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6 Abschlief3ende Diskussion

In den vorangehenden Kapiteln wurden Untersuchungen an Blattkafern (Coleoptera: Chryso-
melidae) des Taxons Galerucinae vorgestellt, in deren Zentrum die Morphologie von larvalen
Wehrstrukturen (Kap. 2) und deren 6kologischer Relevanz (Kap. 3 und 4) steht. Aul3erdem
wurden Stammbaumhypothesen der Arten mit larvalen Wehroffnungen présentiert, die aus
der kombinierten Auswertung von drei DNA-Sequenzdatensdtzen hervorgegangen waren
(Kap. 5).

Im folgenden werden die Befunde aus der vorliegend dokumentierten Untersuchung unter drei
Aspekten betrachtet:

* Welche Strukturen werden algemein als Drisen bezeichnet, und sind die Strukturen
der Sermylini demnach Wehrdrisen?

+ In welchem Zusammenhang stehen die larvalen Wehroffnungen mit Uberlebensstrate-
gien, die von Beobachtungen an und Versuchen mit den Iebend untersuchten Arten der
Sermylini-Larven abgeleitet werden?

* Sind die Sermylini eine monophyletische Gruppe?

Wiein Kap. 2 bereits dargestellt wurde, hat Takizawa (1972) eine Einteilung von Galerucinae
aufgrund der Prasenz und Anordnung von larvalen Wehréffnungen sowie der Anordnung von
Larvalskleriten vorgeschlagen. Daraus wurde deutlich, dal3 die Arten seiner , driisentragenden
Gruppen’ samtlich der Tribus Sermylini nach Seeno & Wilcox (1982) zugeordnet werden:

Takizawa (1972) larvale Wehréffnungen Seeno & Wilcox (1982)
Gruppe 1 11/12 Paare an Thorax und Abdomen

Gruppe 2 12 Paare an Thorax und Abdomen Sermylini

Gruppe 3 8 Paare am Abdomen

Gruppe 4 keine Wehréffnungen Luperini

Gruppe 5 keine Wehroffnungen Galerucini, Oidini

Welche Strukturen werden allgemein als Drusen bezeichnet und sind die Strukturen der
Sermylini demnach Wehrdriisen?
Als diagnostisches Merkmal sind die auffalligen, schlitzformigen Offnungen fiir eine Zuord-

nung zu einer taxonomischen Einheit (,drisentragende Gruppe, Takizawa 1972) gut
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geeignet, weil dadurch die Bestimmung der einzelnen Arten vereinfacht werden kann. So
finden sich diese Strukturen auch as,Wehrdriisen’ bzw. ,defensive glands’ in Bestimmungs-
schlUsseln mittel europaischer, japanischer und taiwanesischer Galerucinen (Steinhausen 1994,
Takizawa 1994, 1997).

Bel mikroskopischer Betrachtung der an den Innenseiten der Tiere befindlichen Anteile dieser
Wehréffnungen fallen feinstrukturelle Unterschiede ins Auge: Bei den untersuchten Larven
der Gruppen 1 und 2 (nach Takizawa, 1972) sind die Wehr6ffnungen al's diinne Exokutikula
freie Bereiche ausgepragt, die z. T. mit einem Peritrema (Kutikularspange) eingerahmt sind.
An den Schmalseiten der Offnungen finden sich Muskel ansatzstellen, die im Zusammenhang
mit dem Schliefimechanismus gesehen werden (Typ S halensis). Die Larven der Gruppe 3
(nach Takizawa 1. c.) hingegen weisen kleine kutikulare S&ckchen auf, die durch die
Wehréffnung hindurch ausgesttilpt und durch ansitzende Muskeln wieder eingezogen werden
kénnen. In jedes einzelne Séckchen mindet der Sekretkanal einer grofRen exokrinen
Driuseneinheit (Typ A. alni). Damit konnte die Einteilung in verschiedene Gruppen, wie es
Takizawa (1972) vorschlug, bestatigt werden. Nicht korrekt ist aber die Bezeichnung der
Strukturen als Wehrdrusen bei Vertretern der Gruppe 1 und 2 nach Takizawa, denn exokrine

Drisenzellen sind nur bei den untersuchten Arten der Gruppe 3 nachweisbar.

Diese neuen Kenntnisse Uber den Feinbau der aulRerlich @hnlichen Wehréffnungen von
Larven der Galerucinae zogen die Frage nach sich, ob diese Strukturen auf eine gemeinsame
Information zurtickzufihren sind und somit al's homologe Merkmale Aussagen zur V erwandt-
schaft dieser Arten ermdglichen oder ob es sich um konvergente Bildungen handelt, die durch
vergleichbare Selektionsdriicke entstanden sind und damit keine Aussagen Uber eine gemein-

same Herkunft dieser Arten erméglichen.

Ahnliche Strukturen wie bei Gruppe 3 der Galerucinae sind von den Larven eines anderen
Taxons der Blattkafer, den Chrysomelinae, bekannt. Diese larvaen Wehrdrisenorgane
kénnen segmental an Thorax- und Abdominalsegmenten oder dorsal zwischen den
Abdominalsegmenten 7+8 oder 8+9 lokalisiert sein. Diese Wehrdrisenorgane haben alle ein
kutikulares Sekretreservoir, das aber bei den verschiedenen Arten unterschiedliche Gestalt
haben kann, und morphologische Strukturen, die auf einen muskul&ren Retraktionsmechanis-
mus des Reservoirs hinweisen. Diese Strukturen werden a's homolog eingeschétzt, da sie alle

Uber ein kutikulares Reservoir mit wenigen grofRen Drisenzellen verfligen (Dettner &
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Schwinger 1987). Anderen Bewertungen zufolge kénnen sie jedoch nicht homologisiert
werden (Reid 1995).

Die exokrinen Driusenzellen der Insekten gehen vermutlich auf Hautdriisen zuriick, d. h. auf
speziaisierte Epidermiszellen, die die Kutikula mit Gemischen aus langkettigen Kohlen-
wasserstoffen, Fettsduren, Alkoholen, Harzen, Proteinen beschichten (Horwath & Riddiford
1991), also eine Schutzfunktion haben. Die Variabilitdt und Anordnung von Hautdriisen ist
bisher kaum erforscht (Peters 1999). Um Aussagen zur Homologie dieser Driisen machen zu
kénnen, sind detaillierte Analysen ihrer Ontogenese notwendig (Noirot & Quennedey 1991).
Drisen as Organ im Sinne einer funktionellen Einheit aus exokrinem Gewebe und epider-
malen Umbildungen in Form von Einsttlpungen zur Bildung von Speicherrdumen sind bei
Insekten weit verbreitet (Peters 1999). Bei den Blattkafern gibt es sie aber nur bei den Larven
von zwei Subtaxa: den Chrysomelinae und Galerucinae s. str. (Bunnige & Hilker 1999,
Dettner & Schwinger 1987, Garb 1915, Hinton 1951, Renner 1970).

Imagines der genannten Blattk&fertaxa haben zwar auch Wehrdriisen, diese sind aber anders
aufgebaut: Das Sekret sammelt sich nicht in eéinem Reservoir, sondern verbleibt in den Vaku-
olen oder im Extrazellularraum der meist aggregierten sekretorischen Einheiten. Diese treffen
in einem gemeinsamen Ausfilhrkanal zusammen, dessen Offnung von aulen wie eine kleine
Pore aussieht (Deroe & Pasteels 1982). Oder aber mehrere Driseneinheiten liegen parallel
nebeneinander und die Drisendffnung stellt sich von auf3en wie ein Sieb dar, was als plesio-
morpher Zustand angesehen wird (Crowson & Crowson 1996). Die Offnungen dieser Wehr-
drisen finden sich zumeist auf dem Pronotum und auf den Elytren, und eine Konzentration
auf die Epipleuralbereiche wird hier as abgeleitet betrachtet (Deroe & Pasteels 1982). Von
den 14 untersuchten Unterfamilien kommen die imaginalen Wehrdriisen auf3er bel Vertretern
der Unterfamilien Galerucinae und Chrysomelinae nur bel Criocerinae und Alticinae vor
(Deroe & Pasteels 1982, Reid 1995). Wegen der besonderen Struktur der imaginalen
Wehrdrisen, aber auch weil sie andere Wehrstoffe hervorbringen als die Larvaldrisen
derselben Art, wird vermutet, dal3 diese beiden Driisentypen unabhéngig voneinander
entstanden sind (Pasteels et al. 1984).

Es kann auch angenommen werden, dali3 die ausstilpbaren Sackchen mit Driseneinheit von
Galerucinae-Arten der Gruppe 3 (Agelastica spp. und Morphosphaera spp.) unabhéngig von
den segmentalen Wehrdriisen der Chrysomelinae-Larven entstanden sind, denn diese beiden
Taxa kdnnen morphologisch gut gegeneinander abgegrenzt werden. Die segmentale Anord-

nung wird as plesomorpher Zustand bewertet (Dettner & Schwinger 1987). Bel den
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Chrysomelinae-Larven mit segmentalen Wehrdriisen werden im L1-Stadium nur im Thorax
Wehrdrisen angelegt, erst nach der ersten Hautung sind auch die abdominalen Drisen aktiv
(Hinton 1951, Wallace & Blum 1969). Bel Galerucinae wie Agelastica sind die drusen-
bewehrten Séckchen schon ab dem L1-Stadium am Abdomen funktionstiichtig. Daher handelt
es sich wahrscheinlich um konvergente Bildungen, die méglicherweise sogar aus denselben
Anlagen hervorgegangen sind, sich also parallel als Antworten auf dhnliche Selektionsdriicke
herausbildeten, dhnlich den unabhéngigen Umwandlungen der Mandibeln bei Wanzen und
Mucken zu stechend-saugenden Mundwerkzeugen (Wagele 2001).

In wel chem Zusammenhang stehen die larvalen Wehr 6ffnungen mit Uberlebensstrategien, die
von Beobchtungen an lebenden Sermylini-Larven abgeleitet werden?

Die meisten Larven der Blattkéfer leben versteckt auf ihren Futterpflanzen, denn diese
weichhautigen Wachstumsstadien sind schon leichte Beute fur kleine Pradatoren, wie z. B.
Ameisen. Die untersuchten Larven der Gruppen 1-3 fressen ektophag an ihren Futterpflanzen
und sind daher Raubern offen ausgesetzt. Sie haben gemeinsam, dal3 sie uber ihre Wehr-
strukturen Hamolymphe abgesondern (Kap. 3).

Dieser Abwehrmodus wird als Reflexbluten bezeichnet und ist bei Insekten von Collembolen
bis Ké&fern weit verbreitet (Dettner 1999) und daher wahrscheinlich mehrfach unabhangig ent-
standen. Neben dem physikalischen Effekt des Reflexbluts konnte in der vorliegenden Arbeit
nachgewiesen werden, dal3 die Hamolymphe der untersuchten Arten auf3erdem mit einem
Stoff verstarkt ist, der auf Ameisen frathemmend wirkt. Die Fralthemmung auslGsenden
Verbindungen sind (hoch)polar, haben ein Molekulargewicht von <3 kD und sind nicht
flichtig. Ohne die Kenntnis der den Fral3schutz vermittelnden chemischen Verbindungen bei
den einzelnen Arten, liefert die blofe Présenz eines Wehrstoffes aber keine Hinweise zu deren
Verwandtschaft.

Ein chemisch vermittelter Fral3schutz kann generell auf zwei Arten erzeugt werden: einerseits
durch die de novo Synthese der Insekten oder andererseits durch die Nutzung von Inhalts-
stoffen der Futterpflanzen. Bisher wurden zu wenige Arten der Sermylini-Larven auf die
Présenz von deterrent wirksamen Verbindungen untersucht, um generelle Aussagen Uber die
eine oder andere Bezugsmethode oder Voraussagen zum Vorkommen bestimmter Verbindun-
gen bei den Galerucinae machen zu kénnen:

Bei einigen Gattungen der Tribus Galerucini kommen verschiedene de novo synthetisierte
Anthrachinon-Derivate vor (Hilker & Schulz 1991, Hilker 1992, Howard et al. 1982, Kunze et
al. 1996). Da bei Arten der Galerucinae, die nicht zur Tribus Galerucini zdhlen, bisher keine
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de novo synthetisierten Anthrachinone in der Hamolymphe nachgewiesen werden konnten
(Hilker et a. 1992), wird die Présenz dieser Verbindungen als eine Synapomorphie der
Galerucini angesehen (Hilker pers. Mitt.). Die durch phylogenetische Auswertung von DNA-
Sequenzen bestarkte Monophyliehypothese des Taxons Galerucini stitzt dieses Postulat.
Larven der Kartoffelkéfers Leptinotarsa decemlineata enthalten ein toxisches Protein von
50 kD in ihrer H&molymphe (Hsiao & Fraenkel 1969). Auch Larven afrikanischer Alticinen
der Gattung Diamphidia und Polyclada synthetisieren ein hochmolekulares Protein (60 kD),
an das ein kleines Toxin (0,7 kD) gebunden ist (Mebs et a. 1982, Delaharpe & Dowdle
1980). Von zwel Gattungen der Luperini, Acalymma vittatum und Diabrotica sp., ist bekannt,
dai3 sie trizyklische Cucurbitacine aus ihren Futterpflanzen aufnehmen konnen (Ferguson &
Metcalf 1985). Mehrere Flohk&ferarten der Gattung Longitarsus sequestrieren Pyrrolizidin-
Alkaloide aus den Wurzeln und Bléttern von Asteraceae und Boraginaceae (Dobler et al.
2000).

Auch die Lebensweise der Larven kann als Schutzmechanismus vor Pradation verstanden
werden: Viele Arten in der Unterfamilie Galerucinae s. |. haben blattminierende Larven (viele
Alticinen) oder sind Wurzelfresser oder -minierer (Alticinen, Luperini) (Crowson & Crowson
1996, Jolivet & Hawkeswood 1995, Wilcox 1965). Diese Lebensweise wird auch fir die
Stammart der Galerucinae postuliert, denn Larven aler bekannten Galerucinae-Arten, auch
der Arten mit auf den Blattoberfldchen fressenden Larven, haben reduzierte Stemmata. Die
Nutzung der Blattoberflache wird innerhalb der Galerucinae as sekundér eingeschétzt, weil
Arten der Schwestergruppe Chrysomelinae Larven mit sechs Stemmata und vorwiegend
phyllophager Lebensweise haben (Crowson & Crowson 1996, Reid 1995). Alle in der vorlie-
genden Arbeit untersuchten Arten haben auf der Blattoberflache fressende Larven. Als
Hinweis auf bodenlebende Vorfahren kann das Eiablageverhalten dieser Arten verstanden
werden (Tab. 6.1): Weibchen von Arten der Gruppen 1 und 2 legen die Eier in kleine Erd-
hohlen ab (Agelasa nigriceps, Arthrotus niger, Gallerucida spp.) oder an die Basis der Futter-
pflanze (Sermylassa halensis). Larvale Agelastica spp. und Morphosphaera spp. (Gruppe 3)
hingegen schltpfen aus grof3en Gelegen, die an der Blattunterseite der Futterpflanze (Alnus
spp., Ficus spp.) festgeklebt sind (pers. Mitt. H. Takizawa, eigene Beobachtung). Die
Eigelege von A. alni sind von einem klebrigen Sekret eingehillt, was ihnen Schutz vor
kleinen Angreifern wie Parasitoiden bietet, moglicherweise aber auch in Zusammenhang mit
dem Schutz vor Austrocknung steht (Blum & Hilker 2002, Selman 1994).
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Tab. 6.1: Zusammenstellung einiger dkologischer und morphologischer Aspekte der untersuchten Galerucinen-Arten, deren Larven Wehréffnungen haben. * eigene
Beobachtung, + Angaben pers. Mitteilung H. Takizawa. In Klammern: unsichere Einschétzung.

Art Eiablage Eiform Nahrung der Larve Larvalhabitat Larven fressen Wehr 6ffnungen
(vgl. Kap.2)

Agelasa nigriceps im Boden * ova ’ Blétter * Blattoberflache * einzeln * 12 Paare; schlitzférmig
Gallerucida bifasciata im Boden * rund * Blétter * Blattoberflache * einzeln * 12 Paare; schlitzférmig
G. flavipennis infam Boden * rund Blatter Blattoberflache * einzeln * 12 Paare; schlitzférmig
G. lewisi infam Boden * rund Blatter Blattoberflache * einzeln * 12 Paare; schlitzférmig
Hamushia koni shii infam Boden * rund Blatter (am Boden) * einzeln * 11 Paare; schlitzférmig
H. eburata in/am Boden * rund * Bléatter * (am Boden) * ginzeln” 11 Paare; schlitzférmig
Sermylassa halensis am Boden* ova ’ Blétter * Blattoberflache * einzeln * 12 Paare; schlitzférmig
Arthrotus niger in/am Boden * rund * vermoderte Blétter am Boden * ginzeln” 12 Paare; schlitzférmig
Agelastica alni Blattoberflache* ova’ Blétter * Blattoberflache * aggregiert * 8 Paare; Sackchen
A. coerulea Blattoberflache * ova * Blétter * Blattoberflache * aggregiert * 8 Paare; Sackchen
Morphosphaera coerulea Blattoberflache * (rund) Blatter Blattoberflache * aggregiert 8 Paare; Sackchen
M. chrysomeloides Blattoberflache * ? Blatter Blattoberflache * aggregiert 8 Paare; Sackchen

M. japonica Blattoberflache * ? Blatter Blattoberflache * aggregiert 8 Paare; Sackchen
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Ein weiterer 6kologischer Unterschied der in dieser Arbeit untersuchten Arten ist die Gesel-
ligkeit der Larven: Arten der Gruppen 1 und 2 haben solitér fressende Larven auf Stauden
(Galium sp., Reynoutria sp.), wahrend die Larven der Gruppe 3 gregar auf den Bléttern von
Baumen (Alnus sp., Ficus sp.) fressen (vgl. Tab. 6.1).

Versuche mit einzeln aufgezogenen A. alni zeigten, dal3 diese das L2-Stadium meist nicht
erreichen (Tischler 1977, Zucht 1934). In diesem Zusammenhang wird eine gegenseitige
FralRstimulierung der Larven in einer Gruppe as Voraussetzung zur Uberwindung der
pflanzlichen Abwehr in Betracht gezogen (Tischler 1977).

Ein weiterer Vorteil der Aggregation ist die verminderte Gefahr fur ein Tier, gefressen zu
werden. Ein nicht visuell orientierter Rauber trifft bei Aggregation der Beute weniger haufig
auf eine Larve ds bei gleichméalder Verteilung (Morris et al. 1996). Fur visuell orientierte
Rauber wie z. B. Vogel sind die Aggregationen der schwarzen Larven von A. alni auf den
hellen Erlenbléttern aufféllig. Handelt es sich dabel um einen Generalisten, so wird er von den
aggregierten A. alni Larven vielleicht nur eine probieren mussen, um ihre Ungeniel3barkeit
festzustellen. Die Gefahr, die von einem spezialisierten Rauber fir das einzelne Tier ausgeht,
kénnen die aggregierten A. alni durch einen mit dem Reflexblut einer angegriffenen Larve
abgegebenen Alarmstoff reduzieren.

Anzeichen fir eine intraspezifische Konkurrenz der aggregierten Larven, wie Frald von Eiern
oder jungerer von dteren Larven des Geleges, wurde an A. alni nicht beobachtet. Kanniba-

lismusist aber von vielen Chrysomelinae-Larven bekannt (Morris et a. 1996).

Vielfach wurden die Wehroffnungen der Galerucinae als Wehrdriisen bezeichnet. Dies ist
aber durch die nachweislich nicht vorhandenen exokrinen Driisen bel einigen Arten falsch.
Auch die Arten, die exokrine Driisen an ihren Wehroffnungen haben, sondern Hamolymphe
ab. Dieses Reflexbluten ist ein einfacher, aber effizienter Weg, die mit Allomonen verstéarkte
Hamolymphe als Vorgeschmack zu prasentieren. Es ist bel vielen Insekten verwirklicht, so
z.B. be larvalen Marienkdfern der Gattungen Coccinella und Adalia, die in ihrer
Hamolymphe de novo synthetisierte Alkaloide enthalten (Tursch et a. 1976). Beim
Reflexbluten wird zusétzlich eine flichtige Warnkomponente freigesetzt. Es handelt sich um
eine Mischung unterschiedlich substituierter Methyl-Alkyl-Pyrazine (Moore et al. 1990).
Spuren eines akylierten Pyrazins wurden auch in den angereicherten Duftproben der an den
Wehroffnungen von A. alni-Larven abgegebenen Hamolymphe gefunden. Es hat mdglicher-
weise seinen Ursprung in den exokrinen Drisenzellen, dain an anderen Stellen enthnommenen

Hamolymphproben keine Spuren davon nachweisbar waren.
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Uber die Syntheseorte von Methyl-Alkyl-Pyrazinen bei anderen Insekten ist wenig bekannt.
Ameisen des Taxons Myrmicinae (Myrmica rubra) produzieren ein akyliertes Pyrazin als
Spurpheromon in den Giftdrisen (Evershed & Morgan 1981), wdhrend Ameisen aus dem
Taxon Ponerinae wie Odontomachachus hastatus, O. clarus und O. brunneus verschiedene
alkylierte Pyrazine in den Mandibeldrisen haben, deren Sekret as Ausléser von Alarmver-
halten dieser Arten bekannt ist (Wheeler & Blum 1973).

Snd Sermylini eine monophyl etische Gruppe?

Das Taxon Sermylini wurde erstmals von Wilcox (1965) beschrieben. Danach blieb die seiner
eigenen Einschatzung nach heterogene Gruppe aber bestehen. Fur die Zuordnung der Arten
bzw. Gattungen wurden vielfach Literaturdaten verwendet. Kladistische Analysen zur
Monophylie der darunter zusammengefaldten Arten gab es bis zur Fertigstellung der hier
vorliegenden Arbeit nicht.

Die in dieser Dissertation prasentierten Stammbaumhypothesen gingen aus der kombinierten
Auswertung von DNA-Sequenzen hervor. Demnach sind Sermylini ein polyphyletisches
Taxon. Dieses Ergebnis wird durch folgendes gestiitzt: Durch die Verwendung von Kern-
DNA und mitochondrieller DNA wurde der Gefahr begegnet, einen Gen-Stammbaum anstatt
eines Arten-Stammbaums darzustellen (Sota & Vogler 2003). Die Auswertung der Daten
wurde ener sengtivity analysis nach Wheeler (1995) unterzogen. Unter allen 16
verschiedenen Parametern der Licken und Substitutionskosten wurde die Para- bzw. Poly-
phylie der Sermylini bestatigt.

In einer Studie zum Verhdltnis der Alticinen zu den Galerucinae s. str. konnten dhnliche
grundsétzliche Schliisse gezogen werden: Die Tribus Galerucini ist sehr wahrscheinlich ein
monophyletisches Taxon; die Tribus Luperini dagegen para-oder polyphyletisch (Kim et al.
2003). Da lediglich eine Art der Sermylini in der Anayse von Kim et a. (l.c) aus
kombinierten morphologischen und molekularen Daten vertreten war, kdnnen hier keine
Parallelen gezogen werden. Kim et al. zogen u.a. andere as in dieser Arbeit verwendete
DNA-Abschnitte heran (kernkodierte 28S rDNA-D2, mitochondrielle Cytochromoxidase 1
(CO1)), was die Validitat der eigenen Ergebnisse untermauert, da die Ubereinstimmung der
Ergebnisse mehrerer unabhéangiger Datensédtze die starkste Form der Bestétigung fur eine
phylogenetische Hypothese ist (Miyamoto & Cracraft 1991).

Wilcox rdumt ein, dal3 die Gattung Agelastica untypisch fir seine damals neue Gruppe
Sermylini sei, aber auch in andere definierte Gruppen nicht hineinpasse (Wilcox 1965). Auch



AbschlieRende Diskussion 86

Steinhausen (1998) findet bei seiner Untersuchung an Puppen mittel européischer Galerucinen
kein gemeinsames Taxon fur Sermylassa halensis und Agelastica alni, die einzigen Vertreter
der Sermylini in Mitteleuropa.

Wenn die Sermylini kein monophyletisches Taxon sind, wie auch die unterschiedlichen Skle-
ritenmuster (Takizawa 1972) und die unterschiedliche Lange und Gestalt des Endapparates
der Kande von Epidermaldrisen der in dieser Arbeit untersuchten 10 Arten nahelegen (Kap.
2), mussen die beiden Typen der Wehroffnungen von Sermylini-Larven konvergent entstan-
den sein. Die Entwicklung eines physikalisch und chemisch effizienten Fral3schutzes kénnte
die (unabhéngige) Besiedlung der Blattoberflachen der Larven dieser Arten notwendig
gemacht haben. , There are apparently only alimited number of possible functions or adaptive
answers to certain challenges of the environment” (Mayr & Bock 2002). Weitere Studien zum
Vorkommen des Merkmals , larvale Wehroffnung® sowie Untersuchungen zur 6kologischen
Relevanz dieser Strukturen konnen dazu beitragen, den adaptiven Wert dieser Merkmale

einzuordnen.
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