmes 1972; Vinson & Iwantsch 1980; Werren 1984;
King & Skinner 1991; King 1993; King et al. 1995).
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Flanagan et al. (1998) zeigen sogar auf, dall der Anteil produzierter Mannchen pro Weibchen
positiv mit der Korpergrofle eines anderen, um die Wirtspuppen im ,,patch® konkurrierenden
Weibchens korreliert. Ein Weibchen reguliert also aktiv den Anteil von Ménnchen, die bei
Superparasitismus  hinsichtlich der Uberlebenschance bevorteilt sind, an der
Nachkommenschaft ihrer Eiproduktion als Folge der Einschitzung einer anwesenden
Artgenossin. Das Weibchen besitzt nicht nur ,,self knowledge®, sondern auch ,,complete
knowledge* 1iiber das Potential der Eiablageproduktion anwesender, arteigener
Konkurrentinnen. Denkbar wire, dal auch die Anwesenheit von artfremden Weibchen
bemerkt und ethologisch reflektiert wird. Im vorliegenden Falle wéren die D. cavus-Weibchen
besonders an der Oberfliche zu registrieren. Darauthin wiirde sich die Eiablage der
N. vitripennis-Weibchen als aktive Ausweichstrategie eher ins Nistmaterial verlagern, wo ein
geringerer Konkurrenzdruck herrscht.

Insofern konnte der im Mischansatz gegebene Konkurrenzdruck auch die erhohte Produktion
von minnlichen Nachkommen auslosen, da diese eine hohere Uberlebenschance bei
Multiparasitismus haben. Fiir das Artpaar Muscidifurax zaraptor Kogan & Legner und
Urolepis rufipes (Pteromalidae) konnten Pawson et al. (1987) allerdings keine Verdnderung
der Geschlechterverhdltnisse unter synchroner interspezifischer Konkurrenz feststellen,
obwohl die durchschnittlichen Schlupfraten beider Arten insgesamt reduziert wurden.

In den Abb. 31-33 findet eine Trennung der Daten nach Tiefen- und Substratkategorien statt.
Die Schlupfraten der N. vitripennis-Weibchen pro Puparium (vgl. Abb. 33) seien zunéchst
diskutiert. Hier fallen die Mittelwerte an der Oberfliche bei allen drei Substraten im
Konkurrenzansatz stets signifikant geringer aus als im Kontrollansatz. Von den Spénen in
2,5 cm Tiefe abgesehen, resultieren jedoch nie Unterschiede innerhalb des Materials. Da die
Weibchen den groften Anteil der Nachkommen pro Puparium ausmachen, spiegelt sich hier
der limitierende EinfluB3 der Konkurrenz mit D. cavus am deutlichsten wider, und zwar
nahezu nur an der Oberfldche. Wie gezeigt wurde, ist dort die Aktivitdt des Konkurrenten am
hochsten. Besonders groB ist die Diskrepanz wiederum bei den Spénen, so dal der Mittelwert
im Konkurrenzansatz sogar noch in 2,5 cm Tiefe signifikant geringer ist als der im
ungestorten Ansatz. Dies weist auch indirekt darauf hin, daB D. cavus im Fremdsubstrat
Vorteile genof3 und hier auch vermehrt in die Tiefe eindrang, mit erhdhter Schadwirkung auf
den Reproduktionserfolg von N. vitripennis.

Werden nun die Schlupfraten der Ménnchen betrachtet (vgl. Abb. 32), so wird der zuvor
geschilderte gegenldufige Aspekt offenbar. Hier ist der Mittelwert fiir den Konkurrenzansatz
im Nistmaterial stets signifikant hoher als der fiir den Kontrollansatz, wéihrend an der
Oberfldche kein Unterschied resultiert.

Unter Konkurrenzdruck werden innerhalb des Nistmaterials also signifikant mehr Médnnchen
produziert als an der Oberflache. Dieses interessante, von den Schlupfraten der Weibchen
abweichende Resultat ist durch extrinsische Ausweichmechanismen zu erklédren:
Aufgrund des starken Konkurrenzdruckes an der Oberfliche, wo der Grad bzw. das Risiko
von Multiparasitismus hoch war, verlagerte sich die Eiablagekapazitit der N. vitripennis-
Weibchen ins Nistmaterial hinein. Dort wurde daher der Grad an Superparasitismus erhoht, da
sich die Weibchen die limitiertere Ressource in 2,5 cm und 5 cm Tiefe teilen muften.
Starkerer Superparasitismus im Nistmaterial ist hier quasi der Preis flir vielleicht aktiv
vermiedenen Multiparasitismus an der Oberflidche.
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Superparasitismus fiihrt auch bei anderen Vertretern der Pteromalidae zur Vergroferung des
prozentualen Anteils an ménnlichen Nachkommen (Pawson et al. 1987). Wie schon anhand
der Literatur belegt wurde, wird bei N. vitripennis der Méannchenanteil pro Wirtspuppe auch
als Folge von aktiver Geschlechtsdeterminierung der Weibchen, im Zuge der Eiablage auf
intraspezifisch vorparasitierte Wirte, erhdht. Die Uberlebensrate minnlicher Nachkommen ist
bei hohem larvalen intraspezifischen Konkurrenzdruck groBer (geringere Korpergrofle,
schnellere Entwicklung etc.; Wen et al. 1994; Wen & Brower 1995). Somit resultieren in den
Tiefenschichten im Mischansatz durch extrinsische Ausweichprozesse hohere Raten fiir die
Mainnchen, was im monospezifischen Kontrollansatz nicht der Fall ist (vgl. Abb. 32 und 41).
Als Folge dieser kontrdren Verhiltnisse beziiglich der Geschlechter stellen sich die
Unterschiede fiir die Schlupfraten der Imagines insgesamt an der Oberflidche (vgl. Abb. 31)
nicht derart deutlich dar wie fiir die der Weibchen separat (Abb. 33). Die Grundtendenzen
stimmen jedoch damit tiberein. Die Reduktion der Schlupfrate an der Oberfliche im
Mischansatz ist aber nur im Meisennest und auf den Spinen signifikant. Dafiir ergeben sich
nun, unter Beriicksichtigung beider Geschlechter, im Feldsperlingsnest in 2,5 cm sowie in
5 cm Tiefe signifikante Unterschiede zwischen den Ansidtzen (vgl. Abb. 35, 39, 40): Die
Werte fiir den Mischansatz sind im Nistmaterial deutlich hoher als die entsprechenden fiir den
Kontrollansatz. Tendenziell ist dies auch im Meisennest der Fall (vgl. Abb. 36).

Hierfiir konnen ebenfalls extrinsische, aktive Ausweichmechanismen verantwortlich sein:
Der hohere Konkurrenzdruck in der Nestmulde 1483t den Grad von Superparasitismus im Nest
ansteigen. Die Reproduktionskapazitit der 5 Weibchen, beim Kontrollansatz vertikal sehr
ausgeglichen, wird unter interspezifischem Druck von der Oberfliache in die Tiefe verlagert.
Dies manifestiert sich signifikant im Sperlingsnest, wo der Tiefenbereich offenbar besonders
gut vor D. cavus abgeschirmt war. In den Spédnen, wo D. cavus auch in tieferen Bereichen
hohere Parasitierungsraten erreichte, ist diese Auswirkung extrinsischen Ausweichverhaltens
jedoch nicht mehr zu registrieren (vgl. Abb. 37, Abb. 39-40).

Der vor allem an der Oberfliche limitierende Einflu von D. cavus wirkt sich auf die
Geschlechter unterschiedlich aus. Die Verminderung der Schlupfrate an der Oberflache durch
letale Interferenz gilt besonders fiir die Weibchen. Die durchschnittliche Erhéhung der
Schlupfraten in den Tiefenschichten gilt fiir die Anzahl schliipfender Médnnchen, da erhdhter
Superparasitismus vorrangig den Prozentsatz der méannlichen Nachkommen fordert. Bei
simultaner Konkurrenz wirken intrinsische Mechanismen also auf die weiblichen, extrinsische
auf die ménnlichen Nachkommen ein. Da sich der Geschlechterunterschied im
Feldsperlingsnest am deutlichsten manifestiert, werden die Mittelwerte aus beiden Ansétzen
fiir Minnchen und Weibchen exemplarisch nur in diesem Substrat gegeniibergestellt (vgl.
Abb. 41 und Abb. 42). In den Spédnen werden diese Unterschiede undeutlicher, weil D. cavus
hier auch relativ hdufiger in die Tiefe des Substrates eindringt. Die Ergebnisse im Substrat
Meisennest wiren zwischen den genannten einzuordnen.

Bei Betrachtung der mittleren Rate abgestorbener Jungstadien von N. vitripennis (Abb. 34)
wird offenbar, daf} diese insgesamt im Mischansatz signifikant hoher ist als im ungestorten
Kontrollansatz. Das Ergebnis entspricht der Erwartung und ist vermutlich einer erhdhten
Mortalitit durch Interferenz mit den fakultativ rduberischen D. cavus-Larven zuzuschreiben.
Dies gilt fiir alle drei Schichten. Besonders grof3 ist allerdings die Diskrepanz an der
Oberfldche, wo der Konkurrenzdruck und Grad an Multiparasitismus am hochsten waren.
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Ahnliche Studien zur interspezifischen Konkurrenz von Parasitoiden, die divergierende
intrinsische und extrinsische Dominanzen aufzeigen, liegen z.B. von van Strien-van Liempt
(1983), O'Neil & Cate (1985), Steinberg et al. (1987), Bai & Mackauer (1991), van Alebeek
et al. (1993), Wen et al. (1994), Ryoo et al. (1996), de Moraes et al. (1999) und Collier &
Hunter (2001) vor. Dabei besitzt diejenige Spezies, welche bei larvaler Interferenz unterlegen
ist (wie hier M. vitripennis), meist eine hohere extrinsische Fitness, z.B. hinsichtlich der
Sucheffizienz und Parasitierungsraten. Sie erkennt auch hédufig besser artfremde Stadien im
jeweiligen Wirtsindividuum, so dafl der Anstich verweigert wird. Die Entscheidung zur
Eiablage richtet sich dabei oft nach den Uberlebenschancen der Nachkommen bei
Multiparasitismus (Bai & Mackauer 1991). Da diese Chancen beim vorliegenden Artpaar fiir
N. vitripennis verringert sind, konnte auch eine partielle Verweigerung oder Reduktion der
Eiablage an den Oberfldchenpuppen, also nicht ausschlielich die erhdhte Mortalitét, fiir die
dort geringeren Schlupfraten mitverantwortlich sein. Auf diesen Punkt wird noch eingegangen
(vgl. 4.3.5.).

Die Varianzanalyse liefert keine Signifikanzen fiir die Haupteffekte Ansatz und Substrat. Dal}
sich die Ansédtze insgesamt erst bei Geschlechtertrennung unterscheiden (vgl. Tab. 22), wurde
bereits diskutiert. Fiir das Substrat ergibt sich erst in Kombination mit dem Ansatz eine
Signifikanz. Die Varianzanalyse deckt ndmlich zwei hochst signifikante Wechselwirkungen
fiir die Imagines insgesamt auf, die wie folgt zu interpretieren sind:

a) Ansatz — Tiefe: Der Faktor Ansatz wirkt sich auf die Gesamtschlupfrate von N. vitripennis
unterschiedlich aus, je nachdem, um welche Tiefe es sich handelt. Abb. 35-37 zeigen, dal} der
Konkurrenzansatz lediglich unter der Oberflichenbedingung eine bedeutsame Reduktion der
Schlupfrate zur Folge hat. Dieser spezifische Effekt tritt in allen Substraten auf.

b) Ansatz — Substrat: Der Faktor Ansatz wirkt sich auf die Gesamtschlupfrate von
N. vitripennis unterschiedlich aus, je nachdem, um welches Substrat es sich handelt.
Abb. 38-40 demonstrieren, daBl der Konkurrenzansatz nur unter der Bedingung des
Spéanesubstrates zu einer Verringerung der Schlupfrate fiihrt, mehr oder weniger in allen
Tiefen. Die Effekte des Nistmaterials von Feldsperling und Meisen gehen in unterschiedliche
Richtungen, je nach Tiefenstufe. Die Wechselwirkung zwischen Ansatz-Substrat-Tiefe hat
sich aber statistisch als nicht bedeutsam herausgestellt.

AuBlerdem wurden dreifaktorielle Varianzanalysen filir beide Geschlechter separat
durchgefiihrt (vgl. Tab. 22). In den Ergebnissen werden die bereits diskutierten intrinsischen
und extrinsischen Mechanismen unter Konkurrenz mit D. cavus widergespiegelt.

Nur fiir die Weibchen ist die Wechselwirkung Ansatz — Substrat signifikant, die wie oben
fiir die Imagines insgesamt zu interpretieren ist.



Diskussion 103

4.3.3. Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus
4.3.3.1. Mittlere Schlupfraten von D. cavus bei interspezifischer Konkurrenz

Bei Betrachtung der mittleren Schlupfraten pro Wirtspuppe von D. cavus, getrennt nach
Tiefenstufen und Substraten (vgl. Abb. 43), ergeben sich keine signifikanten Unterschiede
wie bei N. vitripennis. Wiahrend dort die Werte aus Oberflichenpuparien stets signifikant
reduziert waren (durch den limitierenden EinfluB der Konkurrenz), so sind fiir D. cavus
statistisch gestiitzte Aussagen nur innerhalb des Substrates Spéne zu treffen. Im Falle der
Spéne liegt die mittlere Schlupfrate an der Oberfliche hoher als in den Tiefenschichten, was
anhand der vorigen Erkenntnisse plausibel ist. Signifikant ist jedoch nur die Differenz zu
2,5 cm Tiefe. Die Varianzanalyse ergibt keine Signifikanzen. Dies zeigt an, dafl die Anzahl
produzierter Nachkommen pro Puppe bei D. cavus weder von der Tiefenlage des Wirtes, noch
von dem Substrat beeinflut wird. Wahrend, wie schon gezeigt wurde, die Haufigkeit der
Parasitierung von D. cavus sehr wohl von Tiefe und Substrat mitbestimmt wird, ndmlich
zugunsten der Oberfldche bzw. der Spéne, so wirken sich diese Vorteile nicht mehr bei der
Belegung der Puppen aus, wenn diese erst einmal gefunden sind. Zwei Faktoren, die bei
N. vitripennis besonders an der Oberfliche limitierend auf die mittleren Schlupfraten
einwirken, bleiben offenbar im Falle von D. cavus aus:

Dies sind zum einen die intrinsischen Verluste an Nachkommen durch letale Interferenz bei
Multiparasitismus, zum anderen das extrinsische, aktive Ausweichverhalten in das
Nistmaterial hinein, um den schadlichen Konkurrenzdruck an der Oberfliche abzumildern.
Schon in fritheren Versuchen (vgl. 4.1.3.) wurde aufgezeigt, da3 N. vitripennis-Larven nicht
direkt (durch physische Angriffe) auf die Jungstadien von D. cavus einwirken konnen. Dies
entspricht auch dlteren Befunden bei Multiparasitismus mit anderen Spezies (Wylie 1972).
Sie sind also den polyphagen D. cavus-Larven, die fakultativ rduberisch sind, in dieser
Hinsicht unterlegen. Insofern besteht fiir die D. cavus-Weibchen keine Notwendigkeit, vor
dem Konkurrenten bzw. dem Risiko von Multiparasitismus in tiefere Schichten auszuweichen
oder aber die artfremden Jungstadien im Wirt vor der Eiablage sensibel zu erkennen, um
Multiparasitismus aktiv zu vermeiden. Letzteres ist nur bei Parasitoidenarten zu erwarten,
deren Uberlebenschancen bei Interferenz mit den Larven anderer Spezies sehr gering sind
(van Strien-van Liempt & van Alphen 1981).

4.3.3.2. Vergleich der mittleren Schlupfraten von D. cavus zwischen Konkurrenz- und
Kontrollansatz

Zunéchst ist erstaunlich, dal3 D. cavus innerhalb des Kontrollansatzes, in dem die effizientere
N. vitripennis ausgeschlossen war, lediglich ca. 18 % der angebotenen Puppen erfolgreich
nutzte; im Konkurrenzansatz sind dies ca. 12 % (inkl. Puppen mit Multiparasitismus).
Die Differenz von ca. 6 % ist bemerkenswert gering. Insofern laBt sich behaupten, dal3
D. cavus das Angebot von 15 C. vomitoria-Puppen pro Becken allgemein nur sehr suboptimal
auszunutzen vermag. Dies ist begriindet durch eine geringere Wirtsgruppenbindung im
Vergleich zu N. vitripennis und das Unvermogen, sdmtliche Substratschichten erfolgreich
nach den Wirten zu durchsuchen, besonders in den Vogelnestern.
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Die Prisenz eines beziiglich der Wirtssuche und Parasitierungsleistung effizienteren
Konkurrenten ist hierbei offenbar nur wenig ausschlaggebend. Allerdings wird beim
Vergleich der Ansdtze (vgl. Abb.44), noch ohne Trennung nach Substrat- und
Tiefenkategorien, die Reduktion der mittleren Schlupfraten pro Puparium im Mischansatz als
Folge der Konkurrenz mit M. vitripennis aufgezeigt. Dies gilt allerdings nicht fiir die
Minnchen, deren sehr niedrige Mittelwerte wenig beeinflubar sind. Das Ergebnis ist
naheliegend, da im Mischansatz aus mehr als 50 % der beriicksichtigten Puparien ebenfalls
N. vitripennis-Imagines nach Multiparasitismus schliipften. Insofern war aufgrund der
Ressourcenteilung auch die Rate an (weiblichen) Nachkommen von D. cavus reduziert. Eine
indirekt wirkende, asymmetrische Ausbeutungskonkurrenz zugunsten der effizienten, streng
dipterophagen Art ist hier ausschlaggebend. Dal3 die polyphage Art auch Einbuflen zu
erleiden hat, beweist auflerdem, dal sie die Jungstadien von N. vitripennis im
Konkurrenzansatz nicht hyperparasitisch bzw. rduberisch derart alternativ ausnutzen kann,
dal3 der Verlust beziiglich der Primérressource, d.h. der Fliegenpuppe, damit anndhernd zu
kompensieren wire. Dies bestitigen frithere Erkenntnisse (vgl. 4.1.3.). Bei Berlicksichtigung
der Tiefenstufen und Substrate (Abb. 45 und 46) wird zundchst deutlich, dal im
Kontrollansatz einige Kategorien leer blieben, ndmlich beide Tiefenstufen im Sperlingsnest
sowie die 5 cm-Tiefenstufe im Meisennest. Hingegen gab es bei den Spinen in allen
Schichten Parasitierungsfille.

Hierin zeigt sich erneut, dal das Vordringen ins Nistmaterial, besonders in das dichte
Feldsperlingsnest, fiir D. cavus erschwert ist. In den Spénen jedoch gelingt es ihr entweder
materialbedingt leichter, oder die im Substrat verborgenen Puparien konnen hier von der
Oberflache aus olfaktorisch besser lokalisiert werden. Der Eigengeruch der Wirte wird
moglicherweise in den Vogelnestern vom Duft des Nistmaterials tiberdeckt (vgl. 4.4.3), ist
jedoch fiir die D. cavus-Weibchen auf den ,,geruchsneutralen” Spénen eventuell leichter zu
registrieren. Beim Konkurrenzansatz sind alle 9 Kategorien mit Mittelwerten besetzt, da die
Gesamtstichprobe hier dreimal groBer war und es somit auch in den Tiefenschichten der
Nester vereinzelte Félle gab. Bei allen signifikanten Differenzen im Einzelvergleich (vgl.
S.51) liegt der Mittelwert fiir den Kontrollansatz hoéher als derjenige fiir den
Konkurrenzansatz (Abb. 45 und 46). Die Griinde dafiir wurden eben genannt.

Die zweifaktoriellen Varianzanalysen (Tab. 23) ergeben keine Signifikanzen flir die nur sehr
geringen Schlupfraten der Ménnchen. Offenbar werden sie durch die Ressourcenteilung mit
N. vitripennis nicht beeintrachtigt. Hingegen wird der Faktor Ansatz fiir die Imagines und
Weibchen stets signifikant, was schon begriindet wurde. Signifikant wird aulerdem noch die
Wechselwirkung Ansatz — Substrat. Das heilit, der Faktor Ansatz wirkt sich auf die
Schlupfraten der D. cavus-Imagines sowie der Weibchen unterschiedlich aus, je nachdem, um
welches Substrat es sich handelt. Im Substrat Spiane genie3t D. cavus einen relativen Vorteil,
im Nistmaterial einen relativen Nachteil, wie schon an anderer Stelle konstatiert wurde.
Dieser generell vorhandene Unterschied zwischen Spédnen und Vogelnest wird beim
Konkurrenzansatz unter dem EinfluBl von N. vitripennis verstirkt. Da das Spdnematerial die
Sucheffizienz von D. cavus relativ vergroBert, wird durch diesen hoheren Konkurrenzdruck
die Dominanz von N. vitripennis abgeschwicht. Im Nistmaterial dagegen wird unter Einfluf3
der extrinsisch weit liberlegenen N. vitripennis der relative, rein substratbedingte Nachteil fiir
D. cavus noch verstérkt.
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Waren im Kontrollansatz die im Nistmaterial sporadisch gefundenen Wirte zumindest nicht
interspezifisch vorparasitiert, so bestand im Mischansatz in diesem Fall die sehr hohe
Wahrscheinlichkeit, dafl die jeweiligen Wirte schon von N. vitripennis okkupiert und
ausgebeutet waren.

4.3.4. Vergleich der Kontrollansiitze fiir V. vitripennis und D. cavus

Wichtig ist aulerdem, die absoluten Haufigkeiten der Parasitierungen unter Berlicksichtigung
von Tiefe und Substrat zwischen den beiden Kontrollansétzen zu vergleichen. Darin waren
beide Arten ohne interspezifische Konkurrenz aktiv und fiihrten daher ein von
interspezifischen Storungen unbeeintrichtigtes Suchverhalten durch.

Fiir N. vitripennis ergeben sich bei alleiniger Betrachtung der Tiefenstufen (Abb. 47) keine
signifikanten Unterschiede, d.h. ohne KonkurrenzeinfluB wurden alle Schichten
gleichermallen genutzt. Es 146t sich keine signifikante Konzentration der Aktivitdt auf einen
Bereich aufzeigen. Dies entspricht den Resultaten in der Freilanduntersuchung (vgl. 4.2.1.3.,
4.2.2.3.). Ganz anders stellt es sich fir D. cavus dar: Der groflite Anteil aller parasitierten
Wirte lag an der Oberfliache, nur sehr wenige in 2,5 cm und 5 cm Tiefe (vgl. Abb. 47).
Die iiberwiegend auf die Oberfliche konzentrierte Wirtssuche ist also vermutlich ein
grundsitzliches, dominantes Muster im Verhaltensrepertoire von D. cavus. Obwohl die in der
Tiefe verborgenen Puparien nicht durch die effiziente N. vitripennis okkupiert waren, konnte
das Angebot nicht zur Parasitierung ausgebeutet werden. Das zeigt sich auch an den hdchst
signifikant differierenden Parasitierungsleistungen: Bei gleich groBem Angebot vermochte
D. cavus nur ca. 22 % der von N. vitripennis erzielten Gesamtleistung zu erreichen. Der
Hauptgrund hierfiir ist die liberwiegend auf die Oberfldche beschriankte Wirtssuche, so dal3
die verborgenen Wirte fiir die Eiablage zum Grofteil ausfielen (vgl. Abb. 48).

Ables & Shepard (1974) beschreiben die unterschiedliche Effizienz von Spalangia endius und
Muscidifurax raptor bei Parasitierung von Musca-Puppen. Im Gegensatz zu S. endius 1463t
sich die Parasitierungsrate von M. raptor nicht linear mit einer ansteigenden Wirtsdichte
erhohen. Diese Limitierung wird als Indiz einer allgemein schwécher entwickelten Fahigkeit
zur Lokalisierung der Wirte interpretiert; diese Stellung wiirde im eigenen Versuch D. cavus
einnehmen, die eine hohere Wirtsdichte nicht optimal auszunutzen vermochte, wobei der
vertikale Aspekt der Puparienlage im Substrat erschwerend hinzukommt.

Der Materialfaktor spielte hier jedoch keine signifikante Rolle (vgl. Tab. 24 und Abb. 48); die
beschriebenen Verhéltnisse gelten fiir jedes Substrat. Wahrend der Vorteil fiir D. cavus im
Spénesubstrat aber tendenziell ersichtlich ist (vgl. Abb. 45), so ergeben sich flir V. vitripennis
fiir die neun Tiefen- und Substratkategorien keine Unterschiede zwischen den Substraten; d.h.
im Spénesubstrat wurden die Wirtspuparien genauso griindlich und erfolgreich gefunden und
genutzt wie in den Vogelnestern. Eine prinzipiell abgeschwichte Sucheffizienz im
Fremdsubstrat ist hier also nicht aufzeigbar. Dies belegt, dal die zuvor diskutierten
Unterschiede beziiglich des Substrates rein auf den EinfluB von D. cavus zuriickzufiihren
sind: Deren Parasitierungserfolg ist primédr im Spénesubstrat grofler, deshalb erscheint die
Effizienz von M. vitripennis dort sekundir geringer. Die Héaufigkeiten im Kontrollansatz
belegen, daB3 das habitatrelevante Substrat, das Nistmaterial, die N. vitripennis-Weibchen
nicht zu erhohten Wirtsfindungs- und Parasitierungsleistungen befdhigt, was natiirlich nur in
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Relation zu den Spdnen gilt. Sowohl die Struktur und Dichte als auch der Geruch des
Nistmaterials beglinstigten also im Vergleich zum Spénesubstrat keine Steigerung des
Erfolges der Wirtssuche von N. vitripennis.

4.3.5. Gesamtbetrachtung des Laborexperimentes zur Wirtssuche in verschiedenen
Tiefenstufen und Substraten

Die Anzahl der Arbeiten, welche sich konkret mit dem vertikalen Aspekt bei der Wirtssuche
von Parasitoiden innerhalb habitatrelevanter Substrate befassen, ist relativ gering.
Die wichtigsten stammen von Legner (1977), Rueda & Axtell (1985b), Neves & de Faria
(1988), King (1997) sowie Geden (2002). Allerdings liegen bislang keine Arbeiten fiir die
vertikale Dispersion von Parasitoiden im Vogelnest vor, ebenfalls nicht fiir die
Artkombination N. vitripennis und D. cavus in anderen Biochorien. Im Folgenden werden die
wichtigsten Erkenntnisse des Versuches reflektiert.

Werden beide Konkurrenzarten gleichzeitig in die Becken eingesetzt, so bewirkt die
interspezifische Konfrontation eine Abschwidchung des Parasitierungserfolges von
N. vitripennis an der Oberfldche. Diese Tatsache hat wahrscheinlich sowohl extrinsische als
auch bei multiparasitierten Puppen intrinsische Ursachen. Die Abschwichung &duflert sich
sowohl hinsichtlich der Haufigkeit des betreffenden Schlupfereignisses als auch in den
durchschnittlichen Schlupfraten pro Wirtsindividuum: Beide Parameter werden durch den
Einflul der D. cavus-Weibchen an der Oberfliche stark reduziert. Gleichzeitig steigt die Rate
abgestorbener Jungstadien von N. vitripennis an der Oberfliche in Relation zu den zwei
Tiefenschichten. Hierfiir ist der erhohte Grad an Multiparasitismus an der Oberfldche
verantwortlich, der sich intrinsisch letal auf die N. vitripennis-Larven und jungen Puppen
auswirkt. Altere Studien (Schlein 1998) belegen das riuberische Verhalten der D. cavus-
Larven bei Multiparasitismus mit N. vitripennis (vgl. 4.1.3.). In den Tiefen von 2,5 cm und
5cm werden die Parasitierungs- und Schlupfraten durch die Prdsenz von D. cavus viel
geringer oder gar nicht unterdriickt. AuBBerdem sind dort multiparasitierte Puparien weitaus
seltener zu registrieren. Zwischen den Tiefenstufen von 2,5 cm und 5 cm treten jedoch keine
wesentlichen Unterschiede auf; der Abstand von 2,5 cm innerhalb des Materials ist fiir die
Wirtsfindung von N. vitripennis also unbedeutend.

Umgekehrt ist D. cavus im gemischten Ansatz sehr viel hdufiger an der Oberfliche aktiv als
im Material. Dies &uflert sich jedoch nur beziiglich der Hiufigkeiten der Schlupfereignisse,
nicht in der durchschnittlichen Schlupfrate pro Wirtspuparium. Nur die Anzahl der Félle liegt
an der Oberfldche deutlich hoher als in den Tiefenschichten. Werden die Puparien innerhalb
des Materials aufgespiirt, so weicht die mittlere Anzahl der daraus schliipfenden
Nachkommen nicht von derjenigen aus den Oberflaichenpuparien ab, wie dies bei
N. vitripennis der Fall ist. Aus dem Mischansatz 148t sich also die Aussage gewinnen, daf3 der
extrinsische und intrinsische Konkurrenzdruck an der Oberfliche hoéher ist und sich dort
starker auf die mittleren Schlupfraten von N. vitripennis auswirkt als in der Tiefe des
Materials. In der Tiefe des Substrates nutzt N. vitripennis dagegen ein vor der Konkurrenz
relativ abgeschirmtes, sicheres rdumliches Refugium. Der larvalen Uberlegenheit von
D. cavus bei einer flr sie zeitlich giinstigen Konstellation von Multiparasitismus steht also
eine viel hohere extrinsische Effizienz von N. vitripennis hinsichtlich der Wirtssuche
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gegeniiber. Einen &hnlichen Fall legen z.B. de Moraes et al. (1999) fiir ein anderes
Konkurrenzpaar dar. Eine bei der Wirtssuche prinzipiell mehr in die Tiefe verlagerte
Dispersion, die nicht nur olfaktorisch bedingt ist, ist bei N. vitripennis im Gegensatz zu
D. cavus festzustellen. Wiare das im Artvergleich hdufigere Eindringen von N. vitripennis in
die Tiefe lediglich durch die initiale olfaktorische Stimulation mittels des Substrates zu
begriinden, so hétte sich bei den Spanen ein anderes Gesamtbild ergeben miissen: Da hier das
spezifische Duftgemisch des Vogelnestes vollig fehlt, hitten sich die N. vitripennis-Weibchen
bei der Wirtssuche eher wie diejenigen von D. cavus auf die Oberfliche konzentrieren
miissen. Da dies nicht der Fall war und die Tiefenschichten in den Spinen ebenso frequentiert
wurden wie in den Vogelnestern (vgl. Abb. 37 und 48), sind zwei Erkldrungen mdéglich:

1. Das Eindringen in die Tiefe des Substrates ist fester Bestandteil des Verhaltensrepertoires
der N. vitripennis-Weibchen bei der Wirtssuche. Es kann mdglicherweise durch eine
initiale olfaktorische Stimulation verstirkt werden, ist aber auch unabhingig davon
existent (vgl. Substrat Spéne). Bei D. cavus-Weibchen ist dieses Verhalten offenbar in
weitaus geringerem Malle verankert.

2. Auch der Eigengeruch der Puparien spielt eventuell hierbei eine Rolle, so daB3 er von den
N. vitripennis-Weibchen schon an der Oberfliche wahrgenommen wird und sie
chemotaktisch direkt vertikal zu den Wirten leitet. Da dies bei den D. cavus-Weibchen
viel seltener der Fall ist, kann hier auch eine schwicher ausgeprigte olfaktorische
Sinnesleistung bei der Wirtssuche angenommen werden als bei den N. vitripennis-
Weibchen. Deren moglicherweise feinerer Geruchssinn spiirt die Wirtspuparien, bei
ansonsten geruchsneutralem Substrat, vielleicht auch in noch groBeren Tiefen auf. Auf
diesen Aspekt wird unter 4.4. eingegangen.

Das tiefere Eindringen in das Wirtssubstrat von den N. vitripennis-Weibchen ist also
vermutlich ein eigenstindig verankerter Verhaltensaspekt der Wirtssuche, kann andererseits
aber durch olfaktorische Reize, die von Komponenten des Nistmaterials oder den im Substrat
verborgenen Wirten selbst ausgehen, ausgelost oder dirigiert werden. Erst im Vergleich mit
den Kontrollansétzen, in denen jeweils nur eine Art allein eingesetzt wurde, konnte geklart
werden, ob die im Versuch aufgezeigten Artunterschiede nur intrinsischer oder auch
extrinsischer Natur sind.

Im ersten Falle wére die Reduktion der Schlupfraten und -hdufigkeiten von N. vitripennis an
der Oberfldche lediglich durch den erhéhten Grad an Multiparasitismus zu begriinden. Die
verminderten Schlupfraten wéren somit Folge erhohter Mortalitdit bzw. Aufteilung der
Wirtsressource mit den D. cavus-Jungstadien. Die mittleren Schlupfraten in den
Tiefenschichten hétten, da die Folgen des Multiparasitimsus dort gering sind, jedoch keine
Abweichung zum Kontrollansatz zeigen diirfen, es sei denn, es werden extrinsische
Konkurrenz-Ausweichstrategien zur Erklédrung herangezogen.

Der Kontrollansatz von N. vitripennis zeigt fiir alle drei Tiefenschichten nahezu identische
mittlere Schlupfraten. Sowohl an der Oberfliche als auch in der Tiefe war der Grad an
(Super-)Parasitierungen also mehr oder weniger gleich stark (vgl. Abb. 31, Abb. 47). Im
Vergleich dazu sind im Mischansatz die relevanten Parameter jedoch nicht nur an der
Oberflache signifikant reduziert, sondern im Falle des besonders kompakten
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Feldsperlingsnestes in den Tiefenlagen auch signifikant erhoht. Diese Erhohung wird
besonders durch eine gesteigerte Anzahl der produzierten ménnlichen Nachkommen pro
Puppe erreicht (vgl. Abb. 41). Dies weist auf einen stirkeren Grad von Superparasitismus in
der Nesttiefe hin. Hieraus kann geschlossen werden, da3 sich der hohe Konkurrenzdruck an
der Oberfliche auch extrinsisch, also zwischen den eingesetzten Weibchen, manifestiert und
ethologisch ausgewirkt hat. Durch die unter Konkurrenzdruck erhohten N. vitripennis-
Schlupfraten im Nistmaterial zeigt sich, da3 die Weibchen die im Material verborgenen Wirte
stirker frequentierten und mit durchschnittlich mehr Eiern belegten als im Kontrollansatz.
Signifikant ist dieser Befund jedoch nur im Feldsperlingsnest. In diesem Nesttyp ist im
Konkurrenzansatz also eine aktive Ausweichstrategie von N. vitripennis aufzeigbar: Durch
den hohen extrinsischen Konkurrenzdruck an der Oberfliche werden die Wirte im
Nistmaterial intensiver als Ressource genutzt. Die Eiablagekapazitit der eingesetzten fiinf
Weibchen verlagerte sich verstarkt in das Nistmaterial hinein bzw. von der Oberfliche weg,
wihrend sie sich im Kontrollansatz gleichméBig auf die drei Schichten verteilte. Insofern
kann vermutet werden, daf3 das Risiko des Multiparasitismus an der Oberflidche die Intensitét
des Superparasitimus von N. vitripennis im Nistmaterial verstdrkt. Dadurch wird die Gesamt-
Mortalitdt der N. vitripennis-Jungstadien geringer und somit ist jedem Weibchen ein hoherer
Reproduktionserfolg garantiert. Superparasitismus fiihrt bei N. vitripennis zur Erh6hung der
Individuenzahl pro Puppe bei gleichzeitiger Verminderung der Korpergrofie (Wylie 1965a;
Azab et al. 1976). Es treten aber keine intraspezifischen StreBfaktoren wie Kannibalismus auf
(Whiting 1967; Wylie 1971).

Bei dieser aktiven, extrinsischen Ausweichstrategie mull ferner beriicksichtigt werden, daf3
die N. vitripennis-Weibchen zu einer sehr sensiblen intra- und interspezifischen
Wirtsbeurteilung befdhigt sind (Wylie 1965b; King & Rafai 1970; Wylie 1970; Wylie 1973;
King 1993; Rivers 1996). Arteigene Stadien werden bei der Anstichpriifung nach
ca. 2,5-3 Tagen seit der ersten Belegung erkannt, so dall der Wirt entweder abgelehnt oder mit
einer geringeren Anzahl von Eiern belegt wird (King & Rafai 1970; Schlein 1998).
N. vitripennis-Weibchen sind jedoch auch zum sensiblen Erkennen artfremder Stadien in den
Wirtspuparien befdhigt und verweigern dann die Eiablage nach erfolgtem ,,Probeanstich* und
Priifung mit dem Ovipositor (Wylie 1970; Rivers 1996). Dieser Aspekt spielt vermutlich
auch in der vorliegenden Arbeit eine Rolle. Da in der Nestmulde héufiger Puppen von
D. cavus parasitiert wurden, vermieden die N. vitripennis-Weibchen eventuell im
Konkurrenzansatz, bedingt durch ihre relativ hohe Wirtsbeurteilungskapazitét, aktiv die
Multiparasitierung an der Oberflache. Stattdessen belegten sie die in der Tiefe verborgenen
Puppen mit durchschnittlich mehr Eiern als im Kontrollansatz, so dal dort der Grad an
Superparasitismus zunahm. Propp & Morgan (1983) zeigen z.B. fiir das Konkurrenzpaar
Spalangia endius und Muscidifurax raptor, dal} erstere aktiv Multiparasitismus vermeidet,
letztere jedoch nicht. Sie vermuten fiir die Wirtsbeurteilung (der wie N. vitripennis im
hiesigen Fall intrinsisch unterlegenen S. endius) chemische Markierungen innerhalb des
Pupariums, die beim Anstich registriert werden und somit zur Verweigerung der Eiablage
fiihren.

Bei D. cavus zeigt der Kontrollansatz, daB3 hier keine derartigen aktiven Mechanismen auf der
extrinsischen Konkurrenzebene wirksam sind. Sowohl im Konkurrenz- als auch im
Kontrollansatz wurden weitaus am héiufigsten die an der Oberfliche gelegenen Wirtspuparien
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gefunden. Auch bei alleiniger Nutzung des simulierten Habitates im Kontrollansatz
vermochte D. cavus also nicht, das Gesamtangebot der Wirtspuppen effektiver zu nutzen als
im Konkurrenzansatz, in welchem N. vitripennis fast 90 % der Wirte fiir sich beanspruchte.
Daraus kann geschlossen werden, dal die eher oberflichennah gelagerte Wirtssuche ein
Artcharakteristikum darstellt, das durch die Priasenz der Konkurrenzart nicht beeinfluf3t wird.
Eine erfolgreiche Wirtssuche in der Tiefe des Materials ist im Rahmen dieses Laborversuches
auch dann nicht gegeben, wenn der sehr effektive Konkurrent N. vitripennis ausfallt.

Einen dhnlichen Fall untersuchten auch Gauthier et al. (1999) mit dem Konkurrenzpaar
Dinarmus basalis (Rondani) (Pteromalidae) und Eupelmus vuilleti (Carew) (Eupelmidae),
welche die Larven eines Samenkifers (Callosobruchus sp.) parasitieren. Danach vermeidet
die intrinsisch unterlegene D. basalis aktiv die Multiparasitierung der bereits vom
Konkurrenten belegten Wirte und sucht stattdessen Bereiche mit noch gesunden
Wirtsaggregationen auf. Bei der intrinsisch dominanten E. vuilleti dagegen, die im Falle von
Multiparasitismus eine geringere Mortalitét erleidet, war keine derartige Wirtsdiskriminierung
nachzuweisen, auch zeigte sich ihre Dispersion nicht von der Anwesenheit der Konkurrenzart
beeinfluflt. Die Position der letzteren Art wére in vorliegender Arbeit D. cavus zuzuschreiben,
diejenige der intrinsisch unterlegenen D. basalis dagegen N. vitripennis.

Der Einflufl der Substrate wirkte sich im Laborversuch nicht derart stark aus wie derjenige der
Tiefenstufen. Zwischen den beiden Nesttypen gab es keine eindeutigen Unterschiede.
N. vitripennis erreichte im Feldsperlingsnest insgesamt leicht giinstigere Werte als im
Meisennest. Dies mag damit zu begriinden sein, da3 das Feldsperlingsnest eine hohere Dichte
und Materialballung sowie ,,Sprodigkeit™ aufweist als das Meisennest. Wahrend ersteres
durch ein reich verstricktes Gewirr von Halmen, Stroh und Federn weniger durchléssig und
sehr kompakt erscheint, so stellt sich das Meisennest, das hauptsdchlich aus pordsem,
lockerem, getrocknetem Moos besteht, als durchldssiger und weicher dar.

Dies wurde auch bei der Versuchsdurchfiihrung deutlich, als sich das senkrechte Einschieben
der Wirtspuparien in die Tiefe der Sperlingsnester sehr viel schwieriger gestaltete als in die
nachgiebigeren Meisennester. Beim spiteren Herausziehen blieben die Puparien auch
hiufiger im Nistmaterial des Feldsperlings stecken als in demjenigen der Meisen.
Diese Erfahrung stiitzt die folgende These: Die Puparien im Material des Sperlingsnestes
waren fiir D. cavus noch schwieriger aufzuspiiren als die im Meisennest, da sie im ersteren
kompakter umhiillt und dichter verborgen lagen. Insofern entstand ein leichter Vorteil fiir die
effizienter suchende N. vitripennis in diesem Nesttyp, was sich auch in einigen Haufigkeiten
und Mittelwerten bzw. in manchen Signifikanzen manifestiert.

Burtt et al. (1991) untersuchten die Auswirkung von drei verschiedenen Vogelnesttypen auf
die Abundanzen von parasitischen und rduberischen Milbenarten. Sie geben an, daB3 die
Neststruktur, insbesondere das Baumaterial sowie dessen Dichte, fiir verschiedene
Milbenarten Vor- oder Nachteile hinsichtlich ihrer Dispersion verursacht. Fiir die sehr aktive
Raubmilbe Cheletomorpha sp. wird z.B. eine zunehmende Behinderung bei der Beutesuche
vermutet, je dichter und feiner das Nest gewoben ist. Bei groberer, lockerer Neststruktur sei
die Fortbewegung der Milbe im Nistmaterial erleichtert. Insgesamt wurde fiir die Nester
dreier Vogelgattungen ein umso hoherer Milbenbefall diagnostiziert, je loser, grober und
poroser die Nester gebaut waren. Wenn die Dichte des Nistmaterials schon Einflu3 auf kleine
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Arthropoden wie Milben hat, so ist dieser fiir relativ ,,grole* Erzwespen umso plausibler, d.h.
die Fahigkeit von N. vitripennis, auch in sehr dicht strukturierte Nester tief einzudringen,
erscheint im Vergleich zu D. cavus umso gravierender. Im Freiland konnte sich dies in den
Nestern unterschiedlicher Vogelgattungen bzw. -arten verschieden stark auswirken.
Deutlicher ist jedoch der Unterschied zwischen Nistmaterial und Spénen. In den Spinen
lassen sich in Relation zu den Nestern signifikant Vorteile fiir D. cavus und darauthin im
Konkurrenzansatz Nachteile fiir N. vitripennis aufzeigen. Konsistenz und Lage der Spédne mit
ihrer gleichméBig ebenen Oberfliche und ihrer Flockengrée miifiten daher sowohl die
Wirtsfindung an der Oberfldche als auch das Eindringen in die Tiefe bei D. cavus beglinstigt
haben. Bei M. vitripennis, als Folge der relativen Bevorteilung von D. cavus im
Fremdsubstrat, entstanden beim Mischansatz in Spdnen hohere Verluste als in den Nestern.
Verhiéltnisse, wie sie mit den Heimtierspidnen erzeugt wurden, lassen sich auch in anderen
Habitaten oder Biochorien denken, z.B. in Misthaufen, olfaktorisch attraktiv gepriagten Heu-
oder Strohballen, Dungfladen et cetera. Die im Vergleich zu D. cavus engere 6kologische
Bindung von N. vitripennis an das Nistmaterial sowie ihre hervorragende Adaptation an
dessen Struktur wahrend der Wirtssuche werden mit diesen Ergebnissen bestatigt.

Die Maden vieler nekrophager Fliegen, z.B. diejenigen der Gattung Lucilia (Calliphoridae),
verlassen im letzten Stadium den Kadaver und ziehen sich zur Verpuppung in tiefere
Bodenschichten zuriick, indem sie sich in die Erde bzw. den Sand der unmittelbaren
Umgebung des Aases einbohren (Ullyett 1949). Dieses Verhalten konnte auch als coevolutiv
entwickelte Ausweichstrategie vor dem Angriff pupaler Parasitoide entstanden sein. Auch die
Puparien coprophager Fliegen sind hédufig tief im Substrat vergraben (Meyer et al. 1990). Da
N. vitripennis und auch D. cavus, unter vielen anderen Parasitoiden, in derartigen Habitaten
aullerhalb der Vogelnester auftreten, konnte die Féhigkeit zum Eindringen in Sand, Erde,
Mist, Dung o0.4. Biochorien ebenfalls konkurrenzentscheidend sein. Fiir die Lage von
Puparien aus der Familie Muscidae ist z.B. in Dung eine Tiefe von 4-5 cm natiirlich
(Skovgard & Jespersen 2000).

Legner (1977) verwendete als Laborsubstrat Haferflocken, die vielleicht mit den hier
eingesetzten Heimtierspinen vergleichbar sind; die Flockendichte letzterer diirfte jedoch viel
geringer sein. Er benutzte Puparien der Stubenfliege Musca domestica und plazierte diese in 3
Schichten, dhnlich wie in vorliegendem Versuch: An der Oberflache, in 2 cm sowie in 4 cm
Tiefe. Getestet wurden drei Spezies aus der Gattung Muscidifurax, 4 Spalangia-Arten sowie
eine Sphegigaster-Art. Allerdings wurden diese separat in die Testbecken gelassen, so daf die
Resultate nicht durch interspezifische Konkurrenz beeinflult wurden; daher sind sie nur mit
den Kontrollansitzen im vorliegenden Versuch vergleichbar.

Legner entdeckte aufféllige Unterschiede zwischen den Gattungsvertretern und schlief3t
daraus, daf} diese im Freiland erheblich zur Konkurrenzminderung beitragen. Es ergab sich
ein zum eigenen Versuch sehr &dhnliches Resultat. Die Muscidifurax-Arten parasitierten
tiberwiegend oberflichennah bis in 2 cm Tiefe, jedoch nur sehr selten in 4 cm Tiefe. Die
Spalangia-Spezies dagegen nutzten alle drei Schichten gleichméBig aus; sie parasitierten also
auch hiufig in 4 cm Tiefe Wirte. Sphegigaster sp. war ebenfalls weitgehend an der
Oberfliche und in 2 cm Tiefe aktiv. Legner interpretiert dies als evolutiv entwickelte,
extrinsische Konkurrenz-Ausweichstrategie von Spalangia spp., die im intrinsischen
Wettkampf (bei Multiparasitismus) Muscidifurax spp. unterlegen sind. Ubertragen auf
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vorliegende Arbeit kime die Rolle der Muscidifurax-Arten der oberflichenaktiven D. cavus
zu, die der alle Straten durchsuchenden Spalangia-Arten aber N. vitripennis.

Fabritius & Klunker (1991) sowie Smith & Rutz (1991b) bestitigen Legners Aussagen:
Spalangia-Spezies bevorzugten im Substrat tiefer gelegene Puparien in bis zu 10 cm Tiefe,
M. raptor dagegen befalle vorrangig diejenigen an der Oberfliche.

Petersen & Meyer (1983) zeigten auf, daf die Beschaffenheit des Substrates, in dem sich der
jeweilige Wirt entwickelt, dessen Ausbeutung durch Parasitoide sowohl qualitativ als auch
quantitativ beeinflufit. Puparien von Musca domestica wurden eher in Oberflachenndhe oder
in Substraten, die fiir die Parasitoide relativ leicht zuginglich waren, registriert. Puparien von
Stomoxys calcitrans dagegen fanden sich vor allem in tieferen Lagen und eher kompakten
Substrattypen. Die Dominanzstruktur innerhalb der Parasitoidengilde unterschied sich je nach
dem Substrat, in welchem sich die Wirte verpuppten.

Rueda und Axtell (1985b) untersuchten das Auftreten diverser Arten der Pteromalidae,
welche die Puppen der Stubenfliege Musca domestica in Gefliigelmist parasitieren. Sie legten
Wirte an der Oberfldche sowie in den Tiefenstufen von 3, 5, 10 und 15 cm aus. In der Studie
wurden also noch groBere Tiefen als in vorliegender Arbeit untersucht. Fiir das Habitat des
Vogelnestes, fiir dessen Hohe in vorliegender Freilanduntersuchung Mediane von 4,5 cm
bzw. 5 cm ermittelt wurden, sind Tiefen von 10-15 cm jedoch nicht mehr sinnvoll zu
erzeugen und irrelevant. Im Gefliigelmist konnten von Rueda & Axtell in 15 cm Tiefe keine
Parasitierungen registriert werden. An der Oberfldche und in 3 cm Tiefe waren die meisten
Parasitierungen festzustellen. Hier dominierten Muscidifurax raptor und Pachycrepoideus
vindemiae (Rondani), wihrend drei Spalangia-Arten im Bereich von 3-10 cm Tiefe Wirte
belegten.

King (1997) setzte lediglich zwei Spezies, Muscidifurax raptor und Spalangia
cameroni Perkins, ein und kam mit diesen zu dhnlichen Ergebnissen wie Legner (1977)
insofern, als S. cameroni auch vergrabene Puppen von M. domestica parasitierte, M. raptor
dagegen viel seltener. Jedoch wurden hier beide Spezies auch gleichzeitig eingesetzt, wobei
sich ein negativer Effekt von der auch hyperparasitischen bzw. rduberischen M. raptor auf
S. cameroni ergab; dies entspricht dem Einflu3 von D. cavus auf N. vitripennis. Wie auch im
vorliegenden Nestversuch erschwerte das Verbergen der Wirte in der Tiefe des Substrates die
Parasitierungseffizienz von M. raptor, unabhingig von der manipulierten Situation (intra-
oder interspezifisch).

Einen vergleichbaren Fall schildert auch Press (1988 und 1992): Die beiden Parasitoide
Anisopteromalus calandrae (Howard) und Choetospila elegans Westwood (Pteromalidae)
sind hinsichtlich der Parasitierung von in Getreide oberflichennah auftretenden Wirten
(Curculionidae) gleichermallen effektiv; nur letztere Art parasitiert jedoch auch die Wirte in
der Tiefe des Getreidesubstrates. Die Rolle der oberfldchenfixierten A. calandrae nidhme bei
einer Ubertragung auf vorliegende Arbeit die polyphage D. cavus ein.

Anhand der eigenen Ergebnisse kann vermutet werden, dall N. vitripennis auch bei weiteren
Substraten bis zu einer gewissen Dichte hin tiefer in das Material einzudringen vermag als
D. cavus (oder dies zumindest wesentlich héufiger als letztere tut). Ab einer gewissen
Substratdichte, z.B. bei Erde oder feinkdrnigem Sand, diirften aber auch ihr Grenzen gesetzt
sein. Ullyett (1949) diagnostizierte, dal N. vitripennis diejenigen Wirtspuparien der
Goldfliege Lucilia sericata (Meigen), welche von einer selbst relativ flachen Sandschicht



Diskussion 112

bedeckt sind, generell nicht aufzufinden vermag. Dies verschaffe den im Boden verborgenen
Puppen dieser Wirtsart, die fiir N. vitripennis im Gegensatz zu den Fliegenspezies mit eher
oberflichennah gelegenen Puparien besonders attraktiv sei, einen fast vollstdndigen Schutz.
Wylie (1958) trifft ebenfalls die Aussage, dal diese Unfdhigkeit der N. vitripennis-Weibchen,
im Erdboden zu graben, ihre Effizienz bei der Parasitierung der in tiefen Schichten in hoher
Dichte vorhandenen Wirte stark limitiert.

Neves & de Faria (1988) sammelten im Freiland Brasiliens Puparien von Stomoxys calcitrans
in Rinder- und Pferdedung ein und registrierten dabei neben M. raptor und S. endius auch
N. vitripennis. S. endius wurde bis zu einer Tiefe von 10-11 cm registriert, M. raptor dagegen
nur bis zu einer Stufe von 3-4 cm Tiefe. N. vitripennis wurde noch in 4-5 cm Tiefe
festgestellt, dominierte aber im Bereich von 1-2 cm Tiefe. In diesem Substrat scheint das
Eindringen also schon in Relation zum Erdboden bzw. Sand erleichtert zu sein.

Skovgard & Jespersen (2000) gewannen N. vitripennis aus Proben auf Viehfarmen, die unter
einer 4-5 cm tiefen Schicht organischen Materials verborgen waren. Fiir die vorliegende
Arbeit muf3 aber wiederum die noch wesentlich hohere Dichte von Viehdung im Vergleich zu
den im eigenen Versuch verwendeten, relativ pordsen Materialien bedacht werden.

Geden (2002) fiihrte ebenfalls eine dem vorliegenden Experiment sehr dhnliche Untersuchung
durch, indem er die vertikale Dispersion von fiinf Parasitoidenarten in drei unterschiedlichen
Substraten untersuchte. Bei den eingesetzten Arten handelte es sich allerdings um exotische
Spezies: Ziel der Arbeit war eine Eignungspriifung der Parasitoide im agrarwirtschaftlichen
Bereich (Viehstallungen). Getestet wurden Muscidifurax raptor, Spalangia cameroni,
S. endius, S. gemina Boucek (Pteromalidae) und Dirhinus himalayanus (Masi) (Chalcididae).
Als Substrate wurden Gefiligeldung, Ndhrmedium fiir die Fliegenzucht und sandige Erde
verwendet. Die getesteten Tiefenstufen waren 0, 1, 2, 4 und 6 cm, so dal ein dem
vorliegenden Experiment entsprechender Bereich untersucht wurde; als Wirte dienten Puppen
der Stubenfliege Musca domestica. Allgemein bestitigte sich wieder die effiziente Wirtssuche
von einigen Spalangia-Arten auch in tieferen Substratschichten, wohingegen die anderen
Spezies zumeist an der Oberfliche und in 1-2 cm Tiefe aktiv waren. Ein auffilliger
Unterschied zwischen den Substraten konnte jedoch festgestellt werden:

Die Parasitierungsaktivitit aller Arten beschrinkte sich im Gefliigeldung (mit recht hoher
Dichte) auf die Oberfliche und Tiefen von 1-2 cm. Die hochste vertikale Ausbreitung der
Aktivitdt lieB sich im durchléssigen Nahrmedium erzielen, so daf3 hier auch die Mdglichkeiten
zur interspezifischen Konkurrenzvermeidung und Nischendifferenzierung am grof3ten waren.
Im Sandboden jedoch konnten in keiner Tiefenstufe Parasitierungen erzielt werden, diese
beschrinkten sich rein auf die Oberfliche.

Gedens Resultate belegen, daB3 die Struktur bzw. Dichte des Substrates, in dem sich die Wirte
verbergen, eine wesentliche Bedeutung fiir die Dispersion und Effizienz der Parasitoidenarten
einer Gilde haben. Aulerdem wird deutlich, da3 die Fahigkeiten zur (vertikalen) ErschlieBung
des wirtsrelevanten Substrates iiber die Ausprdgung von interspezifischer Konkurrenz
entscheiden konnen. Fiir eine Art, die tiefer in das Substrat einzudringen vermag als ihre
Konkurrenten, entstehen Vorteile, da sich ihr ein ,,konkurrenzfreier Raum (d.h. ein Refugium
fiir die Eiablage) erschlie3t. Im eigenen Versuch waren die Substrate hinsichtlich ihrer Dichte
wohl nicht gravierend unterschiedlich, so dal zwischen ihnen ,radikale Abweichungen
beziiglich der Parasitierungsleistungen nicht auftreten konnten. Im Hinblick auf ihre Dichte
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sind die Vogelnester bzw. Spédne nicht direkt mit den von Geden untersuchten Materialien zu
vergleichen. Dort ergibt sich mit zunehmender ,,Schwierigkeit* der vertikalen Wirtssuche die
Reihenfolge Ndhrmedium — Gefliigeldung — Sandboden. Fiir den vorliegenden Versuch
konnte die Reihe Spidne — Meisennest = Feldsperlingsnest erstellt werden, jedoch mit
undeutlicheren Abgrenzungen und eher auf D. cavus denn auf N. vitripennis bezogen.
Insgesamt ist fiir den eigenen Versuch die Bilanz zu ziehen, daf3 die Arbeitshypothese im
Prinzip bestitigt und Artunterschiede beziiglich der vertikalen Dispersion aufgezeigt werden
konnten. Die Verdeutlichung dieses Aspektes wurde jedoch durch die allgemeine Dominanz
und bedeutend hohere Parasitierungseffizienz von N. vitripennis bei simultaner Konkurrenz
mit D. cavus immens erschwert. Die Gesamtstichprobe der parasitierten Wirte fiel so extrem
zugunsten von N. vitripennis aus, daB3 die hinsichtlich der rdumlichen Entfaltung der
Wirtssuche vorliegenden Artunterschiede angesichts dieses quantitativen Ungleichgewichtes
nahezu unbedeutend erscheinen. Auch wenn die Dominanz von N. vitripennis iiber D. cavus
bei gleichzeitiger Konkurrenz um Fliegenpuppen schon bekannt war (Schlein 1998), so war
doch mit derart niedrigen, im Mischansatz fast ,untergehenden Parasitierungsraten von
D. cavus nicht zu rechnen. Uberraschend sind vor allem ihre geringen Raten im
Kontrollansatz, in dem sie das Wirtsangebot alleine nutzen konnte und nicht von
N. vitripennis  limitiert wurde. Somit kamen trotz der sehr hohen Anzahl von
Versuchsansédtzen nur relativ kleine Stichproben fiir D. cavus zustande, deren Auswertung
zum Teil problematisch war. Daher ist um so erstaunlicher, daf} trotz dieses allgemeinen
Ungleichgewichtes zwischen den Arten ein negativer EinfluB von D. cavus auf den
Reproduktionserfolg von N. vitripennis an der Oberfliche nachgewiesen werden konnte.
D. cavus selbst vermochte davon jedoch hinsichtlich ihrer eigenen Parasitierungsraten wenig
zu profitieren.

Nach dieser Reflexion der wichtigsten Resultate aus dem Laborversuch stellt sich die Frage,
inwiefern dadurch natiirliche Verhiltnisse wiedergegeben sind. Hierzu ist der Vergleich mit
der unter 4.2. diskutierten Freilanduntersuchung zu ziehen. In dieser konnten aus praktischen
Griinden nur zwei Probenlagen pro Nest beriicksichtigt werden. Auch war der Einsatz von nur
einzelnen Wirtspuparien, wie im Laborversuch geschehen, technisch schwer moglich, so daf3
nur jeweils zwei leicht austauschbare Wirtsaggregationen von jeweils fiinf Puparien
eingebracht werden konnten. Im Freiland wurde daher eine grobere Erfassung insofern
betrieben, als einerseits lediglich Daten fiir zwei Probenlagen eruiert wurden, andererseits die
Wirte an der Oberfliche bzw. im Nistmaterial jeweils kumular vorlagen.

Fand ein Weibchen zu einer Probe, so standen ihm sogleich alle fiinf Puppen fiir die
Parasitierung zur Verfiigung. Anders verhielt es sich im Laborversuch: Hier waren einzelne
Puparien innerhalb der drei Schichten in groferen Abstinden verteilt. Das Lokalisieren eines
Wirtsindividuums durch ein Weibchen hatte nicht gleich die Parasitierung aller vier weiteren
Puppen in der jeweiligen Schicht zur Folge, wie das im Freiland wohl meistens der Fall war.
Insofern besteht zumindest hier eine genauere und vielleicht ,,natiirlichere* Datenerhebung als
im Freiland, da die Fliegenpuparien in den Nestern vielleicht seltener derart gehéuft
zusammenliegen, sondern eher indqual im Nistmaterial verteilt sind. Gold & Dahlsten (1989)
geben allerdings an, daB3 Puparien von Protocalliphora spp. innerhalb des Nistmaterials in
Aggregationen (,,clusters®) auftreten. Jones & Turner (1987) zeigen dagegen auf, dal die
Dispersion von Calliphora-Puparien im Habitat die Parasitierungseffizienz von N. vitripennis
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beeinflult. Die Effizienz der Wirtssuche wird erhoht, wenn die Wirte weniger in
Aggregationen, sondern eher regelméfig und einzeln verteilt vorliegen, was sich vorteilhafter
auf die Schlupfraten pro Puparium auswirkt.

Im vorliegenden Laborversuch kamen sehr groBe, volumindse und hohe Nester in den
Glasbecken zum Einsatz, in denen eine Verteilung auf drei Schichten gut zu erzeugen war.
Im Freiland liegen hier jedoch, auch innerhalb der Nesttypen, erhebliche Variationen vor;
besonders bei Meisennestern lassen sich sehr flache und schiittere Nester finden, andererseits
auch sehr hohe und dichte (Glutz & Bauer 1993a). Dies hingt einerseits vom verwendeten
Baumaterial ab (z.B. Wolle, Tierhaare, Federn etc.), andererseits auch davon, ob in jeder
Saison iiber dem Nest des Vorjahres ,aufgebaut wird. Dieses Brutverhalten erhoht
naturgemdll die NestgroBe und -dichte betrdchtlich. Der Faktor unterschiedlichen
Nestvolumens sollte bei der Freilandauswertung durch die Trennung in zwei kiinstliche
Nestklassen aufgezeigt werden, was nur zum Teil gelang. Auf jeden Fall 146t sich sagen, dal3
sich die Artunterschiede, besonders das weitgehend oberflichennahe Suchen der D. cavus-
Weibchen, um so stirker auswirken, je volumindser, dichter strukturiert, komprimierter und
hoher das Nestmaterial ist. Bei sehr flachen und leichten Nestern diirfte der aufgedeckte
Artunterschied keine wesentliche Rolle spielen. In sehr hohen, unter Umstdnden jahrelang
aufgeschichteten und dichten Nestern sind die Laborergebnisse dagegen gewil auch
populationsokologisch relevant. Die Brut auf bereits bestehenden Nestern vermindert zwar die
Kosten des Nestbaus fiir ein Vogelpaar, ist allerdings mit dem Risiko eines viel hoheren
Gehaltes an Parasiten verbunden (Hansell 2000). Ob aber auch Protocalliphora-Arten in
diesem Falle vermehrt angezogen werden, weil womoglich bessere Voraussetzungen fiir den
Riickzug in die Tiefe des Nestes gegeben sind, kann hier nicht beurteilt werden. Befunde von
Bennett & Whitworth (1991) sprechen jedoch dafiir.

Durch die hohe Streuung der Nestgréfe und -dichte im Freiland sind die Laborergebnisse also
einerseits zu relativieren. Andererseits ist, wie generell bei Laborversuchen, der begrenzte,
abgedichtete Raum zu bedenken, der keine Ab- oder Zuwanderung von Parasitoidenweibchen
zulieB. Allerdings kommt das Volumen der eingesetzten Glasbecken denen von Nistkdsten
relativ nahe. Ein anderer wichtiger Faktor im Freiland ist jedoch der EinfluB3 der Zeit, der im
Laufe von mehreren Monaten vermutlich eine gesteigerte Individuendichte von D. cavus
bewirkte. Die Freilanduntersuchung zeigt, dall die zunéchst ausgepridgt an der Oberfliche
aktive D. cavus in der spiteren Saisonhélfte vermehrt in das Nistmaterial ,,nachriickt” und
sich der Probenlagenunterschied zusehends aufthebt. Dies mag an einem stirkeren
intraspezifischen Populationsdruck im Spatsommer liegen und manifestierte sich in der ersten,
langeren Saison noch deutlicher als in der zweiten.

Dieser langfristige und auch auf dem Populationsniveau wirkende Zeitfaktor war im auf eine
Woche begrenzten Laborversuch ausgeschlossen. Selbst wenn die eingesetzten D. cavus-
Weibchen bei einer lingeren Versuchszeit schlieBlich vermehrt in die Tiefe vordringen
wiirden, so wiren die darin verborgenen Fliegenpuppen fiir eine wesentliche Erhohung der
Parasitierungsrate in ihrer Entwicklung schon zu weit fortgeschritten. Die Puppenruhe bis
zum Schliipfen dauert bei C. vomitoria unter der Temperatur von 24,5 °C ca. 10 Tage
(Schlein 1998), so daB3 eine Verlidngerung der einwdchigen Versuchsdauer keine wesentliche
Verdnderung der Parasitierungsraten bewirkt hétte. Nicht sicher zu beantworten ist allerdings
die Frage, ob das tiefere Eindringen der N. vitripennis-Weibchen ins Nistmaterial
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(co-)evolutiv auch eine Folge des hoheren Konkurrenzdruckes mit D. cavus an der
Nestoberflache ist oder ganz unabhingig davon nur durch das im Nistmaterial hohere
Wirtsangebot selektiv gefordert wurde. Sowohl die Freilanduntersuchung als auch der
Kontrollansatz im Laborversuch demonstrieren, dal die N. vitripennis-Weibchen das gesamte
Nest effektiv nach Wirtspuparien absuchen. Zwischen der Oberfliche und den tieferen
Schichten im Nistmaterial gibt es keine Priaferenzen bzw. Unterschiede in den
Parasitierungsraten. Entsprechende Abweichungen kommen lediglich durch den Einsatz der
D. cavus-Weibchen im Laborversuch, wohl auch durch aktive Ausweichmechanismen
verursacht, zustande. Sie sind jedoch im Freiland bei weniger manipulierten Verhiltnissen
nicht nachweisbar. Dort ist lediglich der generelle Aktivititsunterschied von D. cavus in
bezug auf die Probenlage zu sichern. Fiir eine nachweisliche Unterdriickung der
N. vitripennis-Parasitierungsrate an der Oberfliche durch die simultane Prisenz von D. cavus
in den Freilandnestern sind die dortigen Verhdltnisse und Storfaktoren zu komplex. Der
Konkurrenzdruck an der Oberfldche ist unter natiirlichen Verhéltnissen jedoch sicher nicht so
grof3, dal er einen populationsregulativen EinfluB3 auf N. vitripennis hitte. Vielmehr kann
aufgrund der Ergebnisse angenommen werden, dall die N. vitripennis-Weibchen in der
entscheidenden phinologischen Uberlappungsperiode mit D. cavus (von Ende Mai bis ca.
Mitte Juli) ofters innerhalb des Nestmaterials parasitieren, weil dort generell die meisten
Wirte auftreten. Insbesondere sind dies die Puppen von Protocalliphora spp., die sich meist
tiefer im Nistmaterial verbergen (Gold & Dahlsten 1989; Bennett & Whitworth 1991). Wenn
alternative Wirte, z.B. Puparien nekrophager Fliegen, an der Nestoberflache auftreten sollten,
werden diese zwar in gleicher Weise von den Weibchen gefunden und genutzt wie die im
Nistmaterial, was die eigenen Ergebnisse belegen. Um diese peripher gelegenen
Fliegenpuppen mag dann auch die Konkurrenz mit D. cavus ein hoheres Ausmal}, mit den
hier aufgezeigten intrinsischen und extrinsischen Folgen, annehmen.

Die Frage ist nur, wie grof3 der Anteil der in Oberfldchennéhe zu findenden Wirtspuparien in
natlirlichen Nestern {iberhaupt ist. Sollte sich der iiberwiegende Teil der nekrophagen und
ornithoparasitischen Maden zur Verpuppung tief in das Nistmaterial zuriickziehen, so kédme es
an der Oberfliche kaum zu einer realen Konkurrenz und Multiparasitismus mit D. cavus, und
der groflte Anteil parasitierter Puppen finde sich ohnehin tief im Nistmaterial. Wie die
Ergebnisse zeigen, wiren diese in der Periode synchronen Auftretens seltener von der eher
oberflichenaktiven D. cavus zu finden und zu parasitieren. Wenn z.B. etwa 85 % der
Protocalliphora-Puparien innerhalb des Nistmaterials, wahrscheinlich als Folge einer aktiven
Schutzstrategie, von organischen Bestandteilen umkleidet sind, wie Gold & Dahlsten (1989)
angeben, konnte fiir die polyphage Art das Auffinden dieser Wirte erschwert sein. Diese
Vermutung wird auch durch andere Ergebnisse gestiitzt (vgl. 4.4.3.). Die Verteilung der
Protocalliphora-Puparien in Vogelnestern ist wahrscheinlich nicht zuféllig, vielmehr findet
eine Konzentration auf Nestbereiche hoherer Materialdichte statt, wie es Gold & Dahlsten
(1989) in von animalischen Bausubstanzen (Wolle, Haare) dominierten Nestschichten
feststellten. Auch Bennett & Whitworth (1991) geben an, dal3 Protocalliphora-Puparien oft
tief im Substrat verborgen sind, was aber sehr von der jeweiligen Neststruktur abhédngig sei.
Die Konkurrenzminderung wire also unter natiirlichen Verhéltnissen alleine daher gegeben,
dafl ein Wirtsangebot in der Oberflachenschicht quantitativ nicht mit dem innerhalb des
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Nistmaterials vergleichbar ist. Dieses wiirde dann von N. vitripennis, die oft das gesamte Nest
griindlich durchsucht, effizient ausgenutzt werden, von D. cavus jedoch weitaus weniger, da
sie zundchst weitgehend oberflichenaktiv ist. Auch wenn sie im spéteren Jahresverlauf
vermehrt ins Nistmaterial vorriickt, so diirfte dort bereits ein GroBteil der nekrophagen und
vor allem Protocalliphora spp. angehdrenden Puparien von N. vitripennis (-Diapauselarven)
belegt sein. Insofern wirkt sich der aufgezeigte Artunterschied im Freiland sicherlich, auch im
Verlauf der ganzen Saison, auf die natiirlichen Parasitierungsraten der beiden Spezies
innerhalb der Wirtsgruppe nidicoler Fliegenpuppen aus. Sollten in Freilandnestern wesentlich
weniger Fliegenpuparien an der Oberflache als im Nistmaterial auftreten, so wirkte sich der
Dispersionsunterschied positiv fiir N. vitripennis und nachteilig fiir D. cavus aus, wiirde aber
einen Konkurrenzausschluf} insgesamt sehr begiinstigen.

SchlieBlich ist noch weitgehend ungeklért, welche anderen, womdglich eher oberfliachlich
abundanten Wirtsgruppen die sehr polyphage D. cavus auBlerdem im Vogelnest nutzt,
besonders wihrend der Uberlappungsperiode mit N. vitripennis. Es darf nie vergessen
werden, dal} sich die vorigen Aussagen lediglich auf den sich {iberschneidenden Anteil beider
spezifischer Wirtsspektren, ndmlich den der Puppen cyclorrhapher Diptera, beziehen. Dieser
macht eventuell im Nest nur einen Teil der von D. cavus gesuchten Insektenarten aus.
Erwédgenswert sind hier vor allem die in Vogelnestern extrem hdufigen Mottenarten
(Hofmannophila pseudospretella, Endrosis sarcitrella etc.; Woodroffe 1953; Carter 1984;
Hausler & Topp 1996). Ob und in welchem Bereich diese innerhalb des Nestes oder
Nistkastens bevorzugt von D. cavus parasitiert werden, ist erst durch weitere Studien zu
klaren. Unmittelbar vor ihrer Verpuppung durchlaufen =z.B. die Raupen von
H. pseudospretella eine Wanderphase, um geeignete Standorte fiir die Kokonanfertigung
aufzusuchen (Woodroffe 1951). Diese Tatsache wird durch eigene Beobachtung gestiitzt:
Héufig waren Mottenpuppen am Material der Plastiktiiten, in welchen die Nester aufbewahrt
wurden, zu finden. Eine sehr grole Anzahl von Raupen nagte sich auch durch diese Tiiten
hindurch, um externe Flachen fiir die Verpuppung aufzusuchen. Carter (1984) gibt dagegen
fiir E. sarcitrella an, daf3 sich deren Raupen innerhalb des Néhrsubstrates zur Verpuppung
einspinnen. Auch wenn hierzu keine konkreten Arbeiten vorliegen, kann vermutet werden,
daB sich ein mehr oder weniger grofer Teil der Mottenpuppen nicht in der Tiefe des
Nahrsubstrates, also des Nistmaterials, findet. Eine eher peripher gelagerte Wirtssuche wire
dann fiir die D. cavus-Weibchen sinnvoll; vielleicht erstreckt sich diese sogar auf die
Nistkastenwandung oder nahgelegene Bereiche auflerhalb des Nistkastens (Spalten,
Baumrinde 0.4.), je nachdem, wo die Mottenraupen ihre Kokons bevorzugt spinnen. Dies
wiirde die Konkurrenz um Fliegenpuppen mit der hinsichtlich dieser Wirtsgruppe extrinsisch
stark liberlegenen N. vitripennis bedeutend reduzieren. Die Nutzung von alternativen Wirten
stabilisiert die Koexistenz von Parasitoiden in gemeinsamen Habitaten (Pijls & van Alphen
1996; Geervliet et al. 2000).

Da die Gesamtparasitierungsrate im Versuch insgesamt eklatant zugunsten von N. vitripennis
verschoben ist und die Anteile der Puparien mit Multiparasitismus bzw. ausschlieBlichem
Schliipfen von D. cavus dagegen sehr gering sind, ist D. cavus unter den gegebenen
Bedingungen als konkurrenzschwach zu bezeichnen. Die &uBlerst hohe Ausbeutung des
Wirtsangebotes von N. vitripennis kann zumindest in den zwei Nesttypen auf ihre viel engere
Bindung an das Vogelnesthabitat hindeuten. Dal3 N. vitripennis nicht in allen dipterophagen
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Gilden iiberlegen ist, zeigt eine Arbeit von Legner (1967). Bei einem Angebot von an der
Oberfliche bloBliegenden Musca domestica-Puparien in Versuchsbecken erwiesen sich zwei
Arten aus der Gattung Spalangia hinsichtlich der Parasitierungsraten und
Wirtsfindungskapazitit als viel erfolgreicher, so dall N. vitripennis gar als ,,weak searcher*
bezeichnet wird. Allerdings rdumt Legner ein, dafl sie auch relativ selten als natiirlicher
Parasitoid von Dungfliegen auftrete. Auflerdem fand sein Experiment nicht in
habitatrelevanten Substraten und daher unter sehr kiinstlichen Bedingungen statt.

Im allgemeinen wird angenommen, daf3 spezialisierte Parasitoidenarten in ihrem bevorzugten
Habitat bzw. Substrat eine hohere reproduktive Fitness als in alternativen oder gar Fremd-
Substraten genieen (Vet & Janse 1984; Poolman Simons et al. 1992). Auch wenn M.
vitripennis nur in Relation zu D. cavus als ,,spezialisiert” zu definieren ist, also kein Spezialist
im strengen Sinne darstellt, so demonstriert der vorliegende Versuch doch vor allem ihre
enorme Uberlegenheit im Nesthabitat. Diese Uberlegenheit manifestiert sich im
»Alternativsubstrat Spéne* bereits abgeschwidcht, da hier der limitierende Einfluf der
Konkurrenzart ansteigt.

In der Freilanduntersuchung zeigt sich, im Gegensatz zum Laborversuch, dal D. cavus von
den insgesamt ausgebrachten Proben eine N. vitripennis ebenblirtige oder gar hohere Anzahl
erfolgreich nutzte, wenn auch mit signifikant weniger parasitierten Wirten pro Probe. Hierbei
ist natiirlich zu beriicksichtigen, daB3 in den Freilandnistkdsten beide Arten nicht immer zur
selben Zeit und in gleich groBer Anzahl in den Kisten vertreten sind wie im manipulierten
Laborversuch, sich also die natiirlichen Abundanzfaktoren zum Vorteil von D. cavus
auswirken. Auch Aspekte der individuellen Aufenthaltsdauer im jeweiligen Nest, welche im
Versuch ausgeschlossen waren, konnen im Geldnde erheblich zur Minderung des
Konkurrenzdruckes beitragen.

Rosset (1987) zeigt z.B. alternative Strategien zweier Muscidifurax-Arten hinsichtlich der
Ausnutzung eines gegebenen Wirtsangebotes auf. Die effizientere Spezies, welche eine
kiirzere Zeit pro Wirtsbelegung benétigt, parasitiert so viele Wirte wie moglich pro Standort.
Im Gegensatz dazu verlaBt die Konkurrenzart, die einen hoheren zeitlichen Aufwand pro Wirt
betreibt, einen ,,patch® relativ schnell nach Parasitierung von nur wenigen Wirten, um einen
neuen Standort aufzusuchen. Ahnliche divergierende Strategien zwischen Arten mit
iiberlappenden Wirtsspektren belegen auch Vos et al. (1998). Die prinzipielle ,,Ortstreue* der
einzelnen Weibchen an einem attraktiven ,,patch® ist also ein zusitzlicher Faktor, der im
Freiland sicher hineinspielte, im abgegrenzten Laborversuch allerdings ausfiel.
Die Zusammensetzung des jeweiligen Substrates, Alter und GroB3e des ,,patches, die Anzahl
von konkurrierenden Individuen sowie die Dichte und Qualitit der Wirte sind Faktoren,
welche liber die Anwesenheitsdauer einer Parasitoidenart entscheiden (van Lenteren 1991)
und sich im abgeschlossenen Experiment nicht entsprechend auswirken konnten.

AuBerdem 148t die Abundanz von N. vitripennis im Freiland in der zweiten Saisonhélfte
auffillig nach, wohingegen diejenige von D. cavus noch bis zum Herbst ungeschmalert
erhalten bleibt oder gar noch ansteigt, wie schon gezeigt wurde. Insofern spiegelt der
Laborversuch eine mogliche Situation innerhalb des gesamten Nestangebotes und der
Probenzeit wider, wie er etwa in der Phase grofter Artkonfrontation von Anfang Juni bis
Mitte August auftreten konnte, wenn die meisten der von beiden Arten gleichzeitig
parasitierten Proben registriert werden (vgl. Abb. 2 und Abb. 10).
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Unter den im Versuch erzeugten Bedingungen {iibertrifft N. vitripennis die polyphage Art
jedoch immens in der Anzahl parasitierter Wirte und erzeugter Nachkommen, was wiederum
auf die engere Wirtsgruppenbindung hinweist. Diese &duBert sich in schnellerer und
effektiverer Wirtsfindung und -parasitierung, auch mittels einer vertikal griindlicheren
Dispersion im (Nest-)Habitat. Ob diese viel bessere Ausnutzung des Wirtsangebotes sowie
eine effektivere Wirtssuche auch olfaktorisch zu begriinden sind, soll im Anschluf3 diskutiert
werden.

Obwohl vermutet wurde, dafl das in Relation zu D. cavus tiefere Eindringen ins Nistmaterial
von N. vitripennis nicht vorrangig olfaktorisch bedingt ist, sondern ein davon unabhéngiges,
fundiertes Suchverhalten darstellt, so mogen entsprechende Priaferenzen und Sinnesleistungen
das Vordringen im Habitat doch steuern oder optimieren. Moglich wire dies zum Beispiel
auch durch Registrierung wirtseigener Kairomone. Zur Abstimmung dieses Gesamtbildes sind
also im Folgenden die Artunterschiede beziiglich olfaktorischer Priferenzen zu betrachten.

Zum AbschluB3 (4.5.) sollen dann die folgenden Aussagen mit den bisher getroffenen in
Einklang gebracht werden.
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4.4. Olfaktometerversuche
4.4.1. Konzeption, Funktionsweise und Gebrauch des Olfaktometers

In der Vergangenheit sind fiir die Aufdeckung von olfaktorischen Priferenzen von
Parasitoiden verschiedene Olfaktometermodelle verwendet worden. Die gidngigsten seien hier
genannt: Y- und T-Olfaktometer (Stafford et al. 1984; Sereno & Neves 1994; van Baaren &
Nénon 1996; Bertschy et al. 1997; Morgan & Hare 1998; Sullivan et al. 2000; Pettersson
2001), sowie Airflow-Olfaktometer mit vier Kammern bzw. vier Armen (Vet et al. 1983; van
Alphen et al. 1991; Schroder 1997; Couty et al. 1999; Glinwood et al. 1999). Gelegentlich
werden auch die Laufmuster der einzelnen Parasitoidenweibchen bei Présenz eines attraktiven
Substrates auf einer Versuchsfliche festgehalten und analysiert (Edwards 1954; Vet et al.
1983; Vet & Papaj 1992). Die Konzeption des vorliegenden Olfaktometermodells wurde
durch Arbeiten von Vogel (1969), Jones et al. (1981) und Finch (1986) angeregt. Es bietet
gegeniiber anderen Konstruktionen, wie Y-Olfaktometern, einige Vorziige:

Die Problematik bei Y- und T-Olfaktometern, die sich durch eine limitierende Weggabelung
und einer an dieser Stelle erzwungenen Entscheidung ergibt, tritt hier, auf einer ebenen,
ungeteilten Beobachtungsfliche, nicht auf. Bei Y-Olfaktometern stellen sich einerseits
Turbulenzen und Vermischungen der Duftstrome an der entsprechenden Réhrengabelung ein,
andererseits haben in dieser Situation kleine Parasitoide Schwierigkeiten, chemotaktisch
eindeutig zu reagieren; einmal in eine der R6hren hineingelaufen, sind sie beziiglich ihrer
Verhaltensflexibilitdt ,,gefangen (Vet et al. 1983). Dies wird in vorliegendem Modell
vermieden: Die Wespen konnen sich auf der Beobachtungsfliche weitrdumig verteilen und
werden zur Datenerhebung nicht in begrenzte Ginge (RShrchen, Kaniilen etc.), welche die
Bewegungsfreiheit einschrianken, gelockt. Eine eingeschlagene Wegrichtung kann jederzeit
und nach allen Seiten hin wieder aufgegeben werden, eine Umorientierung stets ungehindert
erfolgen. Auch das Abfliegen in die Weite der Versuchskammer sowie das Verlassen der
Versuchsflache sind jederzeit moglich. Orthokinese und Klinokinese bzw. Klinotaxis (vgl.
4.4.2.1.) konnen sich hier relativ uneingeschrénkt entfalten. Auflerdem féllt ein Weibchen,
dessen Reaktion einmal registriert wurde, nicht als Objekt fiir die weitere Datenerhebung aus,
sondern bleibt weiterhin am laufenden Versuchsdurchgang beteiligt. Die in der vorliegenden
Apparatur gemessene, mittlere Luftstromungsgeschwindigkeit von 0,4 m/s vor der
Beobachtungsflidche ist z.B. mit einer Angabe von Cortesero et al. (1993) fiir den Luftstrom
(0,5 m/ s) in dortigen Olfaktometerversuchen vergleichbar. Eine Datenerhebung sowohl nach
der in einem Sektor verbrachten Zeit in Sekunden als auch nach der Anzahl der jeweiligen
Frequentierungen fiihrten z.B. auch van Baaren & Nénon (1996) mit zwei Parasitoidenspezies
durch.

Beide angewendeten Methoden zur Datengewinnung sind &uBerst zeitaufwendig. In der Phase
der Vorversuche wurde schnell offenkundig, daB sich bei jeder der zwei Arten aufgrund ihrer
hohen Lauf- und Dispersionsaktivititen auf der Beobachtungsfliche statische, kumulare
Verteilungsmuster nicht deutlich ausbilden, so wie es vielleicht bei weniger aktiven und
hektischen Versuchstieren der Fall wire. Es entstehen aufgrund der hohen Unruhe und
Laufgeschwindigkeiten der Weibchen keine optisch regelméfBigen, sich wiederholenden
»Ballungszentren® vor den Substratrohren, die dauerhaft oder voraussagbar bestehen bleiben.
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Die Dispersion erscheint meist eher diffus, die Praferenzen werden erst bei Erhebung groferer
Datenmengen iiber extensivere Zeitspannen offenkundig. Eine zunéchst geplante statistische
Auswertung fotografisch festgehaltener Verteilungsmuster mulite daher verworfen werden.
Diese konnen zwar durch den Einsatz von groBen Individuenmengen temporir erzeugt
werden (vgl. Abb. 77) und zur optischen Veranschaulichung der Priaferenzen dienen, letztere
sind in dieser Form aber nur schwierig zu verifizieren und statistisch auszuwerten. Kaum
legitim wére es schlieBlich, die sich zumeist nur kurzfristig einstellenden ,,geballten*
Verteilungsmuster selektiv aus dem ansonsten eher diffusen, uneinheitlichen Bild
herauszugreifen und als Beweise fiir die Praferenzen anzufiihren. Der zeitintensivere Weg der
Erhebung exakter MeB3daten wie Héaufigkeiten und Zeitspannen schien hier verlaBlichere und
giiltigere Ergebnisse zu liefern.

Abb. 77: Verteilungsmuster von N. vitripennis auf der Beobachtungsfliche im Olfaktometer.
a) Diffuse Verteilung bei drei leeren Substratrohren. b) Einfiihrung eines attraktiven Substrates
(Puparien von C. vomitoria) in die untere Substratrohre. ¢) Allmahliche Konzentration der
Weibchen im unteren Bereich der Beobachtungsfliche. d) Einfinden mehrerer Weibchen im
attraktiven Kreissektor.
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4.4.2. Auszihlreihen nach Frequenz der Sektoreniiberschreitung
4.4.2.1. Allgemeine Tendenzen und Verhaltensweisen

Bei dieser Auswertungsmethode stellte sich heraus, daf die N. vitripennis-Weibchen bei 5 der
6 Substratkombinationen insgesamt signifikant hdufiger die Kreissektoren iiberliefen als die
D. cavus-Weibchen. Der Gesamtmittelwert der Uberldufe betrigt fiir N. vitripennis ca. 1908,
der fiir D. cavus ca. 1434 (p<0,001), wenn die Kombination 3 ausgeschlossen wird. Letztere
stellt eine Ausnahme dar, bei welcher D. cavus die Konkurrenzart in der Gesamtzahl der
Uberquerungen weit iibertraf. Fiir dieses aberrante Resultat kann keine plausible Erklirung
gegeben werden. In der Substratkombination (Nistmaterial Meise-Aas-Kontrolle) kann nicht
die Ursache liegen, da N. vitripennis sowohl auf das Meisen-Nistmaterial wie auch auf das
Aas in anderen Kombinationen mit weitaus mehr Uberldufen reagierte, D. cavus jedoch mit
weniger. Da Temperatur, Alter und die Anzahl der eingesetzten Weibchen stets gleich
gehalten waren, miissen die Hintergriinde in nicht rekonstruierbaren anderen, inneren oder
duBeren Einfliissen zu suchen sein. In der 3. Kombination entsprechen jedoch die jeweiligen
spezifischen Préiferenzen der Arbeitshypothese. Daher zeigt sich, daf} die absolute Zahl der
Uberldufe pro Art hier kein ausschlaggebender Faktor ist. Auch, wenn die Spezies insgesamt
weniger oder vermehrt {iber die Sektoren liefen als im Durchschnitt, so bleiben doch ihre
Priaferenzen konstant. Insgesamt sollte bei Betrachtung der absoluten MeBwerte der
innerartliche Vergleich als aussagekréftiger angesehen werden als der interspezifische, da
letzterer durch generelle, nicht ndher bestimmbare Aktivitdtscharakteristika beider Arten
beeinfluft wird. Diese sind nicht unbedingt mit der betreffenden Substratkombination in
Beziehung zu setzen. Daher wurden zusitzlich statistische und grafische Vergleiche der
prozentualen innerartlichen Anteile fiir die einzelnen Substrate beriicksichtigt. Bei diesen
Prozentwerten sind nicht erkldrbare Aktivititsunterschiede zwischen den Spezies
ausgeklammert, und ein unverzerrter Artvergleich wird somit ermoglicht.

Im allgemeinen ist die meist groBere Gesamtzahl der Sektoreniiberldufe fiir N. vitripennis
durch das Verhalten der Weibchen im Olfaktometer zu erkldren. Als Artcharakteristikum
wurde bei diesem Versuch immer wieder registriert, dal die Weibchen von N. vitripennis,
hatten sie einen attraktiven Sektor iiberlaufen, nur wenige Zentimeter hinter dessen Rand
ihren Weg abbrachen, stutzten und auffillig mit den Fiihlern in der Luft trillerten. Hierbei
drehten sich die Weibchen, vermutlich irritiert durch den plotzlich schwécheren
olfaktorischen Reiz, hdufig um sich selbst und sondierten die Luft. Sehr oft kam es mehr oder
weniger sofort zu einer Kehrtwendung um 180° und einer direkten, linearen Riickkehr in den
betreffenden Sektor, was dann als neuer Wert protokolliert wurde. Ein identisches Verhalten
von N. vitripennis an den Grenzen attraktiver Bereiche konnten auch Edwards (1954) und
Wylie (1958) in anderen Olfaktometermodellen registrieren; fiir eine andere Parasitoidenart
beschreiben es auch Vet et al. (1983). Dieses Umkehren an den Abgrenzungen eines
geruchsattraktiven Feldes ist als Klinotaxis zu bezeichnen, dagegen die nach einer
olfaktorischen Stimulation allgemein gesteigerte Laufaktivitdt als Orthokinese (Vet et al.
1983; Bell 1986; Jones 1986; Kennedy 1986). Beides ist in diesem Versuch von Bedeutung
und wirkt sich bei N. vitripennis offenbar stirker aus als bei D. cavus. Somit erklart sich die
allgemein hohere Anzahl von Sektoreniiberschreitungen durch N. vitripennis vor allem durch
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den bedeutenden Anteil an ,,Riickkehrern® in die betreffenden Sektoren. Bei D. cavus wurde
im Laufe der Versuchsreihen ein anderes Verhalten als typisch diagnostiziert: Deren
Weibchen liefen im Vergleich zu denjenigen von N. vitripennis eher in stoBweisen, langeren
Schiiben iiber die Beobachtungsfldche. Dabei wurden hédufig zuerst groBere Abschnitte rasch
zuriickgelegt, bevor es zu einem Verharren kam, das dann relativ lange anhalten konnte und
mit reglosem Sitzen oder Putzverhalten verbracht wurde. Im Gegensatz dazu blieben die
N. vitripennis-Weibchen relativ dauerhaft in Bewegung. Jedoch konnte bei ihnen ein
insisitierendes Verhalten auf derselben Stelle im jeweiligen attraktiven Kreissektor beobachtet
werden, wobei sie mit Hilfe ihrer Mandibeln an dem Gazestoff zu nagen schienen, vielleicht
um sich Zugang zu der potentiellen Wirtsquelle zu verschaffen. Bei D. cavus-Weibchen
wurde dieses Verhalten nicht beobachtet. Nach dem Verlassen eines attraktiven Sektors war
auch bei ihnen haufig ein ,,verunsichertes Verharren und Priifen mit den Fiihlern zu
beobachten, wobei sie sich ebenfalls um sich selbst drehten. Allerdings fiihrten diese
Momente der Orientierung seltener als bei N. vitripennis zur unmittelbaren Umkehr in die
Abgrenzungen des zuvor verlassenen Kreissektors, also zu Klinotaxis. Dies mag darin
begriindet sein, dal3 die D. cavus-Weibchen in dem Moment, als ihnen die Minderung der
jeweiligen olfaktorischen Reizung ,,auffiel®, aufgrund ihrer raschen, stoBartigen Laufweise
von dem betreffenden Sektor schon zu weit entfernt waren. Somit konnte der konsequente
Riickweg moglicherweise nicht mehr rekonstruiert werden. Vielleicht deutet dieser qualitative
ethologische Unterschied auf ein besseres rdumliches Gedéchtnis oder eine generell hoher
entwickelte olfaktorische Sensibilitidt von N. vitripennis hin.

Eine im Nahbereich, also nach der Ankunft im Wirtsareal eintretende Stimulation durch
substrat- oder wirtseigene Infochemikalien fiihrt bei Parasitoiden hédufig zu einer erhohten,
intensiven Suchaktivitdt im Substrat. Als Folge einer solchen Stimulation kommt es zu einer
Fixierung auf das jeweilige Wirtsareal (,,arrestment®; van Alphen et al. 1984; Jones 1986; van
Veen & van Wijk 1987). Hierbei werden Verhaltensaspekte wie Orthokinese
(Laufgeschwindigkeit) und Klinokinese (Anzahl der Kehrtwendungen) bzw. Orthotaxis und
Klinotaxis (wenn zur Duftquelle gerichtet) angeregt (Jones 1986; Kennedy 1986; Vet & Papaj
1992). Spezialisiertere Parasitoidenarten werden durch charakteristische Diifte der Wirte und
des Habitates stimuliert, wihrend Generalisten diesbeziiglich eine grofere Reaktionsbreite
aufweisen, dafiir aber unspezifischer zwischen den fliichtigen Stoffen diskriminieren (Waage
1979; Vet & van Opzeeland 1984). Beides ist fiir die hier betrachteten Arten zu bestdtigen,
wie im Folgenden fiir einzelne Substrate belegbar ist.

4.4.2.2. Praferenzuntersuchung bei verschiedenen Substratkombinationen

In der 1. Substratkombination mit Meisen-Nistmaterial sowie 20 mittelalten C. vomitoria-
Puparien konnten wichtige, divergierende Artpréferenzen nachgewiesen werden (vgl. Abb.
49), welche zuvor entwickelte Arbeitshypothesen bestitigen. N. vitripennis bevorzugte hochst
signifikant den Sektor des Meisen-Nistmaterials gegeniiber demjenigen der 20 C. vomitoria-
Puparien. Daraus 148t sich schlieen, dal das von dem Habitat ausgehende olfaktorische
Attraktans auf N. vitripennis eine groBere Anziehungskraft ausiibt als die unmittelbar den
Wirtsindividuen entstromenden Kairomone. Dies erscheint plausibel, mu3 im Freiland doch
zuallererst die Bruthohle oder der Nistkasten aufgespiirt werden, wobei der Duft von
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Nistmaterial naturgemi3 auch die (ehemalige) Prdsenz von Jungvogeln und damit von
Protocalliphora-Wirtspuppen indiziert. Die Zahl von 20 C. vomitoria-Puparien wurde als fiir
ein Vogelnest bzw. einen Nistkasten angemessene Menge gewidhlt. Merino & Potti (1995)
ermittelten flir insgesamt 68 Nester des Trauerschnippers (Ficedula hypoleuca) einen Median
von 16 Puppen der Vogelblutfliege Protocalliphora azurea pro Nest, mit einem Maximum
von 60 Puppen. Hurtrez-Boussés et al. (1997) geben fiir Nester der Blaumeise
(Parus caeruleus) pro Kiiken eine durchschnittliche Zahl von 13,5 Maden von
Protocalliphora azurea und Protocalliphora falcozi Séguy (vereint) an, bezeichnen den
Befall jedoch als extrem hoch. Johnson & Albrecht (1993) untersuchten die Parasitierung von
Jungvogeln einer Zaunkonigsart durch Protocalliphora sp. Sie definieren eine Anzahl von 1-2
Maden pro Jungvogel (bei einem Alter von ca. 12 Tagen) als leichten Befall, eine Menge von
mindestens 10 Maden pro Jungvogel als schweren Befall. Es wurde ein Gesamtmittelwert von
ca. 42 Maden pro Nest berechnet. Unter Beriicksichtigung dieser verschiedenen Angaben
schien eine Konzentration von 20 Puparien in der Subtratrohre als geeignet (unter 4.4.3. wird
aber auch der Einsatz von nur 10 C. vomitoria-Puparien vergleichend diskutiert). Sereno &
Neves (1994) setzten in Olfaktometerversuchen mit Spalangia endius 30 Puparien von
Musca domestica ein, welche deutlich kleiner sind als diejenigen von C. vomitoria.

Der Puparien-Sektor wurde hochst signifikant hdufiger tiberlaufen als der Kontrollsektor; dies
zeigt, dal die Wirtspuparien einen fiir N. vitripennis-Weibchen attraktiven Duft verbreiten.
AuBerdem wird dadurch die Vermutung gestiitzt, dal} sie diesen auch aus relativ groBerem
Abstand wahrzunehmen vermogen. Das gilt offenbar auch fiir die D. cavus-Weibchen.
Wodurch der fiir die Wirtspuparien charakteristische Geruch entsteht, bleibt unsicher. Er
konnte einerseits vom Néhr- bzw. Umgebungssubstrat der Larven herstammen, also von Aas,
Exkrementen, verfaulenden organischen Materialien et cetera. Andererseits sind aber auch auf
der Cuticula der Maden lokalisierte Kairomone zu erwégen, die dann spiter auch oder gar
verstirkt der Oberfliche des Pupariums entstrémen wiirden.

Cortesero et al. (1993) zeigten durch Olfaktometerversuche mit FEupelmus vuilleti
(Eupelmidae), dall die Larven und Puppen eines Samenkéfers (Bruchidius sp.) auch ohne
Geruchspriagung durch das Nihrsubstrat (Pflanzensamen) olfaktorisch hochattraktiv wirkten,
die Duftkomponenten also von den Wirten selbst ausgingen. Rostas et al. (1998) wiesen die
olfaktorische Lockwirkung von Infochemikalien auf dem Integument der Prdpuppen einer
Buschhornblattwespe (Diprionidae) auf Dahlbominus fuscipennis Zetterstedt (Eulophidae)
nach, widhrend der Kokon selbst unattraktiv blieb. Sick (1993) stellte eine olfaktorisch
positive Reaktion von brutparasitischen Kuckucksbienen der Gattung Sphecodes auf
Cuticulaextrakte ihrer Wirte fest und nennt als Quelle der Kairomone wirtseigene Driisen.

Edwards (1954) bestreitet nach Olfaktometerversuchen mit N. vitripennis, unter Verwendung
der Wirte Musca domestica sowie Calliphora sp., daBl der attraktive Geruch von den
Fliegenpuparien selbst ausgeht. Er stellte eine dulerst positive Reaktion der N. vitripennis-
Weibchen auf das Néhrsubstrat der Maden fest, wenn letztere bereits im Substrat gefressen
hatten, nicht jedoch auf rein bakteriell angegriffenes Fleisch. Wurden die Maden vor ihrer
Verpuppung griindlich gesdubert und gewaschen, so resultierte spéter keine Reaktion der
Weibchen auf die Wirtspuparien. Edwards behauptet daher, da3 sich N. vitripennis lediglich
am Geruch des Néhrsubstrates der Maden oder der Abbauprodukte im Fleisch, die im Zuge
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der larvalen Nahrungsaufnahme entstehen, orientiert und nicht am Eigengeruch der Puparien.
DaB die attraktive Wirkung des von Fliegenmaden bereits genutzten Nahrsubstrates besonders
von deren Ausscheidungen bzw. Stoffwechselprodukten bestimmt wird, vermutet aulerdem
Wylie (1958). Er schlieB3t sich der Feststellung an, dal die Puparien lediglich aufgrund der
Geruchsprigung im N&hrmedium, inklusive den Produkten der larvalen FraBaktivitit,
olfaktorisch attraktiv sind. Schroder (1997) kommt zu dhnlichen Schluf3folgerungen, wie auch
Stafford et al. (1984) fiir einen anderen Puppenparasitoiden von nekrophagen Fliegen,
Spalangia endius. Moglich wire, dall vor allem (oder nur) die Kombination von wirtseigenen
Kairomonen mit dem Geruch des spezifischen Substrates eine positive Reaktion bewirkt oder
aber die FraBaktivitit der Maden dem Substrat entscheidende Komponenten hinzufiigt.
Letztere konnten chemische Abbauprodukte oder auch Exkremente sein. Diese dienen haufig
als Attraktans fiir Parasitoidenweibchen, denn sie lassen sich fiir den Wirt im Gegensatz zu
anderen, moglicherweise als Folge des Feinddrucks coevolutiv reduzierten Signalen (z.B.
durch larvale Fortbewegung hervorgerufene Vibrationen) kaum vermeiden (Godfray 1994).
DaB3 Parasitoidenweibchen von den Stoffwechselprodukten ihrer Wirte zum Habitat gelockt
werden, ist in vielen Biotopen bekannt. Zum Beispiel wird Diaeretiella rapae (Curtis)
(Aphidiidae) vor allem durch den Honigtau einer Blattlausart zu deren Wirtspflanze gelockt
(Shaltiel & Ayal 1998), der Eiparasitoid Oomyzus gallerucae (Fonscolombe) (Eulophidae)
durch die Exkremente von Blattkédfern, den Imagines der Wirtsart (Meiners & Hilker 1997).
Die FraBaktivitit von Fliegenmaden im Nahrungssubstrat erhohte auch die olfaktorische
Reaktion von Spalangia endius gegeniiber einem Medium, in dem keine FrafBaktivitit
stattfand (Stafford et al. 1984), was mit Edwards Ergebnissen iibereinstimmt.

Die Aussage von Edwards soll hier dennoch kritisch hinterfragt werden. Davon abgesehen,
dafl er nur Tests mit wenigen Weibchen durchfithrte und dann unverhéltnisméBig hohe
Prozentwerte statistisch miteinander verglich, erscheint die Unterscheidung 6kologisch auch
letztlich irrelevant: Im Freiland, d.h. im Vogelnest, in Aas, in Exkrementen oder anderen
Biochorien, findet eine Sduberung der Larven vor der Verpuppung niemals statt. Somit sind
die Puparien unter natiirlichen Bedingungen immer mit dem Duft des larvalen Nahrsubstrates
oder der eigenen Stoffwechselprodukte und Ausscheidungen vor der Verpuppung behaftet,
unabhéngig davon, wie weit sich die Maden fiir letztere vom Nahrsubstrat entfernt haben.
Woher genau der attraktive Geruch der Wirtspuparien stammit, ist letztlich nur von chemisch-
analytischem, nicht aber o©kologisch-ethologischem Interesse. Fiir die vorliegende
Untersuchung stammten die Maden aus dem Zoohandel, so dafl deren Nahrmedium nicht
separat getestet werden konnte. Es ist jedoch wahrscheinlich, da3 dieses bei den untersuchten
Parasitoiden eine dem Aas (vgl. 3. Substratkombination) nicht unédhnliche Reaktion
provozieren wiirde. Gegen Edwards Aussage spricht ferner der Befund in der 6. Kombination;
die Argumentation findet sich an entsprechender Stelle. Auf eine direkte Gegeniiberstellung
von Maden und Puparien im Olfaktometer wurde daraufhin, auch wegen der 6kologischen
Irrelevanz, verzichtet. Auch wenn gezeigt wiirde, daB3 eine positive Reaktion der Wespen
ebenso auf die Maden wie auf die Puparien erfolgt, wiare damit nicht gekldrt, ob dafiir
vorrangig Duftkomponenten der larvalen Stoffwechselprodukte oder des Nahrsubstrates selbst
verantwortlich sind. Ob allerdings Stoffwechselprodukte der Larven vor der Verpuppung den
Duft ausmachen, der dann im Puppenstadium an der Puparienwand erhalten bleibt, oder ob
der Geruch durch den Verpuppungsvorgang selbst erzeugt bzw. verstirkt wird, ist eine
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physiologische und biochemische Frage und fiir die vorliegende 6kologische Thematik nicht
relevant. Biologisch wire jedenfalls nicht verstidndlich, wenn die Weibchen eher auf die
Fliegenmaden als auf die Puparien reagieren wiirden, es sei denn, sie wiren auf die
Parasitierung von sehr jungen Puppen angewiesen (vgl. aber 6. Kombination).

Sereno & Neves (1994) erzielten mit Spalangia endius in einem Y-Olfaktometer sowohl mit
Maden als auch mit Puparien von Musca domestica signifikant positive Reaktionen, ohne daf3
sich zwischen den Stadien Praferenzen offenbarten. Dies wiederum spriche fiir eine Pragung
durch Stoffwechselprodukte des larvalen Stadiums, deren attraktive Komponenten an der
Puparienwand erhalten bleiben.

Die Weibchen von D. cavus zeigten bei dieser Substratkombination ganzlich anders gelagerte
Priaferenzen. Es ergab sich im deutlichen Gegensatz zu N. vitripennis kein signifikanter
Unterschied zwischen Kontrolle und Meisen-Nistmaterial. Dies bestétigt die Hypothese, dal3
D. cavus-Weibchen nicht oder nur geringfiigig auf die vom Nistmaterial ausgehenden
Duftkomponenten reagieren und ihre regelméfige Abundanz in Nistkdsten auf andere
Lockreize oder generell abweichende Strategien bei der Habitatfindung zuriickzufiihren ist.
Die Priasenz von Aas in den Nistkdsten kann dies allerdings nicht ausschlieBlich sein, da
D. cavus auch ebenso in Nestern ohne tote Jungvogel oder gar in ganz leeren Nistkésten
auftritt. Es bleibt also festzustellen, dall D. cavus im Gegensatz zur Konkurrenzart offenbar
nicht vom Nistmaterial angelockt wird.

Weil die polyphage Art auf die Wirtspuparien sehr gut reagierte, ist die Behauptung, D. cavus
wiirde sich im Vergleich zu N. vitripennis generell kaum olfaktorisch orientieren, nicht
haltbar. Auf die bloBliegenden Fliegenpuparien wurde von D. cavus sogar mit signifikant
mehr Uberliufen reagiert als von N. vitripennis. Dies ist aber darin begriindet, daB das
Nistmaterial als Alternativsektor fiir N. vitripennis attraktiver war. In anderen Kombinationen
iiberliefen die N. vitripennis-Weibchen den Pupariensektor sehr viel hiufiger als diejenigen
von D. cavus (vgl. Abb. 52, 58 und 64).

Hier wiren bereits folgende Aussagen zu treffen: N. vitripennis wird vor allem durch den
Geruch des Nistmaterials in die Kdsten bzw. Bruthohlen gelockt, da sie evolutiv stark an die
ornithoparasitischen Vogelblutfliegen angepalit ist. Die initiale Fernwirkung von spezifischen
Duftemissionen des Wirtssubstrates auf Parasitoidenweibchen belegen z.B. auch Vet (1985),
van Alphen et al. (1991) oder Powell et al. (1998).

D. cavus jedoch, als Art mit einem sehr breiten Wirtsspektrum, reagiert unspezifisch auf den
Geruch von Aggregationen potentieller Wirte, wie es fiir Generalisten zu erwarten ist (Waage
1979; Hedlund et. al 1996; van Baaren & Nénon 1996; Bertschy et al. 1997; Steidle &
Scholler 1997). Die insgesamt sehr signifikanten Unterschiede zwischen den Artpriaferenzen,
die sich auch prozentual deutlich darstellen (vgl. Abb. 50 und 51), weisen auf eine
olfaktorisch-ethologisch begriindete Verminderung der interspezifischen Konkurrenz hin.

In der 2. Substratkombination wurde statt Nistmaterial von Meisen, das hauptséchlich aus
Moos, Tierhaaren und Wolle besteht, Material aus Feldsperlingsnestern eingesetzt. Dieses
weist deutlich andere Bausubstanzen als Meisennester auf und besteht vor allem aus Federn,
Halmen, Pflanzenstengeln, Zweigen und Stroh (Henze 1983; Glutz & Bauer 1997). Insgesamt
gleicht das Erscheinungsbild (vgl. Abb. 52) demjenigen der 1. Kombination. Wieder préferiert
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N. vitripennis signifikant das Nistmaterial vor den bloBliegenden C. vomitoria-Puparien und
beide Substrate hochst signifikant vor der Kontrolle.

Bei D. cavus dominieren dagegen erneut die Uberlidufe des Wirtspupariensektors. Wieder
besteht zwischen Nistmaterial und Kontrolle kein signifikanter Unterschied. Die generell fiir
die 1. Kombination getroffenen Aussagen gelten also auch fiir das Feldsperlingsnest als
Habitat. Insgesamt ist die Differenz zwischen Nistmaterial und Wirtspuparien jedoch bei
beiden Arten nicht derart ausgepragt wie in der 1. Kombination.

Dies duBlert sich auch im statistischen Gesamtvergleich der prozentualen Haufigkeiten und
deren Darstellung (vgl. Abb. 53 und 54). Die Préferenzen erscheinen nicht derart reziprok wie
in der Kombination mit Meisen-Nistmaterial. Somit resultiert beim Sperlingsnest auch keine
Gesamtsignifikanz flir den Artvergleich mittels der sechs Prozentwerte, was bei der
1. Kombination der Fall war. Mdglicherweise werden die Jungvdgel der Meisenarten haufiger
und intensiver von Protocalliphora-Maden befallen als diejenigen des (Feld-)Sperlings.
In der vorliegenden Literatur werden hierzu keine Vergleiche gezogen.

Hinsichtlich der Freilandabundanzen konnte in vorliegender Untersuchung keine definitive
Préiferenz von N. vitripennis fiir Meisen- vor Sperlingsnestern nachgewiesen werden (vgl.
4.2.3.1.), was aber an der zu geringen Abundanz des Feldsperlings in den beiden Saisons
begriindet sein mag. Es wire daher denkbar, da von dem Meisennest stirkere und fiir
N. vitripennis-Weibchen attraktivere olfaktorische Reize ausgehen als vom Feldsperlingsnest
(vgl. 4.4.3., dort direkte Gegeniiberstellung der beiden Nesttypen). Dies wire einerseits dem
verwendeten Baumaterial zuzuschreiben, das bei Meisen vielleicht geruchsintensive Stoffe
wie Schafwolle, Viehhaare o0.4. enthilt, andererseits auch der bei Meisen prinzipiell hdheren
Anzahl von Jungvdgeln (Glutz & Bauer 1993a und 1997). Auch wire nicht auszuschliefen,
dal} sich der Geruch der Jungvdgel und ihrer Ausscheidungen im Moos des Meisennestes
starker und dauerhafter erhdlt oder einpragt als im eher sproden, hirteren Nistmaterial des
Feldsperlings.

In der 3. Substratkombination mit Meisen-Nistmaterial und Aas trat der schon erwéhnte
Ausnahmefall auf, dal die D. cavus-Weibchen hinsichtlich der Sektoreniiberldufe insgesamt
sehr viel aktiver waren als die N. vitripennis-Weibchen. Dies kann nicht begriindet werden.
Bei Betrachtung der Abb. 55 zeigt sich allerdings, dal die zu erwartenden Praferenzen durch
diese quantitative Abweichung nicht beeinflult wurden. Bei N. vitripennis wurde erneut
signifikant das Nistmaterial bevorzugt, das Aas aber auch deutlich gegeniiber der Kontrolle.
Somit wire dem Aas hier der Stellenwert der bloBliegenden Wirtspuparien in den vorigen
beiden Kombinationen zuzuschreiben. Wiederum ist das Nistmaterial attraktiver als das nicht
obligat an das Nesthabitat gebundene Alternativsubstrat. Auch die innerartlichen Verhéltnisse
bei D. cavus sind denen der zwei vorigen Kombinationen vergleichbar. Zwischen Kontrolle
und Nistmaterial besteht erneut kein signifikanter Unterschied. Letzteres iibte daher offenbar
nicht die geringste Anziehung auf die D. cavus-Weibchen aus. Hingegen ist die auffillige
Reaktion auf das Aas hochst signifikant zu sichern.

Obwohl der unmittelbare Artvergleich hier, wie auch in den anderen Kombinationen, mit
Vorsicht zu interpretieren ist (s.0.), so sei doch herausgestellt, dal N. vitripennis trotz der
ausnahmsweise insgesamt geringeren Aktivitdt beim Nistmaterial D. cavus hochst signifikant
hinsichtlich der Uberquerungsfrequenz iibertrifft.
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Viel deutlicher und valider werden die Préferenzunterschiede jedoch wieder beim
prozentualen Artvergleich (Abb. 56 und 57), der im Gesamttest auch eine Signifikanz ergibt.
Bei N. vitripennis machen die Uberldufe des Nistmaterial-Sektors fast 50 % der Gesamtzahl
aus, bei D. cavus dagegen nur 27 %. Hingegen differieren die beiden Arten beziiglich des
Aassektors prozentual betrachtet nicht sehr voneinander (N. vitripennis 36 %, D. cavus 44 %).
Dies tiiberrascht nicht, treten beide Spezies doch auch gemeinsam in anderen Habitaten bzw.
Biochorien auf, wie z.B. in Viehexkrementen und Aas (Fabritius & Klunker 1991; Smith &
Rutz 1991a; Floate et. al 1999).

Schroder (1997) stellt fiir N. vitripennis zwei morphologisch und 6kolgisch verschiedene
Okotypen fest, einen Nesttyp und einen Aastyp. Beim Vergleich beider genetisch nicht
unterscheidbarer Okotypen in einem Airflow-Olfaktometer kamen als Substrate Nistmaterial,
Aas und Fliegenpuparien zum Einsatz. Es konnten jedoch keine signifikanten Préferenzen und
Unterschiede zwischen den Okotypen gefunden werden.

In vorliegender Arbeit reagiert dagegen der N. vitripennis-Nesttyp signifikant auf Aas, wenn
auch schwécher als auf das Nistmaterial. Die Speziation bzw. rdumliche Separation der zwei
von Schroder aufgestellten Okotypen sind vermutlich noch nicht derart fortgeschritten, daf3
sie sich mittels olfaktorisch unterschiedlicher Reaktionen nachweisen lieBen. Es wire auch
nicht verstdndlich, wenn der N. vitripennis-Nesttyp keine Reaktion auf Aas zeigte. Da Aas,
bedingt durch die Mortalitdt der Jungvogel, hdufig in den Nestern anfillt und weitere
potentielle, nekrophage Wirte anlockt (Mason 1944; Wylie 1958; Héusler & Topp 1996),
wire ein Ignorieren des entsprechenden Attraktans fiir die nidicole N. vitripennis-Population
ein hoher Reproduktionsverlust und eine unnétige Einschrinkung des Wirtsspektrums im
Vogelnest. Auch konnten tote Jungvdgel ein Indikator fiir die Prisenz von Protocalliphora-
Puppen im Nest sein, da ein hoher Befall durch Vogelblutfliegen die Mortalitit der Kiiken
erhoht (vgl. Zitate in 4.2.1.1.). Somit deutet Aasgeruch aus einem Nistkasten fiir
N. vitripennis-Weibchen vielleicht auch darauf hin, daBl ihre Hauptwirte zahlreich im
betreffenden Nest zu finden sind.

Bei der 4. Substratkombination, in der Aas und Wirtspuparien miteinander getestet wurden,
ergibt sich zwischen den Arten erstmals ein einheitlicheres Bild (vgl. Abb. 58). Bei
N. vitripennis besteht kein Priaferenzunterschied zwischen Aas und den Wirtspuparien, was
darauf hindeuten konnte, dafl hier dhnliche Semiochemikalien wirksam sind. Dies konnte
doch zu der Annahme fiihren, da3 der den Puparien anhaftende Geruch vom Néhrsubstrat der
Maden (mit-)bestimmt wird, welches faulender organischer Substanz entspricht, also
vielleicht auch dem Aas dhnelt. Beide Substrate werden auffillig und hochst signifikant der
Kontrolle vorgezogen.

Letzteres trifft auch, sogar im noch hoheren Mafle, auf D. cavus zu. Hier liegt eine hdchst
signifikante Bevorzugung des Aases auch gegeniiber den 20 Wirtspuparien vor. Daraus kann
die Aussage abgeleitet werden, daB fiir D. cavus-Weibchen die vom Biochorium bzw.
Habitat ausgehende Lockwirkung hdher sein kann als diejenige von den Wirtsobjekten selbst,
was in der 1. und 2. Kombination, jeweils mit Nistmaterial als flir das Habitat représentatives
Substrat, nicht der Fall ist. Ob sich daraus auch eine engere Bindung von D. cavus an das
Aashabitat als an das Vogelnest ableiten 148t, ist nicht sicher einzuschétzen. Hierfiir mangelt
es an aussagekriftigen, quantitativen Daten zum Auftreten von D. cavus an Aas.
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Werden im Artvergleich die prozentualen Verteilungen bei dieser Kombination betrachtet
(vgl. Abb. 59 und 60), so zeigt sich, da3 N. vitripennis zwar einen hoheren Prozentsatz bei
den Wirtspuparien bzw. D. cavus beim Aas aufweist, insgesamt jedoch keine Signifikanz
zwischen den prozentualen Verteilungen bei den Arten vorliegt.

Wie bereits erwihnt, besteht das Kohl- und Blaumeisennest zum Grofiteil aus von den
Altvogeln eingesammeltem Laubmoos. Mit der 5. Substratkombination sollte gepriift
werden, ob die Wirkung des Meisen-Nistmaterials vom pflanzlichen Baumaterial selbst oder
eher von der Geruchsprigung durch das Brutgeschift bzw. die Jungvdgel herstammt. Zu
diesem Zwecke wurde das getrocknete Laubmoos mit dem Meisen-Nistmaterial im
Olfaktometertest verglichen. Das Ergebnis bei D. cavus ist mit den Resultaten bei der 1. und
3. Kombination zu vereinen. Das Meisen-Nistmaterial hatte erneut keine attraktive Wirkung
auf die Weibchen, ebenso wenig wie das getrocknete Laubmoos. Es resultieren keine
Signifikanzen. Wird die prozentuale Verteilung dargestellt (vgl. Abb. 63), so ergibt sich das
Bild von drei nahezu identischen Kreisausschnitten, so als seien alle drei R6hren ungefiillt
gewesen. Das Meisen-Nistmaterial wurde nur minimal (um ca. 3 %) héufiger frequentiert.

Fiir N. vitripennis ist die Diskrepanz zwischen Meisen-Nistmaterial und der Kontrolle
zugunsten des Substrates immens. Im Sektor fiir das Nistmaterial wurden fast 50 % aller
Uberldufe registriert (vgl. Abb. 62). Doch auch das Laubmoos iibte eine hdchst signifikant
attraktive Wirkung auf die V. vitripennis-Weibchen aus und wurde mehr als 270 mal héufiger
frequentiert als die Kontrolle (vgl. Abb. 61), mit insgesamt 33 % der Gesamtzahl von
Uberschreitungen durch die Art. Es liBt sich also festhalten, daB die hochattraktive
olfaktorische Lockwirkung von Meisen-Nistmaterial auf N.vitripennis-Weibchen auf mehrere
Duftkomponenten zuriickzufiihren ist. Zum einen spielt der reine Geruch des getrockneten
pflanzlichen Materials, also der dominierenden Bausubstanz, hierbei wahrscheinlich eine
Rolle. Er macht, wenn die experimentellen Ergebnisse zugrunde gelegt werden,
schdtzungsweise 35 % der Gesamtwirkung aus. Zum anderen besteht die hochst wirksame
Zusatzkomponente, die dem getrockneten Moos fehlt, vermutlich aus Kairomonen von
diversen animalischen Quellen: Stoffwechselprodukte von Alt- und Jungvogeln, tierische
Bestandteile im Nistmaterial (Haare, Fell, Wolle etc.), womdglich auch eine Vielzahl von
Semiochemikalien, welche durch Aktivitit, Entwicklung und Zersetzung der vielfdltigen
nidicolen Arthropodenfauna aller trophischen Gilden beigesteuert werden.

Bei der 6. Substratkombination ergibt sich die groBte Ubereinstimmung zwischen den
Parasitoidenarten. Beide zeigten eine sehr deutliche und hochst signifikante Priaferenz fiir die
alten, fortentwickelten C. vomitoria-Puparien vor den sehr jungen Puparien (vgl. Abb. 64).
Letztere wurden wiederum von beiden Arten hochst signifikant hdufiger frequentiert als die
Kontrolle. Wihrend sich die Spezies beziiglich des Kontrollsektors nicht signifikant
unterscheiden, wurden die beiden Aggregationen von Wirtspuparien von N. vitripennis Ofter
aufgesucht als von D. cavus. Dies ist vermutlich zum Grof3teil bedingt durch den hohen Anteil
der ,,Riickkehrer bei erstgenannter Art (vgl. 4.4.2.1.) als Folge gesteigerter Klinotaxis und
Orthokinese unter Einflu} eines Stimulans. Beim prozentualen Artvergleich (vgl. Abb. 65 und
Abb. 66) dhneln sich die Kreisdiagramme jedoch sehr, so daB3 auch keine Gesamtsignifikanz
resultiert. Nach diesem Resultat ist fiir beide Arten anzunehmen, dafl der von den
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Wirtspuparien ausgehende Geruch mit zunehmender Reife bzw. Fortentwicklung der Puppen
verstirkt wird. Daher miiflten dltere Puparien im Nistmaterial oder auch in anderen Substraten
olfaktorisch besser zu lokalisieren sein als junge Puparien. Dies wére biologisch nur sinnvoll,
wenn sich éltere Fliegenpuppen physiologisch fiir die Parasitierung und Erndhrung bzw.
erfolgreiche Entwicklung der Parasitoidenlarven besser eignen wiirden als junge, wenig
differenzierte und noch sehr weichhiutige Puppen.

Ein bereits frither durchgefiihrter Versuch zur Alterspriaferenz mit denselben Arten (Schlein
1998) sei hier herangezogen. In diesem wurden (pro Petrischale jeweils 5) sowohl 24 Stunden
als auch 120 Stunden alte Puppen von C. vomitoria jeweils 5 Weibchen von beiden Arten
gleichzeitig zur Parasitierung angeboten. Von insgesamt 135 erfolgreich parasitierten Puppen
(alle tibrigen waren verfritht abgestorben, ohne daB3 spiter Parasitoide daraus schliipften)
waren zuvor 66 % als alt, lediglich 34 % als jung kategorisiert worden. Es ergab sich fiir beide
Spezies eine hochste Signifikanz zugunsten der alten Wirtspuppen. Dies bedeutet, dal mehr
junge Puppen verfriiht (also ohne spéteren Parasitierungserfolg der Parasitoide) abstarben als
alte. Das Alter der eingesetzten Wirtspuppen hatte jedoch fiir beide Arten keinen signifikanten
EinfluB auf die durchschnittlichen Schlupfraten pro Puparium. Auch fiel das Gesamtverhéltnis
der drei moglichen Schlupfereignisse pro Puparium (nur N. vitripennis, nur D. cavus oder
beide) zwischen den zwei Alterskategorien nicht signifikant unterschiedlich aus. In diesem
Versuch zeigte sich, dall der Parasitierungserfolg beider Arten bei dlteren Fliegenpuppen
gesicherter ist als bei jungen. Dies konnte an der noch zu weichhdutigen, empfindlichen
Konsistenz der sehr jungen Puppen liegen. Im Falle einer Parasitierung sterben diese eventuell
zu frith ab, so daB} spéter die auch in Freilandproben hdufig zu registrierenden, verhérteten,
undifferenzierten Relikte in Puparien entstehen, an denen keine Spuren von Parasitierungen
mehr ersichtlich sind. Vielleicht werden die Eier oder Junglarven der Parasitoide dann in der
weichen, zerfallenden Masse des Wirtskorpers eingeschlossen und vernichtet.

Rivers & Denlinger (1994) geben an, dall der Reproduktionserfolg von N. vitripennis von der
Reaktion der Fliegenpuppe auf den Anstich abhidngt. Diese Reaktion wiederum sei
altersabhingig. Zwei Tage alte Puppen von Sarcophaga bullata Parker starben nach dem
Anstich sofort ab, wihrend 3-9 Tage alte Puppen in verlangsamter bzw. paralysierter
Entwicklung verblieben, jedoch zunichst {iberlebten. Wenn das Risiko, dal3 die abgelegten
Eier oder Junglarven zugrunde gehen, in jungen Puparien grofler wire als in alten, so wire
eine auch olfaktorisch indizierte Préferenz fiir letztere sehr sinnvoll und der reproduktiven
Fitness des Weibchens forderlich. Wylie (1962) stellte allerdings fest, daf3 das ,,host-feeding*
der Weibchen nach dem Anstich von jungen Puppen (<2 Tage) zu hoherer Fruchtbarkeit und
Lebensdauer fiihrt als von dlteren Puppen. Aufgrund der noch weichhdutigen, verletzlichen
Konsistenz der Jungpuppen erscheint dies verstdndlich. Auferdem wurde eine raschere
Entwicklung auf jungen als auf alten Puppen festgestellt (Wylie 1964; Rivers & Denlinger
1995). In einer anderen Studie (Wylie 1963) wurde eine hohere Mortalitit der weiblichen
Nachkommen von N. vitripennis in dlteren als jiingeren (<48 h) Puparien registriert. Dies wird
allerdings als Folge von hoherem Grad an Superparasitismus in alten Puparien interpretiert, so
daB letztlich doch eine Anstichpriaferenz der alten Puppen vorliegen miiite. Chabora &
Pimentel (1966) erstellten schlieBlich eine Altersreihe von Musca domestica-Puppen
hinsichtlich des Parasitierungserfolges von N. vitripennis. Von dem Alter mit hochster
»Erfolgsquote* ausgehend, nennen sie eine Abfolge von 2, 3, 1, 4 und 5 Tagen.
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Rivers & Denlinger (1995) registrierten erfolgreiche Parasitierungen erst in Puparien, die dlter
als 2 Tage waren. Die Angaben sind hier also kontrovers, und die mit eigenen Daten belegte
bessere Eignung von élteren Puppen kann anhand der Literatur nicht konsequent bestétigt
werden.

Nochmals soll an dieser Stelle auf die Arbeit von Edwards (1954) eingegangen werden, in der
festgestellt wird, daB von den Wirtspuparien bzw. Puparienhiillen keine eigenen
olfaktorischen Lockreize ausgehen, sondern diese nur sekundidr vom Nahrungssubstrat der
Maden herstammen. Tréfe dies ausschlielich zu, so wire nicht verstidndlich, wieso die jungen
Puparien im Olfaktometer deutlich weniger frequentiert werden als die alten. Da die
Larvalzeit und somit der Aufenthalt im Ndhrmedium bei jungen Puparien zeitlich nicht weit
zuriickliegen, mii3ten diese noch stirker vom Attraktans aromatisiert sein als dltere Puparien
und die Parasitoidenweibchen daher zu intensiveren Reaktionen stimulieren. Dies ist jedoch
nicht der Fall. AuBBerdem wurden die fiir vorliegende Arbeit eingesetzten C. vomitoria-Maden
aus dem Handel bereits in trockenen Fiillspinen ohne erhaltenen Kontakt zum Ndhrmedium
geliefert. Fiir den Einsatz im vorliegenden Versuch wurden sie isoliert in Petrischalen der
Reifung iiberlassen, so dal3 die alten Puparien nicht linger als die jungen in einem vielleicht
»geruchspragenden Substrat aufbewahrt waren. Dall von den Puparien selbst, wie Edwards
behauptet, absolut keine Duftwirkung ausgeht, ist also in Frage zu stellen.

Tucker & Leonard (1977) losten mit Hilfe von n-Hexan Kairomone von den Puppenhiillen
dreier Schmetterlingsarten ab. Brachymeria intermedia (Nees) (Chalcididae) reagierte auf alle
drei Extrakte sehr gut, jedoch nicht auf Duftkomponenten, die von den Larven, den Exuvien,
der Spinnseide oder dem Néahrsubstrat der Raupen abgewaschen wurden. Die Priferenzen fiir
die den Puppenoberflichen entstammenden Kairomone entsprachen denjenigen bei der
Parasitierung der Wirtsarten. Dem Integument entstammende organische Stoffe wurden
analysiert und aufgelistet.

Unabhéngig von der Frage, ob der Pupariengeruch primér durch die Prigung im Néhrsubstrat
hervorgerufen wird oder nicht, ist hier das Faktum entscheidend, dafl die Wirte olfaktorisch
vom Habitat isoliert registriert werden kénnen, und zwar von beiden Arten. Der relevante
Duft haftet den Puparien dauerhaft an und macht sie daher bei der Wirtssuche von
Parasitoiden selbst zur Quelle von chemischen Lockstoffen. Das konnte also auch dann
gelten, wenn sich die Fliegenmaden aus dem Habitat bzw. Nahrsubstrat zur Verpuppung in
andere, tiefere Bereiche, z.B. in die Tiefe des Nestes oder bei anderen Biochorien in den
Boden, in Mist 0.4., zuriickgezogen haben. In der Literatur wird dagegen hdufig angegeben,
daB3 bei M. vitripennis allein der Geruch des Habitates fiir die olfaktorische Orientierung
ausschlaggebend ist, die im Habitat verstreuten Wirtspuparien jedoch darin per Zufall
gefunden oder erst in einem minimalen Abstand olfaktorisch registriert werden konnen
(Jacobi 1939; Edwards 1954; Wylie 1958; Whiting 1967), also nur durch Kontaktkairomone
oder taktile Reize. Dies wire mit den sehr hohen Parasitierungsraten im Laborversuch unter
4.3. nur bedingt zu vereinbaren, bei welchem N. vitripennis auch die tief verborgenen Wirte
sowohl in Spdnen als auch im Nistmaterial zu einem sehr grofen Anteil aufspiirte. Reine
»Zufallsfunde® gerade in 5 cm Tiefe scheinen anhand des Volumens der Substrate und der
relativ geringen Menge von 5 eingesetzten Weibchen eher unwahrscheinlich, auch wenn sie
nicht ausgeschlossen werden konnen. Zufallsaspekte spielen bei der Wirtssuche von
Parasitoiden im jeweiligen Wirtshabitat zwar eine Rolle, sind aber selten allein entscheidend



Diskussion 131

(Vinson 1976). Die Weibchen vieler Parasitoidenarten, welche bewegliche Wirte (z.B.
Larven) nutzen, orientieren sich bei der Wirtsfindung durch Vibrotaxis (Vinson 1976; Glas &
Vet 1983; Godfray 1994; van Dijken & van Alphen 1998; Fischer et al. 2001; Hanks et al.
2001). Da diese Moglichkeit im Falle der hier betrachteten Fliegenpuparien ausscheiden
diirfte, wire es nicht verstindlich, wenn zusitzlich auch noch eine durch wirtseigene
Kairomone chemotaktisch unterstiitzte Wirtsfindung entfallen wiirde.

AuBerhalb des Habitates sind also wahrscheinlich auch die Wirte selbst, durch den der
Puparienwand anhaftenden Duft, olfaktorisch zu lokalisieren. Genauer zu kliren ist dagegen
noch die Frage, ob sie auch innerhalb eines spezifischen Substrates olfaktorisch ausgemacht
werden konnen. Denkbar wire schlieBlich, dafl der Geruch des Nistmaterials (bzw. des Aases,
Dunges etc.) so intensiv ist, daB die von den Wirten selbst ausgehende, geringe
Duftkomponente darin nicht mehr ,,aufgeschliisselt werden kann bzw. iliberdeckt wird.
Dieser Aspekt wird in 4.4.3. behandelt, da dort Kombinationen aus Nistmaterial und
Wirtspuparien getestet wurden. Eine Konkurrenzminderung infolge unterschiedlicher
Alterspriferenzen fiir das gemeinsam genutzte Wirtsstadium, wie sie z.B. Ryoo et al. (1996)
fiir zwei Arten der Pteromalidae schildern, liegt beim vorliegenden Artpaar vermutlich nicht
vor: Beide Spezies préferieren dltere Puparien.

4.4.2.3. Bispezifischer Ansatz

In diesem Ansatz, der beziiglich der Substratwahl mit der 1. Kombination unter 4.4.2.2.
identisch ist, wurden beide Arten gleichzeitig in der Versuchskammer des Olfaktometers
getestet. Die darauthin auf der Beobachtungsfliche vor den Substratrohren erstmals erzeugte
interspezifische Konfrontation der Weibchen hatte, wie deutlich gezeigt werden kann, keinen
nachweisbaren EinfluB3 auf die Prédferenzen (vgl. Abb. 67). Die prozentualen Anteile (vgl.
Abb. 68 und 69) weichen nur minimal von den Ergebnissen der Ansétze ab, in denen die
Weibchen jeweils nur mit Artgenossinnen in der Versuchskammer waren (vgl. Tab. 25). Die
erstaunliche prozentuale Ubereinstimmung bekriftigt einerseits die aufgedeckten, sich nahezu
reziprok auswirkenden Artunterschiede (N. vitripennis bevorzugt das Nistmaterial, D. cavus
die bloBen Wirtspuparien) aufs neue, andererseits wird bestdtigt, dal die Auszdhlung der
Uberldufe korrekt ausgefiihrt wurde und die Anzahl eingesetzter Weibchen, zumindest
innerhalb dieser GroBenordnung (15:20), sowie die interspezifische Vermischung offenbar
keine Auswirkung auf die olfaktorisch begriindete Laufaktivitdt haben. Erwidhnt sei jedoch,
daB3 bei den monospezifischen Ansédtzen die N. vitripennis-Weibchen insgesamt hochst
signifikant mehr Uberlidufe aufwiesen als diejenigen von D. cavus (ca. 59 %:41 %), im
gemischten Ansatz waren die Hiufigkeiten jedoch nahezu gleich (50 %:50 %).

Hieraus wére zu folgern, dall sich die N. vitripennis-Weibchen durch die Prisenz von
D. cavus in ihrer Aktivitdt einschrianken liefen. Dies hatte jedoch nicht den geringsten Einflufl
auf die Préiferenzen. Wie schon im Vorfeld gesagt, sind die Vergleiche der absoluten
Héufigkeiten zwischen den Arten in dieser Versuchsreihe kritisch zu sehen. Definitive
SchluBfolgerungen sollten eher aus dem prozentualen Artvergleich gezogen werden.

Fiir die fiinf iibrigen Substratkombinationen wurde lediglich der monospezifische Einsatz
beider Spezies gewidhlt, auch wenn dies den doppelten experimentellen Zeitaufwand
erforderlich machte. Das synchrone Protokollieren der Uberliufe gleich zweier Arten erwies
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sich aber als zu kompliziert, um im groBeren Ausmal fortgefiihrt zu werden. Der Einsatz von
15-20 Weibchen gleichzeitig ist jedoch notwendig, um innerhalb der gewihlten
Versuchsdauer eine grofle Datenmenge zu gewinnen, zumal immer vereinzelte Weibchen
langer pausieren und daher sporadisch ,ausfallen”. Mit Einsatz von lediglich einzelnen
Weibchen widre zwar auch ein intraspezifischer EinfluB bzw. Gedridngefaktor sicher
auszuschlieBen gewesen, der Zeitaufwand fiir die Gewinnung einer vergleichbar grofRen
Datenmenge wire jedoch enorm. Da die vorliegende Arbeit vorrangig auf die Aufdeckung
von Artunterschieden und nicht von intraspezifischen Wechselwirkungen ausgerichtet ist,
wire der immense Zeitaufwand gegeniiber dem zu erwartenden geringen Erkenntnisgewinn
nicht angemessen gewesen.

4.4.3. Aufenthaltsdauer in den Kreissektoren

Das Messen der Aufenthaltsdauer in attraktiven Zonen innerhalb eines Olfaktometers (von
anderem Aufbau) wurde z.B. bereits von Cortesero et. al (1993) und van Baaren & Nénon
(1996) erfolgreich mit anderen Parasitoidenarten ausgefiihrt. Werden die Daten fiir simtliche
Substrate vereinigt, so zeigt sich, dal die N. vitripennis-Weibchen durchschnittlich ca. 25
Sekunden ldnger vor den Substratrohren verweilten als die D. cavus-Weibchen. Wird jedoch
nur die Kontrolle betrachtet (vgl. Tab. 26), so ergibt sich kein signifikanter Unterschied
zwischen den Arten. Dieser Befund belegt, daB3 sich die Weibchen von N. vitripennis lediglich
in olfaktorisch attraktiven Sektoren lidnger als D. cavus aufhielten. Vielleicht deutet dies auf
eine generell ausgeprégtere olfaktorische Sensibilitdt, Orientierung und Beurteilungskapazitit
dieser Spezies hin. Eine stirkere Auspriagung von Klinotaxis bei N. vitripennis hatte im
vorliegenden Versuch jedoch sicherlich Einflul auf die lingere Aufenthaltsdauer vor den
betreffenden Substraten.

Die durchgefiihrte Varianzanalyse fiir die Aufenthaltsdauer in Sekunden deckte eine jeweils
hochste Signifikanz nicht nur fiir die Haupteffekte Spezies und Substrat, sondern auch fiir die
Wechselwirkung zwischen diesen auf. Die zwischen den Arten insgesamt unterschiedliche
Aufenthaltsdauer wurde soeben diskutiert. Die divergierenden Wirkungen der Substrate auf
die Aufenthaltsdauer der Parasitoidenweibchen im allgemeinen belegt die verschiedene Natur
der Duftstoffe, die von den eingesetzten Substraten ausgehen. Die Wechselwirkung jedoch
zeigt an, daB} sich die Duftwirkungen der eingesetzten Substrate auf die zwei Parasitoidenarten
unterschiedlich auswirken. Letzteres wird in der Abb. 70, die eine Gesamtiibersicht iliber die
Reaktionen auf alle elf Substrate und die Kontrolle bietet, sehr deutlich aufgezeigt. In
samtlichen Substratproben, bei denen Nistmaterial beteiligt war, bertrifft die mittlere
Aufenthaltsdauer der N. vitripennis-Weibchen diejenige der D. cavus bei weitem und hochst
signifikant (vgl. Tab. 26). Hierbei konnte bei Verwendung von Meisen-Nistmaterial eine fiir
beide Arten hohere Reaktion hervorgerufen werden als bei Material aus Sperlings- oder
Starennestern (vgl. Abb. 72).

In Abb. 71 sind die unmittelbaren Differenzen der Mittelwerte zwischen beiden Arten fiir alle
Substrate dargestellt. Am groften ist der Artunterschied bei allen Proben, die Nistmaterial von
Meisen oder Feldsperling beinhalten. Eine relativ schwache Reaktion war jedoch auch bei
N. vitripennis zu registrieren, wenn Staren-Nistmaterial getestet wurde, so dal3 die Differenz
zwischen beiden Arten hier deutlich geringer ausfillt. Wéhrend N. vitripennis hochst
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signifikant und bedeutend langer sowohl vor dem Meisen- als auch dem Sperlingsnistmaterial
verweilt als vor dem Substrat aus Starennestern, besteht bei D. cavus (trotz der im
allgemeinen nur sehr geringen Mittelwerte) eine Signifikanz nur zwischen Meisen- und
Sperlingsnest. Eine Ursache dafiir, warum das Staren-Nistmaterial fiir N. vitripennis weniger
attraktiv wirkt, konnte dessen im Vergleich zum Meisen- und Sperlingsnest temporér héherer
Feuchtigkeitsgehalt sein. Wylie (1958) stellte bei einem Olfaktometerversuch mit
N. vitripennis deren Préferenz fiir trockene gegeniiber feuchten Luftstrémungen fest und
schliefft daraus, dall die Weibchen ihre Wirte in trockeneren Habitaten (<50 %) suchen. Dies
harmoniert mit Schroders (1997) Resultat, daB der an Vogelnester gebundene Okotyp von
N. vitripennis eine Priferenz fiir trockenere Substrate (ca. 19 % relativer Luftfeuchte)
aufweist. Auch wére moglich, da3 Stare seltener von Protocalliphora spp. befallen werden
und sich dies coevolutiv auch auf die Priaferenz von N. vitripennis ausgewirkt hat. Mason
(1944) gibt an, daB das Starennest aufgrund seines hohen Fikaliengehaltes fiir
Protocalliphora-Arten von nur geringem Interesse ist und bezeichnet den Star diesbeziiglich
als ,,alien host“. Bennett & Whitworth (1991) beschreiben eine ansteigende pupale Mortalitét
von Protocalliphora spp. bei hoher Luftfeuchtigkeit. Stare verwenden auBlerdem fiir den
Nestbau Pflanzenmaterial, das abweisend auf Pathogene und Ektoparasiten wirkt (Clark
1991). Ob dies jedoch auch fiir Protocalliphora spp. (und daher N. vitripennis) gilt, ist
zweifelhaft. Anhand der vorliegenden Freilanddaten ist eine Ablehnung der Starennester nicht
ersichtlich, da N. vitripennis in 9 von 10 Starennestern auftrat (vgl. 3.1.3.1.). Es mul3 dabei
jedoch erwédhnt werden, dafl das Starennest im Saisonverlauf eine bedeutende Austrocknung
erfahrt, so daB sich, nach Ausflug der Jungvogel, eine rapide Verminderung der
Luftfeuchtigkeit im Nistkasten einstellen diirfte.

Die Ergebnisse demonstrieren eindeutig, da3 die Pridsenz von N. vitripennis im Nesthabitat
olfaktorisch primédr durch das pure Nistmaterial zu begriinden ist. Jedoch kann die
Lockwirkung dieses Attraktans durch die zusitzliche Prisenz von Aas und vielleicht auch,
allerdings wohl eher im Nahbereich, von Wirtspuparien im Nistmaterial verstiarkt werden.
Beide Substrate erzielen schlieBlich auch separat sehr gute Reaktionen; ob die Puparien
nekrophager Fliegen dabei sekundéir durch den Aasgeruch attraktiv werden oder eigene
Kairomone emittieren, ist hierbei letztlich nicht entscheidend.

Erstmals wurden in diesem Versuch jedoch auch Kombinationen aus Nistmaterial mit
20 Wirtspuparien oder mit Aas getestet. Die Mittelwerte fiir diese Kombinationen
unterscheiden sich jedoch bei N. vitripennis nie signifikant von denen fiir das pure
Nistmaterial und bewirken nur geringfiigige Steigerungen (vgl. Tab. 27). Hierin zeigt sich,
dal3 bei N. vitripennis das Nistmaterial als solches die wesentliche Hauptkomponente bei der
initialen olfaktorischen Orientierung darstellt. Jedoch wirkt sich der Eigengeruch der Wirte
bzw. des Aases im Nistmaterial verstirkend aus, womit gezeigt wird, daB3 dieser auch
innerhalb des Nistmaterials von den Weibchen registriert wird. Schon Mason (1944) weist
darauf hin, daf} die Prdsenz von Aas, d.h. toten Jungvogeln, im Nistmaterial die olfaktorische
Attraktivitét fiir N. vitripennis erheblich verstirken diirfte.

Bei D. cavus ist bemerkenswert, dafl im Gegensatz zur Konkurrenzart die Mittelwerte fiir die
Kombinationen mit Nistmaterial immer signifikant geringer ausfallen als diejenigen fiir
20 Puparien oder das Aas allein. Daraus 14t sich auch schlieBen, dal D. cavus die
Duftkomponente der im Nistmaterial verborgenen Substrate mit ihrem Geruchssinn nur
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unzureichend erkennen kann, mdglicherweise, weil diese durch dominantere chemische
Emissionen des Nistmaterials tiberdeckt werden. Dies wire auch in Beziehung zu setzen zu
den vorigen signifikanten Befunden, daf3 in der Tiefe des Nistmaterials verborgene Wirte von
D. cavus seltener lokalisiert werden als von N. vitripennis (vgl. 4.2. und 4.3.). Einen dhnlichen
Fall beschreiben Jacob & Evans (2000), in dem fiir Weibchen aus der Gattung Bathyplectes
(Ichneumonidae) der (erlernte) Geruch von honigtauproduzierenden Blattliusen von
demjenigen der Wirtspflanze iiberdeckt wird, wéhrend die Kairomone der Wirte separat gute
Reaktionen erzielen. Eine ,,grobere olfaktorische Wahrnehmung von D. cavus im Vergleich
zu N. vitripennis wird durch diesen Befund indiziert. Bei letzterer liegen die Mittelwerte fiir
die Kombinationen aus Meisen-Nistmaterial und Aas bzw. Fliegenpuparien stets signifikant
hoher als fiir die Werte des separaten Aases bzw. der Puparien. Beim Sperlingsnistmaterial
jedoch war durch den Gehalt an 20 Puparien keine Steigerung der Reaktion zu erzielen, was
wieder bestdtigt, daBl das Meisen-Nistmaterial allgemein préferiert wird (vgl. 4.4.2.,
1. und 2. Substratkombination).

In der Literatur finden sich viele Félle, in denen erst ein Gemisch von Duftstoffen des
Habitates und der Stadien der Wirtsorganismen positive olfaktorische Reaktionen der
Parasitoidenweibchen auslost. Grasswitz (1998) erzielte z.B. in Windtunnel-Versuchen
positive Reaktionen einer Aphidius-Art (Aphidiidae) nur auf einen Duftkomplex von
Blattldusen und Wirtspflanze, nicht jedoch auf die separaten Komponenten. Couty et al.
(1999) zeigen fiir eine Spezies aus der Gattung Leptopilina (Eucoilidae), einen Parasitoiden
von Drosophila spp. an Friichten, ebenfalls die Wirksamkeit von solchen Substrat-
Wirtkomplexen: Positive Reaktionen in einem Olfaktometer gingen lediglich von einer
Kombination aus befallenen Friichten mit Spuren der Imagines aus. Die Aromen der Friichte
allein bzw. die Priasenz der Jungstadien hatten keine Reaktion zu Folge. Auch reagierten die
Weibchen nicht auf den Komplex von Imagines und Pilzen als Eiablagesubstrat. Sullivan et
al. (2000) wiesen olfaktorische Reaktionen von Roptrocerus xylophagorum (Ratzeburg)
(Pteromalidae) lediglich fiir Rindenmaterial von Pinus sp. nach Befall bzw. FraB3 des
Borkenkéfers Ips grandicollis Eichhoff nach. Separate Larven oder Puppen des Wirtes sowie
unbefallenes Rindenmaterial provozierten keine Reaktionen. Weitere Félle belegen Camors &
Payne (1972), van Alphen et al. (1984), van Veen & van Wijk (1987), van Alphen et al.
(1991), Bogahawatte & van Emden (1996), Eben et al. (2000) oder Pettersson (2001). Diese
Beispiele zeigen, daB3 Parasitoidenarten auf sehr spezielle Zusammensetzungen von
Duftkomponenten spezialisiert sein kdnnen, die sowohl das Habitat bzw. Néhrsubstrat ihrer
Wirte als auch deren Priasenz (z.B. durch fliichtige Botenstoffe, die erst im Zuge der
FraBtatigkeit der Wirtsindividuen freigesetzt oder von deren Ausscheidungen emittiert
werden) selbst indizieren. Im Falle von (unerfahrenen) N. vitripennis-Weibchen kann hier
lediglich festgestellt werden, dafl der Gehalt von Wirten im Nistmaterial die Reaktion leicht
verstiarken kann, das Substrat selbst aber das Hauptattraktans darstellt.

Bei allen iibrigen Substraten, in denen kein Nistmaterial verwendet wurde, fallen die
Differenzen zwischen den Spezies weitaus geringer aus (vgl. Abb. 71). Eine angenéherte
Ubereinstimmung findet sich im Falle des Aases, auf welches beide Arten sehr positiv
reagierten. Dies spricht fiir ihr gemeinsames Auftreten auch auflerhalb der Nistkdsten in Aas-
Biochorien, auBBerdem dafiir, da3 auch tote Jungvogel in den Nistkdsten eine betrdchtliche
Lockwirkung ausiiben und hier eine interspezifische Konkurrenzsituation zu erwarten ist.
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Letzteres wird auch deutlich fiir die Kombination aus Meisen-Nistmaterial und Aas, fiir das
sowohl bei N. vitripennis als auch bei D. cavus innerhalb der Nistmaterial-Substrate der
jeweils hochste Mittelwert zu registrieren ist (vgl. Abb. 73). Die positive olfaktorische
Wirkung von Aas bzw. faulendem Fleisch auf N. vitripennis wird in der Literatur kontrovers
dargestellt. Laing (1937) stellte eine positive Reaktion von N. vitripennis auf altes,
verwesendes Fleisch fest, Jacobi (1939) und Edwards (1954) jedoch nicht. Wylie (1958)
registrierte in Olfaktometerversuchen keine unmittelbare Reaktion auf Aas und vermutete,
dal die Habitatwahl der N. vitripennis-Weibchen entweder von den durch Madenfral3
erzeugten Abbauprodukten im Fleisch ausgeht oder aber von Ausscheidungen der
Fliegenlarven selbst. Da die in vorliegender Arbeit verwendeten toten Jungvdégel zum
Zeitpunkt ihres Einsammelns nicht offensichtlich von nekrophagen Fliegen befallen waren,
scheidet diese Mdglichkeit hier weitgehend aus.

Es kann vermutet werden, daB} derartige widerspriichliche Angaben z.T. auch auf das
variierende Alter der eingesetzten Weibchen zuriickzufiihren sind. Als Beispiel sei angefiihrt,
dal} Sereno & Neves (1994) lediglich bei 7 Tage alten Weibchen von Spalangia endius eine
Reaktion auf Hiihnerkot feststellten, nicht jedoch bei 24 Stunden alten Versuchstieren.
Cortesero et. al (1993) untersuchten Eupelmus vuilleti in einem Olfaktometer. Sie erzielten
die hochsten Reaktionen mit 4-6 Tage alten Weibchen, wihrend sich die weniger als 3 Tage
alten Weibchen als relativ unsensitiv erwiesen. Die stdrksten Reaktionen von sehr jungen
Weibchen erfaliten dagegen Bertschy et al. (1997) bei Arten aus der Familie Encyrtidae. Der
in vorliegender Arbeit gewihlte Altersbereich schien, auch anhand eigener Erfahrungen
hinsichtlich der Anstichaktivitit beider Arten in jahrelangen Zuchten, relevant zu sein. Jedoch
mul} eingerdumt werden, dall der Alterungsprozef3 Variationen der festgestellten Préferenzen
bewirken kann (Steinberg et al. 1992).

Relativ geringe Differenzen zugunsten von N. vitripennis ergeben sich auch fiir die 20 bzw.
10 Puparien von C. vomitoria, was mit ihrer engeren Wirtsgruppenbindung begriindet werden
kann. Ein signifikanter Unterschied zwischen den Arten besteht jedoch lediglich bei den
20 Puparien, nicht bei der halbierten Anzahl. Auch wenn im innerartlichen Vergleich bei
beiden Spezies keine Signifikanz zwischen den Mittelwerten fiir die beiden Puparienmengen
resultiert (vgl. Tab. 27), scheint sich die Reduktion der Puparienanzahl um 50 % lediglich bei
N. vitripennis auf die Intensitit der Reaktion auszuwirken. Dies spricht fiir die Behauptung,
daB N. vitripennis Aggregationen von Wirten in einem Kleinhabitat olfaktorisch nicht nur
qualitativ, sondern auch quantitativ ,,beurteilen* oder gar abmessen kann, wéhrend dies fiir
D. cavus vielleicht weniger der Fall ist. Eine Erhohung der chemotaktischen Reaktion mit
zunchmender Individuenzahl der Wirte stellten z.B. auch Geervliet et al. (1998) fiir zwei
Arten der Gattung Cotesia (Braconidae) fest; diese sind zur Einschitzung der Wirtsdichte,
also der Profitabilitit des Wirtsareals, befdhigt. Eine solche Beurteilungsfahigkeit kann hier
auch fiir V. vitripennis vermutet werden.

D. cavus unterscheidet vielleicht ,,unsensibler, d.h. nur auf qualitativer Ebene ohne weitere
Differenzierung der Duftintensitdt. Dies wére fiir einen Generalisten charakteristisch. Im
allgemeinen 148t sich jedoch sagen, dafl beide Arten sehr positiv auf den Geruch der
Wirtspuparien reagieren. Die dafiir verantwortlichen, von den Puparienhiillen ausgehenden
Duftstoffe konnten einerseits vom ehemaligen Nahrmedium der Maden stammen, andererseits
auch wirtseigene Kairomone darstellen. Diese Frage wurde bereits diskutiert (vgl. 4.4.2.).
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Ein tiberraschender Befund ergab sich beim Einsatz von 20 Puppen der Braunen Hausmotte
Hofmannophila pseudospretella (jeweils im Gespinst). Da deren Raupen zuvor aus den
eingesammelten Nestern gewonnen wurden und sich in geruchsneutralen Becken verpuppten,
ist unwahrscheinlich, daf3 die Kokons nach Komponenten des Nistmaterials rochen. Dies zeigt
sich auch an der nur duflerst geringen Reaktion von N. vitripennis auf die Mottenpuppen (vgl.
Abb. 74). Da die Reaktion von D. cavus jedoch sehr positiv ausfiel, ergibt sich hier erstmals
eine deutliche und hochst signifikante Differenz zwischen den Arten zugunsten von D. cavus
(vgl. Abb. 71). Das Ergebnis verbliifft, da die eingesetzten Weibchen bereits jahrelang tliber
sehr viele Generationen ausschlieBlich mit C. vomitoria-Puppen als Wirte geziichtet wurden.
Im allgemeinen wird unter dieser Voraussetzung bei Parasitoiden von einer dullerst starken
Wirtspragung und -konditionierung ausgegangen (Hastings & Godfray 1999; Rojas et al.
1999). Auch wenn der Mittelwert fiir die 20 C. vomitoria-Puparien bei D. cavus hoher liegt
als fiir diejenigen von H. pseudospretella, so resultiert doch keine Signifikanz zwischen
beiden Wirtsgruppen (vgl. Tab. 27), wihrend die fiir N. vitripennis erwartungsgemal3 duBlerst
hoch ist. Das Resultat bestdtigt auflerdem, dal3 attraktive Botenstoffe auch von den
Wirtsindividuen bzw. Puppen oder Puparien selbst ausgehen konnen.

Solche Kairomone stellten z.B. auch Tucker & Leonard (1977) sowie Grant & Noblet (1991)
fiir andere Parasitoidenarten von Schmetterlingspuppen fest. Wére deren Lockwirkung nur
durch das entsprechende Néhrsubstrat der Larven bedingt, so hitte im vorliegenden Fall eine
positive Reaktion von D. cavus auch auf das Nistmaterial erfolgen miissen. Dies war jedoch
nicht der Fall.

Hierbei mul3 auBerdem bedacht werden, da3 die Puparien von C. vomitoria die Kokons bzw.
Puppen der Motte weit an GroBe, Volumen, Oberfliche etc. iibertreffen. Dies bekriftigt
wiederum die Vermutung, dall die D. cavus-Weibchen olfaktorisch, auch quantitativ, weniger
different und sensibel reagieren als N. vitripennis-Weibchen. Der hohe Grad an Polyphagie
und Wirtsunspezifitit von D. cavus spiegelt sich in diesem Ergebnis wider. Angesichts des
sehr breiten Wirtsspektrums brauchen die D. cavus-Weibchen olfaktorisch vielleicht nicht
ndher zwischen den verschiedenen Wirtsgruppen zu differenzieren und reagieren auf
unspezifischere Kairomone und Synomone; dies wire konform mit den Ergebnissen fiir
andere parasitoide Generalisten (Chiri & Legner 1982; Chiri & Legner 1986; Hedlund et. al
1996; van Baaren & Nénon 1996; Bertschy et al. 1997). Eine derart unspezifische
olfaktorische Reaktion ist fiir polyphage Parasitoide von grolem Wert, weil damit eine
Ausbeutung der generell hdufigsten, geeigneten Wirtsarten in verschiedenen Lokalititen
ermdglicht wird (Chiri & Legner 1986). N. vitripennis jedoch ist offenbar zur olfaktorischen
Unterscheidung von Wirtsgruppen und eventuell sogar von Wirtsmengen befahigt. Aufgrund
ihrer Bindung an die Dipterophagie ist dies durchaus verstdndlich.

Die aus den Nestern gewonnenen Pripuppen und Puppen von zwei Mottenarten
(H. pseudospretella, Endrosis sarcitrella) wurden Weibchen von D. cavus in Petrischalen
angeboten. Beide Spezies wurden von den Weibchen als Wirte akzeptiert, was anhand der
bekannten ausgepriagten Polyphagie und dem erzwungenem Parasitierungsdruck auf engem
Raum nicht iiberrascht. Der Parasitierungserfolg war jedoch nur gering. Es schliipften pro
Kokon nur vereinzelte Imagines (maximal 5 Individuen). Hierbei muf3 allerdings, verglichen
mit einer C. vomitoria-Puppe, die weitaus geringere Masse pro Wirtsindividuum
beriicksichtigt werden. In Vogelnestern konnte jedoch ein erstaunlicher Gehalt an
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Mottenraupen festgestellt werden; demzufolge ist zu behaupten, dall deren Abundanzen bzw.
Individuenmengen pro Nest diejenigen der Fliegen um ein Vielfaches iibersteigen (Hausler &
Topp 1996 und eigene Beobachtung). Sollte diese Wirtsgruppe von D. cavus im Nistkasten im
hohen Mafe genutzt werden, vielleicht auch hyperparasitisch, so wire dies ein weiterer
bedeutender Faktor der Konkurrenzminderung und Nischendifferenzierung zwischen den
beiden nidicolen Parasitoidenarten. Uber die Parasitierungsintensitiit von D. cavus hinsichtlich
der nidicolen Kleinschmetterlinge als Wirtsgilde sind weitere aufkldrende Untersuchungen
erforderlich, da hier noch keine Daten vorliegen.

Hausler & Topp (1996) registrierten in 56 Nistkésten, die einen sehr starken Mottenbefall
aufwiesen, Chalcidoidea nur in 6 Nestern, schliisseln diese allerdings leider nicht in Arten auf.
Es dominierten die Mottenarten H. pseudospretella, E. sarcitrella sowie Tineola bisselliella.
Woodroffe (1953) nennt D. cavus als Parasitoiden der ebenfalls nidicolen Motte
Tinea columbariella (Wocke). Es konnte sein, dall unspezifische Kairomone, welche die
Prasenz mehrerer Mottenarten oder auch -familien im Nest indizieren, auf D. cavus wirken.
Ahnliche Fille fiir andere polyphage Parasitoide sind bekannt (z.B. Lewis et al. 1971; Chiri &
Legner 1982).

Im umfangreichen Wirtsspektrum von D. cavus finden sich keine der hier festgestellten
nidicolen Motten, jedoch mehrere Arten aus der lepidopterophagen Gattung Apanteles bzw.
Cotesia (Fam. Braconidae; Muesebeck & Dohanian 1927; Bendel-Janssen 1962; Peck 1963;
Weseloh 1983; Askew & Shaw 1986). Diese solitdren, koinobionten Parasitoide der Raupen
von Kleinschmetterlingen sind ebenfalls im Nesthabitat zu finden (Woodroffe 1953; eigene
Beobachtung) und konnten dort von D. cavus hyperparasitisch genutzt werden.
A. carpatus (Say) parasitiert zum Beispiel Raupen der auch nidicolen Kleidermotte
Tineola bisselliella, bevorzugt dltere, verpuppungsreife vor jungen (Plarre 2002), so dal3 hier
eine Attraktivitit fiir D. cavus als Hyperparasitoid denkbar wire.

Die hochst signifikant stirkere Reaktion von N. vitripennis auf das getrocknete Laubmoos
wurde bereits unter 4.4.2. diskutiert und bestétigte sich hier erneut.

Auf einen Kontrollvergleich mit lediglich einzeln eingesetzten Weibchen wurde in
vorliegendem Versuch verzichtet. Schon in 4.4.2.3. zeigte sich, daf} die artspezifischen
olfaktorischen Préferenzen nicht durch die interspezifische Konfrontation auf der
Beobachtungsfliche beeinfluit werden (vgl. Tab. 25 . Ferner wurden bei der Erfassung der
Aufenthaltsdauer simtliche Messungen verworfen, in denen eine inter- oder intraspezifische
Storung oder Beeinflusssung zu beobachten war (vgl. 2.4.4.). Auch wenn bei geringerer
Individuendichte auf der Versuchsflache die mittleren Aufenthaltszeiten vielleicht statistisch
langer ausgefallen wéren, so kann davon ausgegangen werden, daf dies keinen Einfluf} auf
die festgestellten Artpraferenzen gehabt hétte. Fiir eine statistisch vergleichbare Datenmenge
mit Einzeltieren wire ein enormer Zeitaufwand ndtig gewesen, zumal einzelne Weibchen zum
Teil lange Ruhepausen einlegen oder sich auBlerhalb der Versuchsfliche verkriechen. Die
eingesetzte Menge von je 15 Weibchen schien auch aus diesem Grunde keinen zu hohen
Gedringefaktor zu verursachen und erwies sich nach mehreren Pilotversuchen als optimal,
auch weil dadurch eine hohe Gesamtmenge getesteter Individuen impliziert war.
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4.4.4. Gesamtbetrachtung der Olfaktometerversuche

Beide fiir die vorliegende Arbeit gewéhlten Erfassungsmethoden erwiesen sich als gut
geeignet, um die olfaktorischen Prédferenzen der Parasitoidenarten statistisch nachzuweisen.
Die zwei verschiedenen Methoden der Datengewinnung lieferten im allgemeinen sehr gut
vereinbare Ergebnisse. Dies iiberrascht nicht, da die protokollierten Verhaltensweisen
miteinander gekoppelt sind. Zunédchst hat es allerdings den Anschein, als miilliten sie sich
kontrir auswirken: Je mehr Uberquerungen eines attraktiven Sektors innerhalb der
Versuchzeit zu protokollieren sind, desto geringer miiflite letztlich die durchschnittliche
Aufenthaltsdauer darin ausfallen. Hierbei muf} allerdings die Methodik der Datenerhebung
genau beachtet werden, welche zeigt, daB3 beide Erfassungstechniken sehr wohl positiv
miteinander korrelieren. Wenn ein Parasitoidenweibchen in einen eben erst verlassenen
Sektor innerhalb der gesetzten Frist erneut hineinlief, so wurde die zuvor unterbrochene
Messung der Aufenthaltsdauer fortgesetzt. Im Falle des Ausziihlens der Uberquerungen wurde
in diesem Falle jedoch ein neuer Wert vermerkt. Die Quote an direkten Riickkehrern wirkte
sich also sowohl auf die Aufenthaltsdauer als auch auf die Uberquerungshiufigkeit positiv
aus. Olfaktorisch hervorgerufene Klinotaxis und Orthokinese beeinflulten vermutlich
gleichermaflen die Ergebnisse. Im Folgenden seien die einzelnen mit beiden
Erfassungsmethoden gepriiften fiinf Substrate auf Unterschiede zwischen den MeBmethoden
hin diskutiert.

1. Nistmaterial Meise: Die dullerst intensive positive Reaktion von N. vitripennis sowie die
sehr geringe von D. cavus lielen sich mit beiden Erfassungsmethoden gut aufzeigen.

2. Nistmaterial Feldsperling: Das zum Meisen-Nistmaterial Gesagte gilt auch hier.

3. 20 C. vomitoria-Puparien: Die sehr attraktive Wirkung auf Weibchen beider Spezies lie3
sich mit beiden Methoden nachweisen.

4. Aas: Wie bei den Wirtspuparien waren die positiven Reaktionen beider Parasitoidenarten
mit jeder der zwei Mellmethoden aufzeigbar.

5. Moos: Die positive, wenn auch relativ niedrige Reaktion von N. vitripennis lie3 sich mit
beiden Methoden sichern. Bei D. cavus stellte sich eine nur minimale Reaktion bei der
Zeitmessung sowie keine bei der Ermittlung der Uberquerungsfrequenz ein.

Die bestehenden Artpriferenzen konnen also mit beiden Methoden aufgedeckt werden,
auBBerdem ergeben sich keine Widerspriiche zwischen ihnen. Insofern kann davon
ausgegangen werden, dafl es geniigte, die restlichen acht Substrate mit lediglich einer
Methode zu testen und daf3 eine zusédtzliche Priifung mit der jeweils anderen Erfassungsweise
im wesentlichen keine neuen Erkenntnisse geliefert hédtte. Bei Auszdhlung der
Uberquerungsfrequenzen waren dies die jeweils 20 jungen bzw. alten Puparien von
C. vomitoria (6. Kombination). Da hier lediglich der separate Vergleich innerhalb dieses
Substratpaares und nicht die Gegeniiberstellung mit sdmtlichen {ibrigen elf Substraten
interessierte, wurde die Zihlung der Uberliufe zur Datenerhebung gewihit.

Die sechs weiteren Substrate wurden lediglich mittels der Zeitmessung getestet. Diese
Technik erweist sich insgesamt doch als genauer, was besonders im Bereich von sehr
geringen olfaktorischen Reaktionen offenbar wird. Beispiele hierfiir sind die Reaktionen von
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D. cavus auf Nistmaterial aus Meisen- und Feldsperlingsnestern oder auf Moos. Ein
minimaler Unterschied zur Kontrolle lie sich fiir diese Substrate nur bei Messung der
Aufenthaltsdauer statistisch belegen, nicht jedoch bei Auszihlung der Uberliufe.

Wie sich ferner erwies, sind bei den Gesamtsummen der Uberschreitungen pro Ansatz mehr
oder weniger groBe innerartliche Schwankungen zu registrieren. Allerdings bleiben die
grundsédtzlichen Artpriaferenzen davon unbeeinfluflt. Der interspezifische Vergleich innerhalb
der Ansétze sowie der intraspezifische zwischen den Ansdtzen anhand von absoluten Zahlen
wird dadurch jedoch erschwert. Auch wenn die N. vitripennis-Weibchen in der Regel deutlich
mehr Uberldufe pro Kombination zeigten als D. cavus-Weibchen, was an einer
ausgepragteren Klinotaxis ersterer oder auch am 6fteren reglosen Verharren bzw. Pausieren
letzterer liegen mag, so war dies nicht grundsdtzlich der Fall (vgl. 3. Kombination). Die
Gesamthédufigkeiten in den Ansdtzen variierten intraspezifisch z.T. betrdchtlich trotz
identischer Temperatur, Anzahl sowie gleichem Altersbereich der getesteten Weibchen. Die
Laufaktivitit beider Arten ist also durch diese festgelegten Parameter nur bedingt auf ein
exaktes Gesamtmal} zu regulieren.

Im allgemeinen ist durch eine Vielzahl von Arbeiten belegt, dal Parasitoidenweibchen
lernfdhig sind und sich ihre olfaktorischen Priferenzen durch Ansticherfahrung an geeigneten
Wirten verstidrken oder sogar erst hervorrufen lassen. Die Effizienz der Lokalisierung von
Wirtsressourcen kann durch Erfahrung betrichtlich vergroBert werden (Poolman Simons et al.
1992; Vet & Papaj 1992; Pérez-Maluf & Kaiser 1998; Steidle 1998). Dies gilt sowohl fiir
fliichtige Stoffe, die vom betreffenden Wirtshabitat ausstromen (z.B. von der
Nahrungspflanze der Wirte), als auch fiir Kairomone, die direkt von Wirtsindividuen oder
deren Aggregationen herstammen. Es konnen aber auch Komplexe von mehreren
Botenstoffen als chemische Indikatoren fiir die Prisenz geeigneter Wirte erlernt werden.

Bei  Olfaktometerversuchen ~ wurden  daher hidufig lediglich  Weibchen  mit
Parasitierungserfahrung eingesetzt, weil von ihnen im allgemeinen eine deutlichere und durch
Lernprozesse fundierte olfaktorische Orientierungsfahigkeit fiir wirtsrelevante Kairomone
erwartet wurde, die bei unerfahrenen Weibchen vielleicht fehlt (Vet & Papaj 1992;
van Baaren & Nénon 1996; Morgan & Hare 1998; Sullivan et al. 2000). Um initiale
olfaktorische Reaktionen aufzudecken, welche vor allem die Habitatwahl lenken, werden
jedoch in der Regel unerfahrene Weibchen getestet (Stafford et al. 1984; van Veen &
van Wijk 1987; Cortesero et al. 1993; Hedlund et al. 1996; Eben et al. 2000). Schroder (1997)
verwendete flir Olfaktometertests N. vitripennis-Weibchen mit Ansticherfahrung, wobei
jedoch keine Priaferenzen festgestellt werden konnten.

Die Ergebnisse in vorliegender Arbeit zeigen, daBl die grundlegenden olfaktorischen
Préiferenzen angeboren sind und sich deutliche Reaktionen auch bei Weibchen ohne jede
Ansticherfahrung erzielen lassen. Dafiir ausschlaggebend mogen jedoch eine zuvor erfolgte
Begattung und daher ein zunehmender Eiablagedruck sein (Vet & Dicke 1992). Die
Eiproduktion steigt bei N. vitripennis-Weibchen innerhalb der ersten 4 Tage rapide an, bleibt
dann einige Tage konstant und sinkt schlieflich ab einem Alter von 9-10 Tagen wieder
(Velthuis et al. 1965). Auch die Fiitterung vor Versuchsbeginn schien wichtig, da das
Bediirfnis nach Nahrungsaufnahme oft mit dem Verhalten der Wirtssuche konkurriert (Lewis
et al. 1990 und 1998).
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Gerade weil bekannt ist, dal die Ansticherfahrung an einer bestimmten Wirtsart die spéteren
olfaktorischen Priaferenzen bei der Wirts- und Habitatwahl beeinfluf3t, sollten in vorliegender
Arbeit Weibchen ohne eine entsprechende Vorprigung eingesetzt werden, um natiirliche
olfaktorische Priaferenzen bei der primiren Habitatbesiedlung aufdecken zu kénnen. Ferner
erschienen Weibchen mit Parasitierungserfahrung als weniger geeignet, weil sie sich nach
dem ,,host-feeding* als allgemein triger, standortfixierter und schwerfilliger erwiesen.

Es muBl auBerdem auch beriicksichtigt werden, daBl die jungen Imagines schon beim
Schlupfakt hinsichtlich des Wirtes, in dem die Entwicklung durchlaufen wurde, geprigt
werden konnen (Bjorksten & Hoffmann 1995; Hastings & Godfray 1999; Storeck et al. 2000;
Vet & Dicke 1992); so da3 auch eine polyphage Art schon die zur Zucht verwendete Wirtsart
olfaktorisch préferieren kann (Vet 1985). Weibchen beider Arten wéren zwar sicher, bei
vorausgesetzter Lernfahigkeit, durch entsprechende Ansticherfahrung auf Kairomone von
bestimmten Wirten oder fliichtigen Komponenten von Substraten , kiinstlich® zu prigen. Bei
N. vitripennis ist eine hohe assoziative Lernfahigkeit sogar fiir das Erkennen von Farben, nach
einer ,,Belohnung® mit Wirten und Honig, belegt (Oliai & King 2000).

Ein Nachweis von Lerneffekten in dieser Arbeit wire jedoch zunidchst kein Beleg fiir die
natiirlichen, im evolutiven Verhaltensrepertoire fundierten olfaktorischen Préferenzen,
sondern allenfalls Beweise fiir die Modifizierbarkeit derselben durch Lernprozesse und
Parasitierungserfolg. Jacob & Evans (2000) erzielten im Laboratorium mit einer Bathyplectes-
Spezies (Ichneumonidae) einen Lernerfolg fiir wirtsfremde Kairomone, bestreiten aber dessen
Relevanz fiir Freilandverhiltnisse; de Jong & Kaiser (1991) erreichten die erlernte
Assoziation eines kiinstlichen Duftes mit Wirtsprasenz bei einer Leptopilina-Art (Eucoilidae).

Wenn sich jedoch in vorliegender Arbeit ausgepriagte Artunterschiede schon mit unerfahrenen
Weibchen aufzeigen lassen, so scheint dies im Freiland um so bedeutender zu sein. Die
verwendeten N. vitripennis-Weibchen reagierten auf das Nistmaterial enorm, obwohl sie mit
diesem noch niemals in Kontakt gekommen waren, die D. cavus-Weibchen z.B. auf Aas sehr
gut, ebenfalls ohne jede manipulierte Vorpriagung. Reaktionen auf Stimulantien, die von
herausragender Bedeutung im Prozefl der Wirtssuche sind, werden im allgemeinen als stark
fixiert und nur wenig variabel angesehen (Vet et al. 1990).

Es scheinen also genetisch fundierte olfaktorische Priaferenzen fiir bestimmte Habitate bzw.
deren typische Duftkomponenten vorzuliegen, die bei den Spezies unterschiedlich gewichtet
sind, bevor eventuell Abweichungen durch Lernprozesse eintreten. Auch innerhalb von
Parasitoidengattungen sind derartige Préaferenzunterschiede bekannt. Fabritius & Klunker
(1991) nennen ein Beispiel anhand zweier dipterophager Brachymeria-Arten (Chalcididae).
B. minuta (L.) sei ein typischer Fikalienbesucher, B. podagrica (Fabricius) bevorzuge
dagegen Aas.

Schroder (1997) leitete aus ihren Ergebnissen die Vermutung ab, dal N. vitripennis
urspriinglich vom Nesthabitat aus externe Biochorien wie Aas oder Dung besiedelte. Diese
Annahme konnte anhand der eigenen Befunde vielleicht geteilt werden (Nistmaterial
provozierte stirkere Reaktionen als Aas). Umgekehrt kdnnte fiir D. cavus bei Ausweitung
dieses Gedankenganges angenommen werden, sie stamme primér aus nestfremden Habitaten
oder Biochorien und habe das Vogelnest dann sekundédr und viel spiter als N. vitripennis
besiedelt. Somit wire ihre Bindung an das habitatspezifische Nistmaterial sowie an die Wirte
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Protocalliphora spp. noch viel geringer als bei der evolutiv eng an das Habitat Vogelnest
angepaliten Konkurrenzart. Derartige Spekulationen iiber evolutive Prozesse sollten jedoch
mit Vorsicht getroffen und betrachtet werden, da sie nur schwierig zu belegen sein diirften
und das Versuchsdesign fiir vorliegende Arbeit nicht auf diese Fragestellung ausgerichtet war.
Ob olfaktorische Préiferenzen auch die evolutive Abfolge der ErschlieBung verschiedener
Habitate widerspiegeln, also sozusagen die 6kologische ,,Historie* der Art implizieren, muf}
anhand vorliegender Daten als nicht hinreichend gestiitzte Theorie betrachtet werden.

Moglich wire jedoch, dal3 eine olfaktorische Reaktion von erfahrenen D. cavus-Weibchen auf
Nistmaterial, nach Erfolg bei der Wirtssuche innerhalb dieses Substrates, erheblich stirker
ausfiele. Entsprechende Reaktionen hétten sich aber vielleicht schon im vorigen Laborversuch
(vgl. 4.3.) auswirken miissen. Dort wurden die Weibchen von D. cavus nach erfolgreicher
Parasitierung der oberflichennahen Puppen, also nach Ansticherfahrung, innerhalb einer
Woche offenbar nicht dazu stimuliert, tiefer in das Nistmaterial einzudringen.

Steidle & Scholler (1997) untersuchten das olfaktorische Lernverhalten beim Generalisten
Lariophagus distinguendus (Forster) (Pteromalidae). Eine ihrer Arbeitshypothesen besagte,
dall ein polyphager Parasitoid bei der initialen Habitatwahl von sehr breit gefdacherten,
allgemeinen Botenstoffen, welche die Prisenz sowohl aller potentieller Wirte als auch deren
Wirtspflanzen (= Nihrsubstanzen) beinhaltet, reagieren miifite. Diese Hypothese wurde fiir
L. distinguendus zwar bestitigt, allerdings konnten sekundir olfaktorische Préferenzen fiir
spezifische Geruchskomplexe durch Lernen und Erfahrung zusétzlich erworben werden.
Ahnliche Aussagen zur Bedeutung von Erfahrung treffen z.B. Vet (1985), Hedlund et al.
(1996), Morgan & Hare (1998), Vos et. al (1998) und Storeck et al. (2000) fiir andere
polyphage Arten; die Lernfdhigkeit von Generalisten wird sogar hoher eingeschitzt als
diejenige von Spezialisten (Vet & van Opzeeland 1984).

In diesem Zusammenhang sei an die Freilanduntersuchung erinnert, in welcher die D. cavus-
Weibchen im Laufe der Saison doch zunehmend in das Nistmaterial nachriickten und somit
der Unterschied zwischen den Probenlagen abgeschwicht wurde (vgl. Abb. 9 und 16). Dal}
bei diesem ProzeB Erfahrungs- und Lernaspekte beteiligt sind, kann zumindest nicht
ausgeschlossen werden. Poolman Simons et al. (1992) vermuten bei Generalisten, in Relation
zu spezialisierteren Arten, einen eher allméhlichen Lernproze3 zur Einschédtzung der Qualitit
eines Standortes, die dann zu einer besseren Ausnutzung der Ressource fiihren konnte.
Natiirlich ist ein entscheidender Faktor hierbei das maximale Alter der D. cavus-Weibchen.
Ob dieses iiberhaupt ausreicht, um den beschriebenen langfristigen Effekt im Freiland zu
ermoglichen, ist fraglich. Wenn aber prinzipiell angenommen wird, da3 im Spédtsommer, bei
vielleicht stark erhohter Individuendichte, der Anteil der alten Weibchen mit
Ansticherfahrung im Substrat groBer ist als im Frithsommer, so erscheint die Beeinflussung
durch Lernaspekte plausibel.

Ob Lernprozesse durch Parasitierungserfahrung die aufgezeigten olfaktorischen Priferenzen
der hier untersuchten nidicolen Arten modifizieren, verstirken oder verlagern konnen, ist
jedoch eine eigenstindige und sehr komplexe ethologische Fragestellung. Diesbeziigliche
zusitzliche Versuche hitten den Rahmen der vorliegenden Arbeit gesprengt und sollten in
Zukunft mit dem nunmehr bewihrten Olfaktometermodell separat erfolgen.
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4.5. Fazit: Reduktion von interspezifischer Konkurrenz durch Ausweichstrategien bei
der Wirtssuche im Vogelnest

Der Zusammenhang von interspezifischer Konkurrenz, Nischendifferenzierung und
Koexistenz ist eine in der Okologie seit langem sehr kontrovers diskutierte Problematik
(vgl. z.B. Zwolfer 1979; Abrams 1980; Miller 1980; den Boer 1985; Jermy 1985; Begon et al.
1998). Zu deren Aufkldrung konnen Freiland- und Laboruntersuchungen nur bedingt
beitragen. Trotz der immensen Schwierigkeit, interspezifische Konkurrenz und
Nischendifferenzierung bei konkreten Féllen in einen kausalen Zusammenhang zu bringen,
gilt im allgemeinen als bewiesen, dal Nischendifferenzierung oft die Grundlage fiir die
Koexistenz von Arten ist (Begon et al. 1998). Das in der Okologie allgemein anerkannte
KonkurrenzausschluBBprinzip besagt, dal die stabile Koexistenz von zwei konkurrierenden
Arten ein Resultat der Differenzierung ihrer realisierten Nischen ist (Begon et al. 1998). Die
Giiltigkeit dieses Prinzips ist nur schwierig nachzuweisen, aber noch schwieriger zu
widerlegen. Allgemein wird im Hinblick auf das KonkurrenzausschluBBprinzip bei
koexistierenden Arten mit iiberlappenden Habitatanspriichen eine Nischendifferenzierung
erwartet. Diese ist mit dem ProzeB der interspezifischen Konkurrenz hiufig dkologisch und
evolutiondr verbunden. Aussagen hinsichtlich der Okologie sollten hierbei aber von
denjenigen beziiglich der Evolution getrennt werden. Interspezifische Konkurrenz und
Nischendifferenzierung sind auch nicht obligat kausal miteinander gekoppelt: Letztere kann
auch durch Vorgédnge begiinstigt werden, die mit ersterer nicht im Zusammenhang stehen.
Konkurrenz zwischen Arten mull andererseits auch nicht zwangsldufig zu deren
Nischendifferenzierung fiihren (Begon et al. 1998). Der Nachweis von Artunterschieden
belegt also nicht prinzipiell die Existenz und Bedeutung von (ehemaliger) Konkurrenz.
Aullerdem ist im wesentlichen unbekannt, wie stark eine Nischentrennung in natiirlichen
Systemen wirklich sein muf3, um Koexistenz zu ermoglichen (Jacobs 1985), falls dies in
konkreten Féllen tiberhaupt geklért werden kann.

Die betreffenden Unterschiede, die sich in vorliegender Arbeit extrinsisch bei der Wirtssuche
manifestieren, kdnnen sich naturgemifll unabhéngig von der mehr oder weniger evidenten
Konkurrenz zwischen den beiden Parasitoidenarten entwickelt haben. Es geniigt aber
festzustellen, dal die beiden nidicolen Spezies aufgrund der gezeigten Divergenzen bei der
Wirtssuche und Habitatnutzung koexistieren kénnen, auch wenn eine partielle Uberlappung
der Anspriiche vorliegt und es vielleicht im Vogelnest sporadisch zu Multiparasitismus in
Fliegenpuparien kommt. Fiir die Aussagen der vorliegenden Arbeit sind also die gegenwiértig
zu beobachtenden Artunterschiede bei der Wirtssuche im Vogelnest relevant, weniger, ob die
Konkurrenz ursédchlich, d.h. ,als treibende Kraft“ zu dieser Nischendifferenzierung gefiihrt
hat oder nicht. Es ist praktisch unmdglich, eine Nullhypothese aufzustellen, die angibt, was
ohne Konkurrenz zu erwarten wire (Jacobs 1985). Wichtig ist also, den aktuellen Zustand zu
beschreiben: Die Arten unterscheiden sich hinsichtlich ihrer Habitatnutzung, so daB3 eine
Koexistenz ermoglicht wird. Fiir eine solche geniigt es, wenn sich die 6kologischen
Potenzamplituden der konkurrierenden Arten nach Breite und Hohe nicht vollig decken
(Miiller 1991). Anhand der eigenen Resultate ist dies fiir N. vitripennis und D. cavus
auszuschliefen.
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Hochstwahrscheinlich wird eine auf den ersten Blick plausibel erscheinende, doch letztlich
wohl nur partiell relevante interspezifische Konkurrenz zwischen den Parasitoiden im
Vogelnest durch die divergierenden Préiferenzen und Verhaltensweisen eingeschrénkt. Einer
rdumlichen, aber auch =zeitlichen Separation konkurrierender Arten kommt oft grof3e
Bedeutung zu (Begon et al 1998). Beides ist fiir das hier untersuchte Konkurrenzpaar
tendenziell aufzuzeigen, wenn die Segregation auch nur partiell ist. Auch die stindige
Fluktuation der Umwelt ist hierbei bedeutend: Deren rdumliche oder zeitliche Heterogenitit
wirkt stabilisierend auf die Koexistenz von Konkurrenten ein. Neben der Populationsdynamik
der konkurrierenden Arten muf3 auBerdem auch die Dynamik der Ressourcen beriicksichtigt
werden (Begon et al. 1998), in diesem Falle also der relevanten Wirte. Interspezifische
Konkurrenz ist im hohen MaBle von der Dichte der genutzten Wirte abhdngig; die
Konkurrenzsituation variiert stindig, so dafl einmal die eine, einmal die andere Parasitoidenart
begiinstigt wird (Pschorn-Walcher 1985). Dies mag auch fiir das hier betrachtete Artpaar
gelten, wie sich im Freiland zum Teil andeutete.

Anhand der enormen Komplexitit und der kontroversen Ansichten beziiglich des
Zusammenhangs von interspezifischer Konkurrenz, Nischendifferenzierung und Koexistenz
ist es aber schwierig, eine ausfiihrliche theoretische SchluBfolgerung, besonders unter
Einordnung eigener Ergebnisse, zu ziehen. Es bleibt festzuhalten, dal eine durch
divergierende Suchaktivititen begriindete rdumliche Separation im Wirtsareal der
Konkurrenzvermeidung zwischen Parasitoidenspezies dienen kann (Pschorn-Walcher 1985;
Vet & van Opzeeland 1985; van Alphen & Vet 1986; van Dijken & van Alphen 1998).
Fir die folgende Arbeitsbilanz sei daher die Annahme vorausgesetzt, daB3 ethologische
Artunterschiede  im  gemeinsam  genutzten  Habitat des  Vogelnestes  eine
Nischendifferenzierung widerspiegeln und letztere wiederum eine stabile Koexistenz von
N. vitripennis und D. cavus und die Reduktion ihrer interspezifischen Konkurrenz begriindet.

Die Abb. 78 und Abb. 79 vereinigen sowohl fiir N. vitripennis als auch fiir D. cavus die
zentralen Erkenntnisse der vorliegenden Arbeit sowie deren vermutete Hintergriinde und
Auswirkungen. Dargestellt ist jeweils der ProzeB3 der Wirtssuche, ausgehend von der initialen
Lokalisierung des Nesthabitates bis hin zum Auffinden der Wirte innerhalb des Substrates. Im
unteren Bereich der Grafiken wird das Habitat Vogelnest schematisch-raumlich dargestellt.
Die obere ellipsenformige Hilfte symbolisiert hierbei den Bereich der Nestoberflidche, die
untere das Nestinnere. Der hauptsidchliche Aktivititsbereich der Parasitoidenweibchen bei der
Wirtssuche im Substrat (dem Nistmaterial) ist jeweils in der Farbe dargestellt, die hier der
jeweiligen Spezies zugeordnet wurde (V. vitripennis: Rosa; D. cavus: Griin).
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Abb. 78: Schematische Darstellung des Prozesses der Wirtssuche von N. vitripennis, von der
Habitatwahl bis zur Wirtsfindung, im Habitat Vogelnest.

Im Folgenden sei der fiir N. vitripennis schematisierte Prozell der Wirtsfindung beschrieben
(vgl. Abb. 78). Es sei darauf hingewiesen, dafl diese Beschreibung, wie auch die spitere fiir
D. cavus, lediglich fiir einen anhand der Ergebnisse konstruierten Modellprozef3 gilt. Dessen
Validitdt ist unter Freilandbedingungen zwar moglich, aber keineswegs als definitiv oder
bewiesen anzusehen. Es handelt sich um eine theoretische, stark verallgemeinerte Darstellung.

A) Befindet sich ein N. vitripennis-Weibchen aullerhalb eines Nistkastens und ist
eiablagebereit, so wirkt zuerst eine initiale olfaktorische Reizung durch den weitreichenden
Geruch des Nesthabitates (grofBBer Pfeil rechts) auf die Antennen bzw. Sinneszellen ein. Dieses
Gemisch fliichtiger Komponenten entstromt dem Nistmaterial und iibt eine anlockende
Fernwirkung auf das Weibchen aus. Dieses folgt bei seiner Orientierung, fliegend und
eventuell laufend, einem Konzentrationsanstieg der relevanten fliichtigen Chemikalien in der
Luft, bis es zur betreffenden Hohlung (dem Nistkasteneingang) gelangt. Die starke
Lockwirkung des Nistmaterials geht hierbei sowohl von tierischen als auch von pflanzlichen
Bausubstanzen des Nestes, aber auch von ornithogenen Stoffwechselprodukten aus. Ob
Kairomone der nidicolen Arthropodenfauna hierbei auch relevant sind, ist nicht
auszuschlieen, aber unwahrscheinlich.
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Das Duftgemisch wirkt umso attraktiver und eventuell auch weiter, je frischer und je
volumindser die Vogelnester sind. Ersteres gilt vor allem, weil das Ausfliegen der Jungvogel
nicht so lange zuriickliegt, daB3 sich die attraktiven Komponenten ihrer Ausscheidungen
vollstindig aus dem Nistmaterial verfliichtigt hdtten. Zweiteres spielt eine Rolle, weil die
Ballung von geruchsrelevantem Material bei volumindseren Nestern grofer ist. Sollten sich
tote, verwesende Jungvdgel in dem Nest befinden, so kommt eventuell noch eine Verstirkung
dieser Lockwirkung bei der Habitatbesiedlung durch Aasgeruch hinzu (linker groBer Pfeil).
Dessen Prisenz ist jedoch im Gegensatz zu derjenigen des Nistmaterialgeruchs nicht obligat.
Die initiale olfaktorische Lockwirkung gilt hier vor allem fiir die Nester von Hohlenbriitern.
In den Nestern von freibriitenden Vogeln konnte zwar die Dispersion des Nistmaterialduftes
ungehindeter erfolgen, andererseits ist hier, nach dem Brutgeschift, auch eine schnellere
Ausliiftung der Nester zu erwarten, was deren Lockwirkung bald schmilern wiirde.

B) Wenn ein Weibchen am Vogelnest angekommen ist (Mitte der Grafik), so konnte eine
Stimulation durch eher nahwirkende, einzelne Duftkomponenten erfolgen. Als solche
kommen vor allem im Nistmaterial enthaltene Fliegenpuparien (Wirtsaggregationen), aber
auch Aas, spezielle ornithogene Stoffwechselprodukte oder andere unbekannte Bestandteile
im Substrat in Frage. Vielleicht spielen hier aber auch taktile Reize, d.h. der direkte Kontakt
mit dem Nistmaterial, eine Rolle. Diese Stimulantien 16sen nun den Proze3 der eigentlichen
Wirtssuche im Habitat aus. Durch eine taktile und/oder olfaktorische Stimulation im
Nahbereich wird eventuell eine positive Orthokinese, d.h. eine erhohte Laufgeschwindigkeit
und in diesem Falle gesteigerte Suchintensitdt im gesamten Nistmaterial, verursacht.

C) Ist nun dieses intensive Suchverhalten im Substrat erst ausgeldst, so lauft es
programmatisch und in allen Nestschichten intensiv ab (rosa Férbung des schematischen
Nestraumes). Die Dichte bzw. Struktur des Nistmaterials spielt hierbei fiir die hohe Effizienz
der Wirtssuche keine nennenswerte Rolle. Auch sehr dicht komprimiertes Nistmaterial wird
miihelos durchdrungen. Da Fliegenpuppen eventuell anhand ihrer von der Puparienhiille
ausgehenden Kairomone olfaktorisch registriert werden, erfolgt die Wirtsfindung trotz
allgemein hoher Orthokinese und Suchintensitdt im Nistmaterial wohl nicht nur zufillig,
sondern auch chemo- bzw. klinotaktisch. Nicht anzugeben ist jedoch der maximale Abstand,
bei welchem die Fliegenpuparien olfaktorisch zu lokalisieren sind. Die Menge der ndher
beieinander liegenden Wirtsindividuen beeinflut die Klinotaxis, d.h. eine olfaktorisch
begriindete Richtungsidnderung, positiv.

Entweder zufillig oder durch wirtseigene Kairomone gelenkt, findet das intensiv suchende
Weibchen die Mehrheit der im Nest verborgenen Wirte, sowohl im oberflichennahen Bereich
als auch in der Tiefe des Nestes (Pfeile im schematischen Nestraum). Diese konnen auch
Puparien von nekro- und coprophagen Fliegen sein, aber vor allem diejenigen der Hauptwirte,
Protocalliphora spp., welche sich meist tiefer im Nistmaterial verbergen. Fiir Fliegenpuparien
von anderen Arten ist eine auch oberflichennahe Lage wahrscheinlicher. Ist das
Wirtspuparium gefunden und taktil registriert, so werden die Prozesse der Wirtspriifung per
Ovipositor sowie der Wirtsakzeptanz (Eiablage) ausgelost.
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Abb. 79: Schematische Darstellu;ié des Prozesses der Wirtssuche von D. cavus, von der
Habitatwahl bis zur Wirtsfindung, im Habitat Vogelnest.

Im peripheren Nestbereich besteht wihrend der gesamten Aktivitdtszeit von N. vitripennis
(Ende Mai bis Mitte August) ein erhohtes Risiko von Multiparasitismus mit den polyphagen,
fakultativ rauberischen Larven von D. cavus (griine Schrift). Diese intrinsische Konkurrenz in
Fliegenpuparien hat eine erhohte Mortalitdt der M. vitripennis-Jungstadien zur Folge und
somit eine Minderung des Reproduktionserfolges des eiablegenden Weibchens. In tieferen
Nestbereichen dagegen genielit das N. vitripennis-Weibchen bis zum Hochsommer einen
mehr oder weniger konkurrenzfreien Raum (schwarze Schrift fiir die Wirtsgruppen). Dies gilt
um so mehr, je dichter und volumindser ein Nest gebaut ist. In sehr kompakten Nestern mit
hoher Dichte, z.B. im Feldsperlingsnest, ist das Nestinnere besonders gut vor einer
interspezifischen Konfrontation abgeschirmt. Sollte die simultane extrinsische Konkurrenz
mit eventuell mehreren D. cavus-Weibchen in einem einzelnen Nest sehr konzentriert
auftreten, so hat das N. vitripennis-Weibchen die Option, aktiv in die Tiefe des Nistmaterials
auszuweichen. Dort ist dann moglicherweise die intraspezifische Konkurrenz erhdht, was
Superparasitismus und damit einhergehend den Anteil von minnlichen Nachkommen fordern

wiirde.

Im Anschlul3 bezieht sich die Beschreibung auf die Abb. 79, in welcher die Wirtssuche
entsprechend fiir D. cavus-Weibchen schematisiert dargestellt ist.
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A) Bei der Habitatwahl ist eine initiale olfaktorische Reizung durch den Geruch von
Nistmaterial nicht ausschlaggebend (Fehlen des grof3en Pfeiles auf der rechten Seite), letzteres
ist also nicht Bedingung bzw. Hauptursache der Fernorientierung und Habitatbesiedlung.
Diese erfolgt entweder mehr oder weniger zufdllig oder ist durch andere, noch unbekannte
Priferenzen, Sinnesleistungen oder abiotische Faktoren bestimmt. Insofern werden groBere
Nester auch nicht gegeniiber den kleineren bevorzugt. Ein fernwirkendes Attraktans stellt
jedoch der Geruch von Aas im Vogelnest dar (groBer Pfeil links), welcher die Habitatwahl
positiv beeinflussen kann. Jedoch ist diese olfaktorische Lockwirkung nicht obligat.

B) Nach Ankunft im Habitat Vogelnest (Mitte der Grafik) konnte eine olfaktorische
Stimulation im Nahbereich erfolgen, welche die eigentliche Wirtssuche auslost. Hierflir
kommen die unspezifischen Kairomone potentieller Wirte aus diversen Insektenordnungen in
Frage, vielleicht auch deren Stoffwechselprodukte, Exuvien, Kokons etc., oder Aas. Auch
taktile Stimulation bei Kontakt mit dem Material ist moglich. Allerdings bewirken diese
potentiellen Stimulantien keine derart gesteigerte Orthokinese wie bei N. vitripennis,
zumindest nicht in der Weise, dal} sich die Suchaktivitit in kurzer Zeit intensiv auf sdmtliche
Nestschichten ausdehnt.

C) Die Wirtssuche verlduft zundchst weitgehend oberflaichennah bzw. peripher (oberer
Nestbereich griin gefarbt). Im Schema soll mit der Férbung jedoch keine radikale, definierte
Abgrenzung zum unteren Bereich, dem Nestinneren, assoziiert werden. Einige Weibchen
werden auch stets frither in tiefere Nestbereiche vordringen. Die meisten Weibchen
parasitieren nun die im eher dueren Nestbereich lokalisierten Wirte. Diese konnten Puppen
von nekro- und coprophagen Fliegen, Pripuppen und Puppen von nidicolen Motten,
Jungstadien anderer parasitischer Hymenoptera (fakultativer Hyperparasitismus) oder weitere,
noch unbekannte Wirte sein. Die Aktivitdt der D. cavus-Weibchen ist dabei umso mehr auf
den relativen Oberflachenbereich konzentriert, je volumindser, kompakter und dichter die
Nester gebaut sind. In Fliegenpuparien besteht jedoch bis zum Hochsommer immer ein sehr
hohes Risiko von Multiparasitismus mit N. vitripennis (rosa Schrift im schematischen
Nestraum). Zwar sind die rduberischen Larven von D. cavus bei frither Mehrfachbelegung
durch direkte Angriffe iiberlegen; die ausgesprochen hohe Parasitierungsleistung und
Sucheffizienz, die raschere Wirtsausbeutung bzw. schnellere Entwicklung sowie die hoheren
Schlupfraten von N. vitripennis sind jedoch gewichtigere Faktoren, welche die
Konkurrenzstirke von D. cavus bedeutend abschwidchen. Somit sind ihre extrinsische
Benachteiligung und Unterlegenheit in bezug auf Ausbeutungskonkurrenz bedeutender
einzuschitzen als ihre stadienabhéngige intrinsische Dominanz durch
Interferenz. An der Nestoberfliche bzw. innerhalb der peripheren Nestschichten kann die
Wirtsfindung jedoch ebenfalls durch wirtseigene Kairomone gelenkt bzw. optimiert werden
(schwarze Pfeile im schematischen Nestraum). Innerhalb welchen Nahbereiches dies moglich
ist, kann nicht angegeben werden. Ein geringerer Grad effizienter Klinotaxis als bei
N. vitripennis ist moglich. Die Kairomone werden undifferenziert wahrgenommen, d.h.
olfaktorisch wird qualitativ, womdglich auch quantitativ, zwischen den einzelnen
Wirtsgruppen nicht unterschieden. Wie fiir einen Generalisten typisch, leiten unspezifische
Kairomone zu einer groflen Breite potentieller Wirte hin.
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Aufgrund der hohen Polyphagie der Larven ist dies biologisch sinnvoll. Eine olfaktorische
Beurteilungskapazitit der Wirte wire fiir das Weibchen unndtig bzw. wurde anhand der
polyphagen Erndhrung im Laufe der Evolution wahrscheinlich nicht selektiv gefordert.

D) Im Laufe der Saison ist eine zunehmende Ausweitung der Wirtssuche auch in tiefere
Nestschichten zu registrieren (senkrechte griine Pfeile im unteren Bereich), so daf3 schlieflich
keine Bevorzugung der Nestoberfliche mehr vorliegt. Diese ,,Einwanderung® erfolgt erst im
groBeren Malle, wenn N. vitripennis (phidnologisch bedingt) seltener auftritt bzw. inaktiv wird.
Vermutbare Griinde fiir diesen Prozef3 sind ein angewachsener intraspezifischer Konkurrenz-
bzw. Populationsdruck an der Oberfliche, eine klimatisch bedingte Steigerung der Aktivitat
und Suchintensitét oder ein hoherer Anteil von alten Weibchen mit Parasitierungserfahrung
im Substrat (Lerneffekte). Dem allmidhlichen Vordringen ins Nistmaterial wirken jedoch
dessen Dichte und Struktur entgegen (kleinere graue ,,Blockade-Pfeile® im unteren Bereich).
Bei relativer Porositdt des Materials und lockerer, schiitterer Bauweise wird das Eindringen
hingegen beglinstigt. Tiefer im Nistmaterial verborgene Wirte werden vielleicht nur
ungeniigend lokalisiert, da ihre Kairomone durch das dichte Nistmaterial maskiert bzw.
abgeschirmt werden. Sie koénnen von D. cavus im Nistmaterial offenbar undeutlicher
registriert werden als von N. vitripennis. Da N. vitripennis im inneren Nestbereich zunehmend
als Konkurrent ausfillt, ist hier auch eine gesteigerte Parasitierungsleistung an Fliegenpuppen
theoretisch moglich. Prinzipiell stiinden den D. cavus-Weibchen nun auch tiefer im
Nistmaterial verborgene Fliegenpuppen als Wirte zur Verfligung, z.B. diejenigen von
Protocalliphora spp. In der spdteren Saison sind diese jedoch kaum noch vorhanden bzw.
iiberwiegend von N. vitripennis-Diapauselarven okkupiert und als Ressource ausgebeutet
(gestrichelte Pfeile). Besteht ein Mangel an alternativen Wirten, so wére in diesem Falle eine
Hyperparasitierung der N. vitripennis-Diapauselarven in den Fliegenpuparien méglich. Diese
fithrt bei D. cavus jedoch nur zu suboptimalem Reproduktionserfolg. Es ist daher zu erwarten,
daB andere Wirte in dieser zeitlichen Phase préferiert werden, so daB3 sich eine metachrone
interspezifische Konkurrenz kaum manifestiert.

Die in der Einleitung aufgestellten Arbeitshypothesen konnten weitgehend bestétigt werden.
Die Hypothesen 1.-3. werden durch die Resultate der Freilanduntersuchung sowie des
Laborexperimentes gestiitzt, die Hypothesen 4.-6. durch diejenigen der Olfaktometerversuche.
AbschlieBend soll die reale interspezifische Konkurrenz der beiden nidicolen
Parasitoidenarten im Nesthabitat eingeschitzt werden.

Hierzu sollen die wichtigsten Faktoren aufgezdhlt werden, welche zu einer extrinsischen und
somit auch intrinsischen Konkurrenzreduktion und zu einer Nischendifferenzierung beitragen.

Hierbei sind zu nennen:

B FEine angedeutete phénologische Inkoinzidenz.

Divergierende Gebietspriaferenzen.

Unterschiedliche Initialreize fiir die Habitatwahl.

Verschieden stark ausgeprédgte Orthokinese und / oder Klinotaxis.

Unterschiedliche Intensitidten und raumliche Entfaltungen der Wirtssuche.
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B Daraufhin rdumliche Nischenkompartimentierung durch Dispersionsunterschiede im
Nestsubstrat.

B Eine hohe Anzahl von alternativen Wirten fiir D. cavus im Nestmilieu, daraufhin eine
geringere Bedeutung der mit N. vitripennis geteilten Wirtsgruppe in ihrem Wirtsspektrum.

B Die extrinsische Uberlegenheit von N. vitripennis beim Auffinden und Parasitieren von
Fliegenpuppen.

B Eine in der phinologischen Uberschneidungsphase bessere Ausnutzung des Nesthabitates
und -substrates durch N. vitripennis (auch bedingt durch die evolutiv enge Anpassung an
die habitatspezifischen Wirte, Protocalliphora spp.).

B Die Relativierung der Bedeutung des Nesthabitates fiir die Populationsdynamik besonders
von D. cavus, da es vermutlich ein gleichzeitiges Auftreten in anderen Habitattypen oder
Biochorien gibt.

Unter Berlicksichtigung dieser Punkte erscheint ein intensiver interspezifischer
Konkurrenzdruck zwischen den beiden Arten im Vogelnest unwahrscheinlich. Daraufhin
wire die intraspezifische Konkurrenz bedeutend héher einzuschitzen als die interspezifische.
Dies 146t vermuten, daB Multiparasitismus und somit eine intrinsische Konkurrenz an
denselben Wirtsindividuen relativ selten auftreten, zumindest jedoch keinen bedeutenden
populationsregulativen Einflu3 ausiiben. Vielmehr wird durch die aufgezeigten Aspekte der
Nischendifferenzierung eine partielle Nischeniiberlappung beider Spezies im Nesthabitat
tolerierbar. Zwar gibt es Abschwichungen und Variationen hinsichtlich der einzelnen
Faktoren, bei Einschitzung der Konkurrenz muf} aber deren summierte Wirkung beurteilt
werden. Bei einem Zusammenspiel aller aufgezeigten Faktoren unter natiirlichen
Verhiltnissen ist die stabile Koexistenz beider Arten im Habitat Vogelnest gewihrleistet.
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5. Zusammenfassung

Nasonia vitripennis und Dibrachys cavus (Hymenoptera: Pteromalidae) sind zwei gregire
Ektoparasitoide, die in Vogelnestern Puppen von ornithoparasitischen und nekro- bzw.
coprophagen Fliegen parasitieren. Wéahrend D. cavus duBlerst polyphag ist und ein sehr breites
Wirtsspektrum aufweist, ist dasjenige von N. vitripennis auf Puppen cyclorrhapher Diptera
beschrinkt. Die natiirlichen Hauptwirte von N. vitripennis sind hierbei die Puppen der
Vogelblutfliegen (Protocalliphora spp.). Das Ausmal} der extrinsischen und intrinsischen
interspezifischen Konkurrenz sollte im Freiland und in Laborexperimenten anhand von
Aspekten der Wirtssuche geklart werden. Es wurde vermutet, da3 die Habitatfindung sowie
die Wirtssuche von M. vitripennis im Vogelnest enger an das Nistmaterial gebunden sind als
bei D. cavus. Beziiglich der Wirtssuche in diesem Substrat wiirde sich dies dahingehend
auBern, daBB die M. vitripennis-Weibchen das Nistmaterial griindlicher durchsuchen als
diejenigen von D. cavus und darauthin auch tiefer in das Material vordringen. Olfaktorisch
wire aufgrund der engeren Habitat- und Wirtsgruppenbindung von N. vitripennis eine
starkere Reaktion auf das Nistmaterial und die Fliegenpuparien selbst anzunehmen, wihrend
D. cavus als Generalist olfaktorisch eher unspezifisch einzuschéitzen wére.

Durch Probennahmen in insgesamt 90 Vogelnestern wihrend einer zweisaisonalen
Freilanduntersuchung war zundchst die Dispersion beider Arten im Vogelnest aufzuzeigen.
Unter den Brutvogelarten dominierten Kohl- und Blaumeise, Feldsperling und Star. In drei
Probengebieten wurden jeweils 2 pordse Probenrohrchen pro Nistkasten und Woche
eingebracht. Eine Probe wurde jeweils an der Nestoberfliche ausgelegt, eine tief ins
Nistmaterial eingebettet. Jedes Rohrchen enthielt 5 Puparien von Calliphora vomitoria
(Diptera: Calliphoridae). Alle schliipfenden Imagines waren getrennt nach Geschlechtern
auszuzdhlen sowie simtliche Wirtspuparien zu sezieren, um abgestorbene Jungstadien oder
Diapauselarven zu registrieren. Wesentliche Artunterschiede, die in der ersten Saison
aufgedeckt werden konnen, sind in der zweiten zu verifizieren. Zunéchst zeigt sich fiir beide
Spezies, da} ihre Aktivitdt in den Nistkdsten erst zum Ende der Brutperiode, im spédten Mai,
einsetzt und nicht parallel zum Brutgeschift stattfindet. Die bedeutendste phdnologische
Uberlappung ereignet sich wihrend der Monate Juni, Juli und (bereits geringer) August. Ein
Dominanzwechsel innerhalb dieser Zeit wird in der 1. Saison deutlich: N. vitripennis
dominiert bis Mitte Juli, danach aber D. cavus. Ab Ende Juni produzieren die N. vitripennis-
Weibchen jedoch zunehmend Diapauselarven. Von D. cavus waren keine Diapauselarven zu
registrieren. Die 2. Saison erwies sich, vermutlich bedingt durch klimatische Faktoren, fiir
N. vitripennis insgesamt als ungiinstiger, was auch im Zusammenhang mit der reduzierten
Brutaktivitidt der Vogel stehen diirfte. Gebietspraferenzen werden offenbar: N. vitripennis
bevorzugt naturbelassenere Gebiete mit dichter Vegetation bzw. Bewaldung, D. cavus
offenere, nutzungsgeprigtere Flichen. Die Trennung der Werte hinsichtlich der Probenlage
im Vogelnest ergibt folgende Befunde: Fiir N. vitripennis resultieren beziiglich der Haufigkeit
des Schlupfereignisses, der mittleren Anzahl parasitierter Puppen pro Probe sowie fiir die
Anzahl produzierter Nachkommen pro Probe keine Unterschiede zwischen den Probenlagen.
Unter Beriicksichtigung von Gewicht und Nesthéhe wurden pro Saison sdmtliche Nester, in
denen Parasitierungen auftraten, in zwei Klassen unterschiedlicher Nestgrof3e aufgeteilt.
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Auch bei separater Auswertung innerhalb der Nestklassen ergeben sich fiir N. vitripennis
keine signifikanten Unterschiede zwischen den Probenlagen. Allerdings ist sie hdufiger in den
volumingseren Nestern aktiv. Dies ist moglicherweise mit der hier hoheren Quantitit an
olfaktorisch attraktivem Nistmaterial zu erkldren. Ferner ist aufzuzeigen, daB3 der weitaus
grofite Teil aller ausgebrachten Proben von der Art gleich paarweise parasitiert wurden. Fiir
D. cavus dagegen ergibt sich anhand der Haufigkeit des Schlupfereignisses eine signifikante
Bevorzugung der Oberflachenprobe. Innerhalb des Nistmaterials parasitieren D. cavus-
Weibchen weitaus seltener als diejenigen von N. vitripennis. Bei Trennung in die Nestklassen
gilt dieses Ergebnis in der 1. Saison nur fiir die groBeren Nester, in der 2. Saison jedoch fiir
beide Klassen. Die mittlere Anzahl parasitierter Wirte pro Rohrchen ist an der Oberfliche
stets signifikant hoher als im Nistmaterial. Die Zahl produzierter Nachkommen pro
Probennahme erweist sich zwar insgesamt als weniger geeignet, um die vorwiegend
oberflichennahe Aktivitdt der D. cavus-Weibchen aufzuzeigen, ergibt jedoch ebenfalls einige
Signifikanzen zugunsten der Oberfliche. Da in der Mehrheit der Félle die ausgebrachten
Probenpaare pro Nest und Woche nicht vollstindig, sondern lediglich diejenigen Proben an
der Oberfldche parasitiert wurden, ist auf eine geringere Sucheffizienz von D. cavus im
Vergleich zu N. vitripennis zu schliefen. Auch ist die Zahl der Proben, aus denen Imagines
beider Spezies schliipften, an der Nestoberfliche grofer als im Nistmaterial. Dies gilt
ebenfalls fiir einzelne Puparien mit Multiparasitismus. Ein hoherer extrinsischer und
intrinsischer Konkurrenzdruck an der Nestoberflache ist darauthin zu vermuten. Erfolgt fiir
beide Probensaisons eine Trennung in zwei zeitliche Perioden, so stellt sich der Unterschied
bei D. cavus beziiglich der Probenlage hauptsédchlich in der ersten Phase dar. Im Hoch- und
Spéatsommer, wenn die Prasenz von N. vitripennis in den Nestern deutlich abnimmt, wird er
zusehends schwicher. Dieses zunehmende ,Nachriicken der D. cavus-Weibchen ins
Nistmaterial mag mit einer erhohten intraspezifischen Individuendichte im Habitat, klimatisch
oder aber auch durch die Abschwéchung der interspezifischen Konkurrenz mit N. vitripennis
begriindbar sein. Auch der hohere Anteil von Weibchen mit Ansticherfahrung im Habitat
konnte hier eine Rolle spielen.

N. vitripennis trat entgegen einer vermuteten Hohenpriferenz in niedrig angebrachten Késten
(£ 2,0 m Hohe) regelmiBig auf, wenn diese ein frisches Nest enthielten. D. cavus war jedoch
signifikant haufiger als N. vitripennis in denjenigen Késten zu finden, die ein vorjdhriges Nest
beinhalteten. Dies indiziert die enge Bindung letzterer Art an frisches, vermutlich
geruchsintensiveres Nistmaterial im Gegensatz zum Generalisten. Die in einer zusitzlichen
Woche ausgebrachten Puparien mit Diapauselarven von N. vitripennis erwiesen sich im
Vergleich zum Primérwirt C. vomitoria als fiir D. cavus nur suboptimal nutzbare Ressource.

Die im Freiland relativ grob nachgewiesenen Artunterschiede waren in einem umfangreichen
Laborexperiment zu untersuchen. In abdeckbaren Glasbecken wurden drei verschiedene
Substrate getestet: Zwei Vogelnesttypen sowie ein Fremdsubstrat, das weder Form und
Bausubstanz, noch den Geruch von Nistmaterial aufwies. Fiir die Simulation des
Nesthabitates kamen volumindse Feldsperlings- und Meisennester zum FEinsatz, als
Fremdsubstrat Heimtierspdne. Innerhalb dieser Substrate sollten drei vertikale
Wirtspositionen erzeugt werden: An der Oberfldche sowie in 2,5 cm oder 5 cm Tiefe.
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Pro Schicht wurden 5 Puparien von C. vomitoria separat eingebracht: Entweder bloBliegend
an der Oberfliche oder senkrecht in das Material auf 2,5 cm bzw. 5 cm Tiefe eingefiihrt.
Letzteres erfolgte mit Hilfe von Stdbchen, an denen jeweils eine Wirtspuppe befestigt war.
Fiir die Dauer von einer Woche wurden von jeder Art 5 Weibchen gemeinsam in die Becken
gesetzt sowie zur Kontrolle lediglich 5 Weibchen einer Art separat. Anschlieend wurden die
Puparien aus den Substraten entfernt und einzeln verwahrt, bis Imagines schliipften. Diese
waren getrennt nach Geschlechtern auszuzihlen. Das zusitzliche Sezieren der Puparien diente
dem Auffinden abgestorbener Parasitoidenstadien. Im Konkurrenzansatz schliipften bei einer
Stichprobe von 1060 Puparien N. vitripennis-Imagines allein aus ca. 88 % der Wirte, wihrend
D. cavus-Imagines allein sowie beide Arten gemeinsam aus relativ geringen Anteilen
schliipften (ca. 5 % bzw. 7 %). Bei simultaner interspezifischer Konkurrenz mit Moglichkeit
zur rdumlich-vertikalen Dispersion dominiert die sowohl an das Habitat als auch an die
Wirtsgruppe enger adaptierte N. vitripennis betrachtlich iiber die polyphage Konkurrenzart.
Die statistische Auswertung erfolgte fiir die absoluten Hiufigkeiten der Schlupfereignisse
sowie fiir die durchschnittliche Zahl schliipfender Imagines pro Wirtspuparium. Die
Konkurrenz manifestierte sich sowohl intrinsisch (bei Multiparasitismus) als auch extrinsisch
(zwischen den eingesetzten Weibchen).

Die folgenden Resultate werden zum Teil erst im statistischen Vergleich mit den
monospezifischen Kontrollansdtzen aufgedeckt. Fiir N. vitripennis ergibt sich an der
Oberfldache aller Substrate eine signifikante Reduktion der Schlupfhéufigkeiten sowie der
mittleren Schlupfraten pro Puparium. Ein negativer Effekt der Prasenz von D. cavus ist also
an der Oberfliche nachweisbar, nicht jedoch innerhalb des Materials. Zwischen 2,5 cm und
5cm Tiefe, wo die betrachteten Werte signifikant hoher liegen, resultieren keine
Unterschiede. Ferner traten Puparien mit Multiparasitismus am haufigsten an der Oberfldche
auf. Interferenz reduzierte hier die Schlupfraten von N. vitripennis, da die rduberischen
Larven von D. cavus Jungstadien des Konkurrenten angreifen und abtdten. Somit ist nur bei
N. vitripennis eine erhohte Mortalitidt von Larven und jungen Puppen nachweisbar: Sie ist
innerhalb des Konkurrenzansatzes an der Oberfliche signifikant hoher als in den
Tiefenstufen, wo der Grad an Multiparasitismus und intrinsischer Konkurrenz geringer war.
Im Kontrollansatz ist fiir die Nachkommen von N. vitripennis wiederum insgesamt eine
deutlich geringere Mortalitdt als im Konkurrenzansatz aufzeigbar.

Die Konzentration der Wirtssuche von D. cavus auf die Substratoberfldchen ist anhand der
Haufigkeiten signifikant nachzuweisen. Dieses Verhalten wurde durch die Anwesenheit von
der effizienten N. vitripennis nicht modifiziert. Der Substratfaktor wirkte sich im
Konkurrenzansatz insofern aus, als N. vitripennis in den Vogelnestern begiinstigt wurde, was
auf ihre engere Anpassung an dieses spezielle Habitat schlieBen 148t. D. cavus jedoch erzielte
erhohte Raten, auch in der Tiefe, im Fremdsubstrat der Spane. Wie statistische Unterschiede
zum Kontrollansatz offenbaren, liegt bei N. vitripennis nicht nur eine intrinsische Limitierung
durch Interferenz mit D. cavus an der Oberflache vor, sondern auch eine aktive extrinsische
Ausweichstategie. Die mittleren Schlupfraten sind an der Oberfliche im Vergleich zum
Kontrollansatz nicht nur signifikant reduziert, was noch mit intrinsischen Faktoren, wie z.B.
der Mortalitdt nach larvaler Interferenz, erklart werden kann, sondern im Falle des besonders
kompakten Sperlingsnestes auch in 2,5 cm und 5 cm Tiefe signifikant erhoht.
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Der Konkurrenzdruck an der Oberflache des Nestes stimulierte die N. vitripennis-Weibchen
dazu, die in der Tiefe vor D. cavus weitgehend abgeschirmten Wirte mit durchschnittlich
mehr Eiern zu belegen. Im Zuge der aktiven Reduktion des Multiparasitismus an der
Oberfldche wurde daher ein erhohter Grad von Superparasitismus in der Nesttiefe erzeugt, der
sich weniger limitierend bzw. letal auswirkt. Da mit zunehmendem Grade an
Superparasitismus von N. vitripennis-Weibchen mehr Médnnchen produziert werden, ist deren
Anteil im Mischansatz im Vergleich zum Kontrollansatz erhoht, besonders in den (weniger
konkurrenzgeprigten) Tiefenschichten. Fiir die polyphage, bei Interferenz iiberlegene
D. cavus sind derartige extrinsische Ausweichstrategien nicht aufzuzeigen.

Beim Vergleich der beiden Kontrollansidtze werden grundsitzliche, also von interspezifischer
Konkurrenz unbeeinflufite Suchstrategien innerhalb der simulierten Habitate offenbar. Die
Parasitierungsraten der effizienten N. vitripennis verteilen sich gleichmiBig auf alle drei
erzeugten Tiefenschichten, d.h. die Intensitdt der Wirtssuche ist sowohl an der Oberflache als
auch in 2,5 cm und 5 cm Tiefe gleich groB3. Dies gilt in allen drei Substraten sowohl fiir die
Haufigkeit parasitierter Wirte als auch fiir die Mittelwerte schliipfender Imagines pro Puppe.
Ein anderes Bild ergibt sich im Kontrollansatz von D. cavus. Trotz fehlender interspezifischer
Konkurrenz konnten insgesamt nur ca. 20 % der Gesamtparasitierungsleistung von
N. vitripennis erreicht werden. Dies korreliert mit der artcharakteristischen, oberflaichennahen
Wirtssuche der D. cavus-Weibchen: Der weitaus groflte Teil aller gefundenen bzw.
parasitierten Wirte war an der Substratoberfliche ausgelegt worden. Die in der Tiefe
verborgenen Wirte wurden nur selten oder gar nicht aufgespiirt. In den Spénen liegen hier
erneut hohere Werte vor als in den Vogelnestern, d.h. das Eindringen ins Substrat und
Auffinden der Wirte scheint fiir die D. cavus-Weibchen in den Spénen materialbedingt
erleichtert, in dichteren Nestern wie vom Sperling jedoch erschwert zu sein. Wahrend
N. vitripennis also das gesamte (simulierte) Habitat hinsichtlich des Wirtsangebotes effektiv
auszunutzen vermag, ist die Parasitierungsleistung von D. cavus prinzipiell dadurch limitiert,
dall sich die Wirtssuche auf oberflichennahe Bereiche konzentriert, was offenbar mit
zunehmender Materialdichte verstarkt wird.

Zu kldren war nun noch, ob die aufgedeckten unterschiedlichen Freilandabundanzen sowie
die Erfolgsquoten und Leistungen bei der Wirtssuche durch divergierende olfaktorische
Priferenzen fundiert sind. Hierzu wurden beide Arten sowohl gleichzeitig als auch separat in
einem Olfaktometer getestet. Hinter einer zylindrischen Versuchskammer, die von zwei
Gazeflachen abgegrenzt wurde, war ein drehbares Gestell aus drei Rohren positioniert, von
denen pro Ansatz zwei mit den relevanten Substraten zu fiillen waren. Ein Ventilator sorgte
fiir eine kontinuierliche Luftstromung durch die Apparatur. Phototaktisch wurden die
eingesetzten Wespen innerhalb der Versuchskammer auf die vertikale Beobachtungsflédche,
das Gazenetz vor den Rohren, gelockt, auf der sie sich frei verteilten. Zwei prinzipielle
Methoden zur Datenerhebung erwiesen sich als geeignet: Zum einen wurden die
Uberquerungen der Sektoren durch die eingesetzten Weibchen innerhalb gegebener
Zeitspannen ausgezéhlt, zum anderen die Aufenthaltsdauer einzelner Weibchen innerhalb der
Sektoren gemessen. Da die rasche Riickkehr eines Weibchens in den attraktiven Bereich im
Falle der ersten Methode einen zusitzlichen Wert ausmachte, bei der zweiten jedoch eine
Fortsetzung der Messung, korrelierten beide Erfassungsweisen positiv miteinander.
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Zum Einsatz kamen sowohl habitatrelevante Substanzen als auch die Wirte selbst in
verschiedenen Qualitdten und Quantitdten. Stellvertretend fiir das Nesthabitat wurde
Nistmaterial aus Meisen-, Feldsperlings- sowie Starennestern verwendet und sowohl pur als
auch in Kombination mit darin verborgenen Fliegenpuparien bzw. Aas (2 juvenilen Meisen)
getestet. Zusitzlich wurden 20 junge, mittelalte und alte sowie lediglich 10 mittelalte
Puparien von C. vomitoria separat eingesetzt, auBerdem auch Aas allein.

Ferner wurde getrocknetes Laubmoos, das die wesentliche Bausubstanz der Meisennester
darstellt, gepriift, auBlerdem als Alternativwirt 20 Puppen der Braunen Hausmotte
Hofmannophila pseudospretella (Lepidoptera: Oecophoridae).

Es konnen hochst signifikante Artunterschiede mit beiden Auswertungsmethoden
nachgewiesen werden. Insgesamt stellte sich N. vitripennis als aktiver dar. Hohere Grade von
Orthokinese und Klinotaxis als bei D. cavus wirkten hierbei vermutlich ein. N. vitripennis
priferierte deutlich alle Proben mit Nistmaterial. Besonders intensive Reaktionen provozierte
hier das Material aus Meisennestern sowohl alleine als auch in Kombination mit
Fliegenpuparien bzw. Aas. Ebenfalls signifikante, wenn auch in Relation zum Nistmaterial
geringere Reaktionen provozierten die separaten Wirtspuparien sowie das Aas. Selbst auf das
getrocknete Laubmoos wurde signifikant reagiert, so dal anzunehmen ist, da3 die pure
pflanzliche Bausubstanz eine attraktive Komponente der Gesamtwirkung ausmacht. Die
zusitzlichen Kairomone stellen sich erst durch animalische Quellen, d.h. Vigel und die
nidicole Arthropodenfauna, im Nistmaterial ein. Durch die Kombination von Nistmaterial mit
Fliegenpuparien oder Aas wird die Intensitit der olfaktorischen Lockwirkung leicht
gesteigert. Der Geruch des puren Nistmaterials stellt fiir N. vitripennis jedoch das
bedeutendste Attraktans dar.

D. cavus dagegen zeigte keine oder nur sehr geringe Reaktionen auf das pure Nistmaterial
aller Vogelarten, sowie relativ geringe auf dessen Kombination mit Puparien und Aas.
Hingegen wurden positive Reaktionen, die den betreffenden von N. vitripennis vergleichbar
waren, auf die bloBliegenden Aggregationen von Puparien sowie auf das Aas festgestellt. Das
getrocknete Laubmoos war offenbar gidnzlich unattraktiv. Das einzige Substrat, bei dem
D. cavus die Konkurrenzart hinsichtlich der Resonanz weit {ibertraf, waren die Mottenpuppen.
Die Intensitét der Reaktion war fiir bloBliegende Wirtspuparien von C. vomitoria bzw. fiir tote
Jungvogel hoher als fiir dieselben in Kombination mit Nistmaterial. Im Gegensatz zu
N. vitripennis wurden die wirtseigenen Kairomone sowie das Aas offenbar innerhalb des
Nistmaterials schwicher registriert. Beide Arten reagierten auf alte Wirtspuparien intensiver
als auf junge. Dies spricht dafiir, dall es wirtseigene Kairomone gibt, deren Intensitdt mit
ansteigendem Puparienalter offenbar verstarkt wird. Fiir das Auffinden unbeweglicher Wirte
wie Puppen (Ausfall von Vibrotaxis bei der Wirtssuche) wiére dies sinnvoll. Die Quelle der
fiir die Attraktivitdt der Puparien verantwortlichen Infochemikalien kann jedoch nicht genau
bestimmt werden. Die Ergebnisse legen nahe, dall N. vitripennis enger an das Nesthabitat
angepallt ist und das Nistmaterial eine olfaktorisch relevante Grundvoraussetzung fiir ihre
Habitatbesiedlung darstellt. D. cavus dagegen zeigt unspezifische olfaktorische Préaferenzen,
die fiir einen polyphagen Generalisten typisch sind. Dies wird allein daran deutlich, daB trotz
einer vermutbaren Konditionierung an den Fliegenwirt im Laufe der langjdhrigen Zucht kein
signifikanter Unterschied der Reaktionen auf Fliegen- oder Mottenpuppen resultiert.
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Auch werden quantitative Variationen wahrscheinlich nicht derart differenziert beurteilt wie
von N. vitripennis. Beide Arten reagieren jedoch intensiv auf Aas, so dall dessen Auftreten in
Nistkésten eine interspezifische Konkurrenz erhéhen diirfte, wie sich auch schon im Freiland
andeutete. Da unerfahrene Weibchen verwendet wurden, ist die Aussage zu treffen, daf
grundlegende olfaktorische Priferenzen, besonders relevant fiir die initiale Habitatbesiedlung,
angeboren sind. Wihrend die Abundanz von N. vitripennis im Vogelnest olfaktorisch zu
begriinden ist, bleibt weiterhin ungeklirt, weshalb dort auch D. cavus so hédufig auftritt. Die
hierfiir verantwortlichen Mechanismen bzw. Stimulantien sind offenbar nicht nur
olfaktorischer Natur, da das Nistmaterial keine attraktive Wirkung ausiibt. Aas konnte die
Lockwirkung erhohen, ist aber keine prinzipielle Voraussetzung fiir die Besiedlung durch
D. cavus.

Bei letzterer ist fiir das Gesamtfazit der Ergebnisse zu bedenken, daB die Puppen
cyclorrhapher Fliegen im nidicolen Milieu lediglich einen Teil des gesamten Wirtspektrums
ausmachen sowie Lernprozesse die Effizienz bei der Wirtssuche steigern konnten. AuBBerdem
sind die aufgezeigten Ausweichmechanismen besonders in der Phase der wesentlichen
Habitatiiberlappung relevant, wihrend sich im Hoch- und Spédtsommer fiir D. cavus, nach
Wegfall der effizienten N. vitripennis, ein , konkurrenzfreier Raum erschlieft. Welche Wirte
dann hauptséchlich parasitiert werden, ist noch nicht anzugeben.

Zum Abschlul werden die Resultate hinsichtlich der unterschiedlichen Dispersion im
Vogelnest sowie der olfaktorischen Priaferenzen, auch anhand zweier schematischer
Darstellungen, miteinander in Einklang gebracht. Das Ausmal} der realen interspezifischen
Konkurrenz im Habitat des Vogelnestes wird eingeschétzt. Die aufgezeigten Artunterschiede
tragen vermutlich bedeutend zu einer Nischendifferenzierung und somit einer Reduktion der
intrinsischen Konfrontation bei. Die interspezifische Konkurrenz wird dadurch wesentlich
geringer als die intraspezifische, so dal eine stabile Koexistenz gewihrleistet ist.
Olfaktorische Mechanismen lenken bzw. verstirken die prinzipiell vorhandenen rdumlichen
Suchstrategien. Beides befiirwortet die Schluflfolgerung, da3 die bedeutend besser adaptierte,
spezialisiertere N. vitripennis das gemeinsam genutzte Wirtsangebot im Vogelnest in allen
Straten hochst effizienter auszunutzen vermag als die polyphage D. cavus.
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