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Een sluipwesp (Teleutaea striata (Grav.)) prikt een bladroller~
rups aan (foto A. van Frankephuijzen).



Sluipwespen hebben hun naam te danken aan, ‘het Duitse werkwoord

schlupfen' slulpen in de betekenls van kru1pen of ultkomen

Dit betreft dan de Slulpwesp dle ult een_ gepara81teerde gast—"

heer kruipt. Er ziin op aarde zo'n honderdduizend soorten be-

Egﬁéfmﬁggimhet werkelijke aantal is groter want men vindt er
nog steeds nieuwe bij. Door hun ingewikkelde levenswijze zijn
sluipwespen biologisch zeer interessant: zij moeten immers een
gaschikte gastheer Vlnden, die lnfecteren en de rakomelingschap

moet zich 0ntw1kkelen in of op de gastheer, die zich op de een

of andere manier verzet! 'Gastheer’' is wel een vriendelijke
term maar pr001 ZOu beter passen, want de asznwezigheid van
slulpwesplarven heeft ultelndelljk de dood tot gevolg Al lan-
ge tljd worden de slulpwespen Gan ook beschouwd als regulatoren
van de aantallen van hun gastheren, ln veel gevallen fytofage
lnsekten, zowal van wilde planten als van cultuurplanten. Dank
zi] de Sterfte Veroorzaakt door de paraSLeten leven veel gast—fﬁ?
heren op een lager aantalsniveau dan dat wat de voedselhoeveel- ”h
heid, althans op korte termiijn, mogelijk maakt. Door dit vermo-
gen zijn de sluipwespen vaak van groot nut voor de mens bij de
bestrijding van de vijanden van de cultuurgewassen. 'Heeft', zo
schreef al Oudemans {1900}, 'de een of andere rupsscort zich
onder gunstigé omstandigheden tot in het ongelocilijke vermenig-
vuldigd, dan dralen de sluipwespen niet hetzelfde te doen en

zij zullen in de regel de plaag weder doen verdwijnen'. Een nog
onopgelost probleéa—zg—;EEEér dat dgésluipwéggéﬁ soﬁgiwél dralen

en het verdwijnen van de plaag duurt de mens dan vaak te lang.
In dit boek kcmen de volgende onderwerpen zan de corde:

- de verschillende groepen van sluipwespen,

- hoe moeilijk zij soms zijn te onderscheiden,

- hoe zij in de loop van de evolutie tot hun parasitaire levens-

wijze zijn gekomen,




.

- hce hun ingewikkelde manier van voortplanting zou kunnen zijn
ontstaan,

- het zoeken en becordelen van gastheren deoor sluipwespen en het
verweer Gat die gastheren tegen de infectie hebben,

- hoe de reactie van sluipwespen is op de v Veranderlljke dicht-

heid en verspreiding van hun gastheren,

- en tenslotte, het gebruik dat de mens heeft gemaskt van sluip-
wespen en wat hij daarvan heeft geleerd over de interacties tus-
sen parasiet— en gastheerpopulaties.

De hoocfdstukken zijn geschreven door Nederlandse biologen
die het betreffende probleem tot onderwerp van hun onderzoek
hebben. Zij vormen de neerslag van lezingen die gehouden zidjn
tijdens een tweedaagse bijeenkomst, eind 1577 in Wageningen,
onder auspicién van BION, de stichting voor Zuiver Wetenschap-
paliik Onderzoek op het @ebied van de Biologie in Nederland.
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1 Het ontstaan van de parasitaire levenswijze

INLEIDING

Wanneer men zich afvraagt hoe een bepaalde levenswijze is ont-
staan, moet men goed heseffen wat men precies vraagt, en waar-

toe men het vraagt. Men wil graag weten hoe de paragitaire

levenSWLJze van slulpwesgen zou . kunnen 213n ontw1kke1d ult de

1evensw13ze dle er aan is vooraf gegaan, en de vraag 1s dus.
hoe kan eerny ?iéntenetend‘lnsekt zijn overgegaan “tot het, uit-
EI&I£EEE‘E;erer kleskeurlg, eten van dlerlljk {in ons geval,
1nsekten)voedsel? De bedoellng 1s de para51ta1re levenswijze
niet alleen technisch en functicneel te leren kennen, maar ock
een indruk te krijgen van het historische proces dat tot de
huidige toestand heeft geleid. Het historische deel van de ken-
nis geeft men weer in cen classificatie, waaruit de verwant-—
schappen zijn af te lezen. Voor het gemak van de lezer wordt
straks met zo'n overzicht begonnen, maar het is eigenlijk het
eind van alle overwegingen, pas te verkrijgen na een diepgaan-
de vergelijkende studie van de huidige en fossiele sluipwespen.
Om de functie van organen en gedragingen te begrijpen, mcet
men de verschillende vormen vergelijken. Dit geldt ook voor de
ingewikkelde verhoudingen tussen soorten in een veelzijdig

parasiet-gastheer- systeem, waarvan een voorbeeld wordt bespro-

ken. Hoever men met de vergelijking may gaan, en waar men, juist
in een functionele vergelijking, weer kennis van verwantschap-
pen ncdig heeft, vermt het onderwerp van de laatste paragraaf.
Daar dit eerste hocfdstuk tevens een algemene inleiding is,
wordt een aantal algemene begrippen te berde gebracht waarop

dan in latere hoofdstukken kan worden ingegaan.
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SLUIPWESPEN EN HUN VERWANTEN

Slulpwespen zijn vllesvleugellge 1nsekten, Hymenoptera- zij

warden verondersteld verwant te 21jn met o.a. bladwespen, mle—

O,

ren, graafwespen, p1001wespen en bljen De bladwespen vormen

EEEfagrhout- en halmwespen een groep dle wel wordt aangeduid
met de namen Symphyta (plantewespen) of Sessiliventres (het
achterlijf zit breed aan het borststuk vast, zie fig. la). Daar
tegenover staan de Apocrita of Petiolata (met gesteeld achter-
1ijf, fig. lec-f); hiervan hoort een aantal groepen tot de sluip-
wespen. Sluipwespen hebben een duidelijke legbeoor (men noemt de
groap ock wel Terebrantes); de andere Apocrita dragen een angel:
deze Aculeata zijn uit sluipwespen ontwikkeld, en zij worden
hier niet ingedeeld. Voor sommige groepen bestaan geen neder-
landse namen; zij wordeﬁrhier met de latijnse namen genoemd:

Symphyta (Sessiliventres)

Tenthredinoidea, bladwespen

Megalodontoidea, spinselbladwespen
Siriccidea, houtwespen
Cephoidea, halmwespen
i Apocrita (Petiolata)
Terebrantes
Ichneumcnoidea
Ichneumonidae
Braconidae ¢ slulipwespen
Proctotrupoidea
Cynipcidea
Chalcidoi@ea

Aculeata . '

Deze gebruikelijke indeling is gemaakt voor recente groepen,
maar er is geprobeerd er cok ten dele de evolutionaire wordings-
geschiedenis in weer te geven, dat wil zeggen dat de genocemde
groepen worden verondersteld verwantschapsgroepen te zijn. Nu

is dat maar ten dele gelukt, namelijk alleen voor de kleine
groepen; sommige grote greoepen, zoals Symphyta en Terebrantes,
zijn echter zeker geen goede groepen in die zin dat de onder-
delen meer met elkaar dan met cnderdelen van andere groepen

verwant zijn. Hoe weet men dat?

1z



Fig. 1. Verschillende Hymenoptera, behorend tot de groepen: (a) Tenthredi-

noidea, bladwespen, ¢ = cenchrus; (b) Cepheoldea, halmwespen, 2Rl = tweede
radiale cel, DA = lancetcel; {(c-d) Ichneumonoidea, bij c een Ichneumonide,
iy 4 de vleugels van een Braconide; (&) Chalcidoidea; (f) Aculeata {een
plooiwesp). Bij de pijlen ziet men bij a en b de brede verbinding tussen
de eerste achterlijfsring en het borststuk; bij ¢ en £ de wespetaille.

Tot een verwantschapsschema, een zogenaamd fylogenetische in-
deling, komt men door vergelijking van zoveel mogelijk kenmer-
ken, wvoornamelijk van recente organismen. Fosgielen zijn niet
altijd bruikbaar, ten eerste omdat er geen biologische waarne-
mingen aan gedaan kunnen worden, zodat men uitsluitend is aan-
gewezaen op een vormvergelijking. Ten tweede, omdat de kenmerken

die men aan fossielen kan zien niet altijd de meest bruikbare
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zijn voor een fylogenetische indeling. De vleugeladering is dat
wél,.en zij is aan veel fossielen goed te zien.

Als grondplankenmerken, eigen aan de stamsoort van de Hymenop-
tera en sindsdien in een of andere vorm aanwezig in zijn af-
stammelingen, zijn die van de vleugels van belang: bijvcorbeeld
het bezit van twee vliezige vleugels, maar hieraan is meteen al
te begrijpen dat dit dan niet kan gelden als indelingscriterium
binnen de Hymenopteral!

Men vindt het grondplan in grote trekken terug bij de recen-
te bladwespen, die zZich daaraan natuurlijk wel laten determine-
ren, maar de fylogenetische saamhorigheid van de grcep is niet
gewaarborgd door het gemeenschappelijk bezit van zo'n primitie-
ve toestand. Mogelijk is &&n van de bladwespgroepen meer verwant
met Hymenoptera die bijvoorbeeld zo'n vleugeladering niet meer

hebben, dan met andere}bladwespgroepen die zo'n adering nog wé&l

FHHF K

bad— 5 mselbl- hout— slu
wespen esSpen  wespen mmspen wespen

Fig. 2 Stamboom van enkele greoepen van Hymenoptera. De nummers verwiizen
naar de bespreking van afzonderlijke kenmerken in de tekst.

14



hebben! Een menselijke vergelijking: de kleinzoon is niet het

meest verwante familielid van zijn neef die, net als hij, zo-

veel op zijn opa lijkt; in tegendeel, hij ig, meer dan met die

neef, verwant met zijn broer, die er in sommige aspecten heel

anders uit kan zien. Anders dan aan het gemeenschappeliik be-

zit van primitieve kenmerken, dat dus geen fylogenetische ver-
wantschap waarborgt, zijn goede verwantschapsgroepen - alle af-
stammelingen omvattend die uit &&n voorouder ziijn ontstaan -

aan het gemeenschappelijk bezit van kenmerken te herkennen die

bij hun gemeenschappelijke voorouder zijn ontstaan: men spreekt

dan van 'afgeleide' kemmerken, afgeleid namelijk van de vader
waarover het hier gaat. Het is dus van belang de transformatie-
reeksen, waarin de evolutionaire veranderingen van (relatief)
primitief tot (relatief) afgeleid worden aangegeven, te besSpre- {i.¢q
ken. Een overzicht van de belangrljke kenmerken van de Hymen— Reias

il
optera {die dus moeten len opgetreden in de stamsoort, groten— b
deels liggend in onderdelen die zan fossielen niet of moeilijk
zijn te zien) vindt men in de artikelen van Kénigsmann (1976-
1977). Er wordt hier maar &én grondplan-kenmerk gencemd, dat
van belang is voor onze sluipwespen en hun verdere bespreking
in dit boek (zie fig. 2, no. 1}. Daarna komen andere eigenschap-
pen, genummerd 2 tot 7, aan de orde, die kenmerkend zijn voor
verschillende Hymenoptera-groepen.
1. Bij de HymenOptera treft men een bl]zondere manler van )
A I SR Y S
voortplantlng aan: bevruchte eleren geven Vrouwelljke 1nd1v1du— \
——
en en uit onbevruchte eleren ontstaan mannetjes. Mannen 213n 2
dus hap101d {zij hebben &é&n stel chromosomen, in fig. 3 aange-
£

9 d
ouders
geslachtscellen

d ? ?
Fig. 3. Schema van de haplodip101de voortplantlng bij Hymenoptera.
o

,‘"‘H\
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geven met X), yrouwen dlElOid {z1ij hebben een dubbel stel chro-
mosomen, aangegeven met XX); dit is de reden waarom men wel
spreekt wvan 'haplodlp10ldle' of maagdelljke voortplantlng (par—

thencgenese) waarbij de mannetjes Vaderloos zijn. Of een ei be-

" vrucht wordt of niet, hangt er van af of een zaadcel uit het

zaadreservoir wordt toegelaten tot het passerende ei. Er moet
hierbij worden vermeld dat er talrijke uitzonderingen bestaan

op de genoemde éang van zaken, maar toch is de haplodiploidie
kenmerkend voor de Hymenoptera: een onderdeel wvan het grondplan.
In het derde hocfdstuk, over grote vrouwen en kleine mannetjes,
zal blijken hce belangrijk dit onderdeel is voor de verdere ont-
wikkeling van de sluipwespen en hun voortplanting.

Eerst nog iets over de al genoemde vleugeladering (fig. 1).
In de groepen van de Symphyta is de vleugeladering tamelijk
&énvermig, Er zifn enkeie kleine vergEEEIIEETAEEEGODrbeeld tus-
sen de halmwespen met een kenmerkende tweede radiale cel (£fig.
1b: 2R1) en de blad- en houtwespen waarbljkale ceixﬁlet zo smal
en hoog is (fig. la}. Xen duidelijke vereenvoudiging ten opzich-
te van de oorgpronkelijke toestand (fig. lc-d) vindt men bij de
primitieve sluipwespen, de Ichneumcncidea. Bij sommige andere
groepen, zoals bij de Chalcidoidea {(fig. le), is de vereenvou-
diging nog verder voortgeschreden. Het is op het eerste gezicht
verre van duidelijk, en op grond van alleen de vieugeladering
mceilijk te beshuiten, uit welke groep van de Symphyta (die al-
le de primitieve vleugeladering vertonen) de Apocrita zijn ont-
staan; nauwkeuriger gezegd, welke groep van de recente Symphyta
van dezelfde voorouder afstamt als de recente Apocrita (men be-
denke dat beide sindsdien zijn veranderd). Toch is dit wel te
argumenteren aan de hand van de andere kenmerken die dcor Kdnigs-
mann zijn besproken. De hieronder gebruikte nummering verwijst
naar de nummers in de stamboom van fig. 2.

2, De blad- en houtwespen hebben cenghrl (zie fig. la, bij
c), kleine blaas;es op het laatste deel v;;mhet borststuk Als
de voorvleugels over hef‘achterlljf 11ggen, passen kleine veld-
jes met doorntjes - op 2lke vleugel &&n - precies op de cenchri.
Meﬂ neemt aan dat dit dient om de vleugels in rust op de plaats
te houden. Bij de halmwespen en de Apocrita vindt men geen cen-
chri en ook geen ruwe hechtveldijes op de vleugels.
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3. De insnoering tussen het cerste en tweede achterlijfs-
gsegment is al even genocemd; men vindt haar al een bkeetje bij de
halmwespen, maar meestal niet bij de blad- en houtwespen.

4. Bij de Apocrita is er niet alleen een insncering tussen
de ecrste twee achterlijfssegmenten, maar ook een geleding die
een grote beweeglijkheid tussen de esrste ring en het schijnba-
re achterlijf mogelijk maakt (fig. lc). Zo'n geleding ontbreekt
bi] de halmwespen. .

5. De bijzondere vorm van de tweede radiale cel in de voor-
vleugel van de halmwespen is hierboven al genoemd en afgebeeld

in fig. 1b.

gesloten_leggg;gg;m;ge cel in de voorvleugel hebben, die bij
ziie Symphyta w&l veoorkomt (fig. 1b). Dit is een kemmerk waar-
van werdt aangenomen dat het een corspronkelijke toestand is,
die niet op een nauwe verwantschap tussen alle Symphyta wijst
en dus de nauwere verwantschap tussen halmwespen en sluipwespen
niet tegenspreekt.

7. Alle Apocrlta hebben als larve een gesloten darmstelsel,

e e i

waarin de mlddendarm nlet open met de endeldarm verbenden is.
Pas als de larve volgroeld is komt een verblndlng naar buiten
tot stand en de larve defeceert vlak voor de verpopping. Men
kan zich voorstellen dat dit, ten eerste, mogelijk wordt bij
het gebruik van voedsel met weinig onverteerbare bestanddelen,
en ten tweede, van groot belang is voor de parasitaire levens-
wijze, waarbij de iarve zich vaak niet kan verwijderen van een
plaats die door defecatie onbruikbaar is geworden.

Dit alles moge volstaan om de manier van argumenteren te il-
lustreren, die men volgt bij het opstellen van een stamboom van
de Hymencptera. Voor de volledigheid zouden cok alle andere ken-
merken moeten worden gencemd, vooral ook zulke die de saamhorig-
heid van de bladwespen bewijzen (maar die zijn er niet!}, of die
meer aannemelijk maken dat de Apocrita - in eerste instantie dus
de sluipwespen = zijn contstaan uit een voorocuder die zij gemeen
hebben met de huidige halmwespen. Halmwespen kent men al foasiel
uit het onder-Krijt, ongeveer 130 miljoen jaren geleden, dus de
Apocrita zijn temminste zo cud: de eerste fossielen van die groep
stammen uit het boven-Jura, ongeveer 150 milijoen jaren geleden.
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DE PARASITAIRE LEVENSWIJZE

Er is tot nu toe voornamelijk gekeken naar kenmerken 1-6. Het is
niet van allemaal aannemeliik dat zij direct iets met de para-
gitaire levenswijze te maken hebben. Van de beweeglijkheid wvan
het achterlljf kan mé; wel begrljpen dat 213 nodlg 1s voor het

aanprikken van een gastheer. Het ligt dus voor de hand ock voor-

al naar de bouw van de legboor te kijken als naar de verwant-

schappen binnen de parasitaire Hymenoptera wordt gevraagd: dat
is toch een belangrijk apparaat (Oeser, 1961, Rasnitsyn, 1963}!
Een van de opvallende veranderinqen die de legboor bij de Hy-~

binnen is komen te llggen Bij de Ichneumqgoidea 15 nog wél de

B e e R

¢ ba31§\van de 1egboor en van de legboorscheden van bulten te zien,
Nl N

e & i T -

zocals ock blj de Symphytﬁ het geval 1s, maarrblj de andere gluip-
wespen is deze basis (en bij de angeldragers is de hele angel)
meer en meer verstopt onder de buikplaat van de zevende achter-
lijfsring. In fig. 4ris een schema getekend van wat men te zien
krijgt als men het gehele leghboorapparaat, bij gedeeltelijke ont-
leding wvan het achterliijf, van de zijkant bekijkt. Als men de
rug- en buikplaten van de achterlijfsringen verwijdert, ziet men
de crganen liggen (fig. 4b) die eerst van buiten maar ten dele
zichtbaar waren. De eigenliike legboor komt bloot als men ook de
twee platen (T9, JVr2) en de legboorschede (v3) wegneemt (fig. 4b-
¢); zij wordt gevormd dcer twee onderdelen (vl en v2, dat zijn
wat men bij angeldragers respectievelijk lancet en stilet van de
angel noemt), die een nauwe buis vermen waardoor het ei in of

op de waard wordt gedeponeerd. Daartoe moet de legboor wel eerst
naar buiten wordén gebracht waarbij zij, als zij erg lang is,
wordt gesteund door de legbocrscheden (v3) en door de zevenda
ventrale plaat (87), die functioneert als een goot waardcoor de
legbooﬁ wordt geleid. De manier waarop zo'n lange legbcor kan
worden gebruikt komt aan het eind van dit hoofdstuk nog ter
sprake.

De ontwikkeling waarbij organen die, zoals de leghoor, eerst
aan de oppervlakte lagen, meer en meer naar binnen komen te lig-
gen, kan ons de richting aangeven waarin de evolutie is verlopen.
Wij herkennen er een mogelijke transformatiereeks in, die paral-

18
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Fig. 4. Achterlijfspunt van een Braconide, in diverse stadia van ontleding

(naar Oeser, 1961). (a) compleet zij-aanzicht, (b) de rug- (T5-8) en bulk-

platen (86-7) verwijderd, (c) ook de vierkantige plaat (T9) verwijderd,

(d) ock de langwerpige plaat (Vr2), Qe legboorschede (V3) en een deel (V2)

van de legboor verwljderd: nu zijn alleen nog de driehoekige plaat (Vri) en
het andere deel (V1) van de legbocr over.

lel zou moeten lopen met andere reeksen. Gezien de ligging wvan
de legboor - wel meer naar bkinnen dan bij de blad-, hout- en
halmwespen, maar nog niet zo ver als bij andere sluipwespen of
bij angeldragers {(waar de angel in rust geheel inwendig ligt) -
kan men de Ichneumcnoidea primitleve sliuipwespen noemen (zie de
stambcom van fig. 5}. Zijn zij dat ook op grond van andere reek-—
s5en? s )

Door de legboor passeert nlet alleen het el, maar ook een af-

scheldlng van klleren in het &Chterlljf ‘die witmonden aan de

basis van de legboor. Bij de bladwespachtlgen kent men klieren
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Fig. 5. Vereenvoudigde stamboom van de sluipwespen (sterk vereenvoudigd
naar Rozs, 1965).

als aanhangsels van het Voortplantlngsorgaan, die als functie
het afscheldenggip een glljmlddéfmhebben om de weg door de leg-
boorbuis te vergemakkellgken, of van een kitstof om het ei vast
te plakken; voor sommige afgescheiden stoffen wordt een galvor-
ﬁeﬁde wéfking op de waardplant verondersteld. In de Apocrita
ibmt daar een functie bij: het verdoven of verlammen van de
waard of prooi.'Robertson (1968) heeft het gifapparaat - want
dat wordt het lagézamerhdﬁa ~ in de verschillende groepen van
de Hymenoptera onderling vergeleken. In fig. 6 is in een vier-
tal séhematische tekeningen de situatie weergegeven zoals die
wordt aangetroffen bij een bladwesp, een houtwesp, een Ichneu-
monide en een Chalcidoide, Bij de bladwesp (f£ig. 6a) vindt men
—_———
een groot kllerreservolr aan de bagis van de legboor, uitmon-

dend juist “achter de opening van het eikanaal: als een ei pas-
seert wordt het omgeven met een dropje vocht uit de klier, die

in veel filamenten over het reservoir ligt. De houtwesp (fig. 6b)
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Pig. 6. Bijklieren en voortplantingsorganen van verschillende Hymenoptera
(a-c, naar Robertson, 1968; 4, naar Copland, 1976) behorend tot de veolgen-
de greoepen: (a) Tenthredinoidea, bladwespen; {b) Siricoidea, houtwespen;
(¢) Ichneumoncidea; (d) Chalcidoidea.

heeft (behalve het zakje waarin de schimmeldraden worden meege-—
bracht ter infectie van de nieuwe waardplant) een extra klier,
die uitmondt in de eileider, v3dr de klier die al bekend is van
de bladwasp. De tweede klier, die genoemd wordt naar de ontdek-
ker Dufour, sche:i.‘@jéga‘jcﬁu;;afc_htige__s_tqf _af_,_‘ in.- tégenstelling
tot héE'klévéiiée vocht uit de eerste klier, Vocruitlopend op
de verdeféﬂevdlutionaire.thwikkeling} bij een honingbij noemt
[l Aot SO

men de ene klier de zuur-afscheidende gifklier, de andere de

alkallische (Dufours) klier. Bij de Tchneumonoidea (fig. &c)

T
twee klieren, waarvan het aantal filamenten
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afneemt en de uitmondingen zich langzamerhand verleggen: zo is
een Braconide &&n van de eerste vormen waarbij Dufours klier,
———— O

in.plaats van in de eileider, vlak naast de gifklier u1tmonqg

aan de basis van de ov1p051tor. Men ziet dus het optreden van

“een tweede klier en een verlegging van de uitmonding wan die

klier naar die van de gifklier, die bovendien verandert van

veel filamenten tot minder (uiteindelijk een tweetal basale
filamenten}: ook in deze ontwikkeling zijn de Ichneumonoidea
primitieve sluipwespen. Robertscn stapt van de Ichneumonoidea
ineens over op de Aculeata, en zij slaat de meer gespecialiseer-
de sluipwespen over. De Chalcideoidea zijn onlangs onderzocht
door Copland: zie zijn artikel van 1976, het laatste uit een
hele reeks. Er komt bij de Chalcidoidea een interessant stel

e

klieren voor, de zogenaamde colleteriale klieren, die meestal

in ‘&8n paar (fig. ed), maar bij sommige families ook wel in twee
of zelfs drie paren aaMwezig zijn. De functie van de afscheldlng
is bij de meeste niet bekend, mazar in sommige gevallen wordti 21j
in verband gebracht met de voed1ngsbu1s, gevormd met de legkoor
alé het aangeprlkteiﬁéardlnsekt diep, bijvoorbeeld in plante-
weefsel, ligt. Door deze buis stijgen de lichaamssappen van de
waard naar boven, en de parasietwesp likt ze op.

Er is nu telkens op de functie van de structuren gewezen die
werden vergeleken, en het is gewenst de parasitaire levenswijze
te bespreken. Men zegt wel dat sluipwespen geen echte parasieten

zijn, omdat zij Ye waard ultElndelljk ~ soms al spoedig - doden

en | hem dus min of meer als pr001 behandelen. men noemt ze daarom

wel para51t01den. In de jongste stadla zijn het parasieten, die

e

de waard nog even laten leven; later meer pre@atoren die hem

opeé . Prlmltleve sluipwespen leggen hun el bpﬁde gastheer.

{

De waardinsekten zijn minder hulpeloos dan men misschien zou den

of zich, hangend aan een splnseldraad naar beneden laat zakken,

soms helpt ait maar er 15 ook wel waargenomen dat de slulpwesp

haar prooi achterna loopt langs de draad‘ In het alqgmeen helpt
het natuurlljk niet, en het slulpwespel 21t op de waard Meestal

is die verlamd of tenmlnste tljdelljk verdoofd, zodat de jonge

larve vellig is voor t& heftlge beweglngen. De slu1pwe5p1arve

zulqt de waard leeg, van bulten, Wij noemen’ dlt een ect0para51et
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Een meer gespecialiseerde levenswijze is In de waard: de
slulpwesplarve, aan de buitenkant afqgezet, boort zich ln de waard,

3f het slulpwespel wordt al meteen in de waard afgezet en is van

begln af aan een endopara51et 0ok hier is de waard niet hulpe-

lcos, want een bladluis kan bijvoorbeeld met de poten schoppen

en zo de parasiet (proberen te) verjagen; maar bovendien kan het

lichaamsvreemde element - het slulpwespel of de larve - worden

1ngekapseld' In het vierde hoofdstuk leest men daar meer over,

I.—I.é"t 1ijdt geen twijfel dat de oorspronkelljke Hymenoptera
planteneters waran, zgals nu nog de Symphyta - de naam zegt het
N;i. Het. is dan c¢ok niet verbazend dat larven van bladwespen en
van vlinders veel op elkaar lijken. sSommige bladwespachtigen

zijn echter in de loop van de evolutle wat anders gaan doen,

hetgeen een hele njieuwe wereld opende, namelljk par351teren Op
andere larven: dat is waar het nu om gaat. Er 15 éver deze ver-
andering veel gespeculeerd, o.a. door Bradley (1958). Volgens
dezé auteur moet de eerste stap zijn geweest de vervanging _van
plantaardig doc door dlerlljk voedsel Dit 1lijkt, fysiclogisch, niet

zo'n fundamenteel verschil en men ziet in de verdere eveolutio-

nalre ontwikkeling meer dan eens een terugval naar plantaardig

Voedsel (en niet alleen in de evolutlonalre ontwikkeling, ook

biﬁ;ggwﬁét individuele leven wvan é&&n sluipwesplarve is dit moge-
1ijk}. Voorafgaand aan het parasitisme moet er een stadium zijn
geweest waarin de larve, zonder onderscheid te maken, at van het

planteweefsel én alle 1nsektelarven dle 21] daarln aantrof. Lang-

zamerhand moet er een afhankelljkheld van het dlerlljk voedsel
zijn ontstaan. De voedselhoceveelheid voor plantenaters is, al-
thans binnen het sei;;ég} voigens Bradley vrijwel ongelimiteerd,
maar voor vleeseters is dat anders. Tenzi}, bijvoorbeeld, een
carhlvore larve levend in een boortunnel van een planteneter
van tunnel naar tunnel zou kunnen gaan en zich als een predator
gedragen, zou zij beter kunnen wachten tot de waardlarve vol-
groeld is om haar d&n pas op te eten. Bradley spreekt heel men-
selijk van een 'final feast': d&t is nu Jjuist, zegt hij, wat
parasitaire Hymenoptera doen. Maar niet allemaal en in het alge-
meen juist nié&t de zdgenaamde ectoparasieten!

Er is ook wel verondersteld, o.a. door de Rus Malyshev {in
een alleraardigst, hoewel niet in alle onderdelen geloofwaardig,
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bhoekje over de evelutie van de Hymencptera; de engelse vertaling
verscheen in 1968}, dat de plantenetende wesp. waaruit 21ch later

sluipwespen zouden ontw1kkelen niet zc'n niets ontz;end vreet-

patroon had, maar gelooallseerd aan galweefsel at, Het is goed

voorstelbaar dat er zich vormen ontwikkelden dle proflteerden
van het galweefsel dat eigenlijk voor een ander bedoeld was -
die ander, waarop zij in een latere fase van de evolutionaire
ontwikkeling zullen gaan parasiteren! Zo'n geval werd bedoeld
toen er gewezen werd op de gemakkelijke verwisseling van dier-—
lijk en plantaardig wvoedsel, die bi] een aantal parasitaire wes-
pen wordt aangetroffen. Wij zullen hier weer op terugkomen als.

de wespen uit Verschlllende groapen die in gallen leven, bespro-

3

ken worden.

Uit deze en dergelijke suggesties krijgt men de indruk dat
het overgaan op een p%fasitaire levenswijze op meer dan &&n ma-
nier zou kunnen gebeuren. Er is ook eigenlijk wel aanleiding om
te denken dat het inderdaad op veel manieren is gebeurd, en het
is wonderliijk te zien hoe verschillende auteurs 3f vasthouden
aan de ene suggestie, 0f zich wvastbhijten in een andere. Als men
de verschillende groepen van de Apccrita coverziet, die genoemd
zijn in de tabel aan het begin van dit hoofdstuk, komt men bin-
nen veel groepen ontwikkelingen tegen waarvan men zich goed zou
kunnen indenken dat het parallelle ontwikkelingen ziijn, die in
de wverschillendq groepen onafhankelijk van elkaar zlijn opgetre-
den. Weliswaar zijn alle Ichneumon01dea en Proctotrupcidea para-
51ta1r, maar bhinnen de Cyn1p01dea en Chalcld01dea vindt men zo-
wel para51eten als planteneters. Of die laatste dat wéér gewor-
den zijn (voor de hoeveelste maal?) of altijd zijn gebleven, is
niet in alle ge@allen zeker te zeggen. Er is wel verondersteld
dat een kleine groep van de Siriceidea onafhankelijk van de Apo-
crita parasitair is ge&ofden: de Oruséidae, die zouden parasi-
tergp;ggﬂ;nmhqpt_bquQQg kevers. Dit is een gevairdézwﬁéoi past
in het model van Bradley, maar de parasitaire levenswijze van

de Orussidae wordt tegenwoordig weer ontkend.
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VERSCHILLENDE GROEPEN VAN SLUIPWESPEN

Zoals al meer dan‘eens is gebleken, lijken de Ichneumoncidea -
primitieve parasieten, hetgeen wll zeggen dat zij in een aantal
opvallende kenmerken nog lijken op de vroegere Hymenoptera die
net aan de parasitaire levenswijze waren begonnen. Het gevaar
van zo'n opmerking is, dat men er uit zou kunnen opmaken dat

die primitieve parasieten met hun levenswijze (nog) niet zo goed
uit de voeten kunnen en dus maar zo gauw mogelijk verder moeten
veranderen! Maar dat is natuurlijk niet waar. Men mocet aannemen
dat alle siuipwespen bij hun huidlge levenswijze (en dat geldt
dus ook voor vrcegere wespen en hun toenmalige levenswijze)

zijn aangepast. Doordat, in de gewvallen waarvan nu sprake is,

de waardinsekten onder invloed wan de selectie die de sluipwes-
pen uitoefenen, langzamerhand veranderen, veranderen de sluip-
wespen daardoor weer mee, en zo voort! Dit alles gaat, lijkt het,
vrij geleideliijk, maar het is voorstelbzar dat ook een kleine
verandering ineens een nieuwe, voorheen ongebruikte mogelijkheid
biedt, waardoor zich iets betrekkeliijk nieuws kan ontwikkelen.
Op zich zelf is de parasitaire levenswijze zoiets nieuws. 0ok
binnen de sluipwespen zijn zulke stappen mogelijk, bijvoorkeeld

van ecto- naar endoparasitisme, van larveparasitering naar ei-

of poppara81ter1ng, of zelfs naar para51ter1ng van volwassen 1n—

sekten. Een overzicht van veel van deze gereallseerde mogelijk-

héé;;(v1ndt men in het boek wan Askew (1971); een bespreking van
de evolutionaire strategleén (als men zo'n woord mag gebruiken
voor wat men argeloze sluipwespen zou kunnen noemen't) in het
boek van Price (1975a}.

Ichneumonidae en Braconidae zijn te onderscheiden aan de hand
van het VEE}OOP van sommige aderen in de vleugels (fig. lec-d),

maar hoewel .die vleugeladerlng b1] de Ichneumonldae Welnlg vari- . i

abel 15,715 213 dat b

j de Bracanidae julst erg CIets dergelljks

zou men kunnen zeggen van de 1evensw1jze De meeste Ichneumonl— nvmﬂm
o o
dae _parasiteren larven of poppen van Vllnders en. bladwespen, &wﬂ

maar scmmige hebben vllegelarven, weer andere splnnecocons tot uoﬂﬁ
waard. Meestal wordt het ei in of op een rups of bastaardrups
(de bladwesplarve) afgezet en soms ontwikkelt de waard zich dan

niet verder. De volwassen Ichneumonidae beantwoorden waarschijn-
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lijk het meest aan wat men zich voorstelt bij sluipwespen: het
zijn in het algemeen levendige, betrekkelijk grote dieren, met

lange antennen en in veel gevallen een duideliijke, 1ange leg-

EEEE; Van de Braconldae kan men zeggen dat er in ons gebled meer
kleine vormen onder te vinden zijn; vergeleken met de Ichneumc-
nidae is de waardkeus veel groter. Slechts een paar (weliswaar
grote) groepen zijnrgctqparqsitair, de measte ézgglendoparasie—
ten vaﬁ—ggéékféiérven.-ﬁier, meer dan bij de Ichneumonidae, B
@l e (21w e
vindt men dat de larve wacht totdat het waardlnsekt volgroeld
is, waarna de parasiet zich snel ontwikkelt en verpopt naast de
iesten van zijn waard.

In het al gencemde boek van Price heeft Vinson (1975, p.14-48)
een overzicht gegeven van de verschillende stappen die men in een
gesiaagde parasitering kan onderscheiden. Het ging om de Braconi-
QE;Cardiochiles nigriceps Viereck, d%g_pgras%teert op Heliothis .

virescens (F.), een url (Noctuidae) waarvan de rups op tabaks-

planten leven. Eerst zoekt de parasiet de omgev1ng waarin zijn
'Gégia voorkomt en daarin de plant waarop de waard leeft: dit

is de situering van de habitat ('habitat location'); daarna moet,
op die plant, de waard worden gevonden (*host location'}. Dit
laatste gebeurt bi]j Cardiochiles, en ook bi} andere parasieten,
voornamelijk op de geur van stoffen die vrijkomen uit de bescha-
digde bladeren: d&&ar zitten waarschijnlijk rupsen te cten! Dan
moet de parasiet nagaan of het goede en geschikte rupsen betreft
(respectievelijt 'host acceptance’ en 'host suitability'): of er
bijvoorbeeld niet al pa&asietlarven in zitten! Sommige parasie-
ten zijn erg pfecies op d4e soort waard, en zid zijn ook in staat
een al gepara51teerde waard te herkennen aan een beetje vioei-

stof uit Dufcurs kller, dat de vorlge para51et er oé heeft ach-

tergelaten. Dlt merk beklljft nlet langer dan een a aantal uren,

zodat daarna superpara51tlsme mOgelljk is: het verschijnsel dat
er meer dan e;;*;;;%51etlarve van dezelfde soort in (zcals bij
cardiochiles) of op de waard aanwezig is. In hoofdstuk 5, dat
gaat over de manier waarop parasieten hun gastheren zoeken en
becordelen, komt dit hele proces van keuren voor andere groepen
parasieten nog eens aan de orde.

Een preciese keus op &€2n gastheersoort, die andere soorten

uitsluit, noemt men 'specifiek'. Cardiochiles nigriceps is een
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specifieke parasiet van Heliothis virescens. Men gebruikt de

term ook wel iets algemener, wanneer men zegt dat bepaalde groe-
pen parasieten specifiek zijn voor — zich beperken tot — bepaal-
de groepen waardinsekten. In een overzicht van de waardrelaties
van de Braconidae (fig. 7) is, naast de veronderstelde evolutio-
naire velgorde van ecto- naar endoparasitisme, te zien dat bin-
nen een aantal condergrcepen het waardspectrum verloopt van kever—
lagzggfof EUpsSen, naar bastaardrup_en, vllegemaden, wantsen,k

gaasvllegen, mieren en bladluizen kVan Achterberg, 1976} . In de
laatste vier gevallenlYaélégé;;iiegen zijn niet afgebeeld) is
men wel bij een uitzonderlijk scort parasitisme bheland: in ima-
gines, waarbij &&n soort soms zowel de larve als het volwassen
insekt parasiteren kan'

Op parasieten kunnen weer andere insekten parasiteren, bij-
voorbeeld de gencemde parasieten van bladluizen zijn zelf weer

waard voor Proctotrupeoidea en Cynipoidea. Men noert dit ver-

-
r
/ ENDOPARASIETEN / \

VAN LARVEN

ENDOPARASIETEN
" VAN IMAGINES

J

Fig. 7. Overzicht van de gastheerrelaties van de Braconidae. De verschillen-—
de gastheergrcoepen zljn aangegeven met vignetjes van de volwassen insekten,
maar alleen in de groepen die aan de rechterkant zijn afgebeeld betreft de
parasitering ook inderdaad net volwassen insekt.

3
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schijnsel hyperparasitisme; het komt weer aan de orde bij de

galwespen. Hyperparasitisme komt nauwelilijks voor bij de Braco-

Proctotrupoidea zijn endcparasieten. Er is een recent over-—
zichtsartikel over deze groep van Kozlov (1970}, waaraan enige
bijzonderheden worden ontleend. Er zijn hier organismen bhij die
een interessante parasitaire levenswijze hebben in die zin, dat
zij het ei afzetten in het ei van de gastheer, terwijl de para-
siet pas uitkomt als de waard al tot een volwassen larve is op-
gegroeid. Ook vertonen zij het verschijnsel pelyembryonie: uit
é&n el ontstaan vele sluipwespen, doordat het een groot aantal
malen deelt, waarna elk deel zich tot een afzonderlijk individu
ontwikkelt wanneer de gastheer wat cuder is. Kozlov noemt twee
groepen als nauw verwant en verbindt aan hun evclutionaire ont-
wikkeling een interessante hypothese. De Sceliionidae zijn klei-
ne solitaire ei-parasiéten (&&n parasiet per gastheer) van al-
lerlei insekten (en spinnen); veel Diapriidae zijn gregaire pop-
parasieten (een aantal parasieten per gastheer) van vliegen. Bij
het laatstgenocemde geval treedt dus superparasitisme op, maar
hier niet in een vorm die vermeden zou moeten worden, maar als
gewone ¢ang van zaken. De overgang van de wveorouderlijke Dia-
priidae naar de nieuwe niche — de eieren waarin de Scelionidae
zich ontwikkelen - is, zegt Kozlov, niet moeilijk voorstelbaar
omdat beide morfologisch en anatomisch weinig gedifferentieerd
zijn. In de cieyen bevindt zich namelijk het embryo nog in een
vroeg stadium van ontwikkeling (als die al te ver is voortge-
schreden kan dé parasietlarve niet meer door de lichaamswand
van het embryo heen komen); in de poppen wordt het weefsel als
het ware Opgelést ('histolyse') waardoor belemmerende structu-
ren ontbreken. Dit is een mechanische 'verklaring', die men niet
noet beschouwen als een beschrijving van hoe een popparasiet in-
eens ¢lparasiet zou kunnen zijn gewcrden. Het is w&l voorstel-
baar dat, onder dezelfde blijvende beperkingen die wcrden ver-
ondersteld in Kozlovs hypothese, de twee groepen zich in ver-
schillende richtingen hebben ontwikkeld: de ene in de richting
van de eiparasieten (solitair, want er is maar weinig voedsel),
de andere in de richting van de popparasieten (die gregair kon-

den zijn omdat er voedsel is voor veel parasieten). Er ziijn,
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overigens, gregaire eiparasieten bekend en solitaire popparasieten!

Onder de Cynipoidea treft men zcwel plantenetende als para-
sitaire vormen aan, die in de twee grote onderafdelingen van de
familie Cynipidae.zijn te karakteriseren als respectievelijk
galwespen en de hyperparasieten van bladluizen die al eerder
zijn gencemd. Bij sommige galwespen vindt men een parasitisme
dat zich onderscheidt van wat tot nu toe is besproken. Men noemt
zulke parasieten inquilinen: zij doen de waard (nu in de echte
zin des woords!) geen andere schade dan dat zij van zijn voedsel
eten, De (echte) galwesplarve is omgeven docr planteweefsel waar-
van zij eet; in een groot aantal gevallen is dit meer dan zi}
als voedsel nodig heeft. Tn dat weefsel, de wand van de gal,
vindt men andere Cynipidae die ook wel enige galvormende invloed
kunnhen hebben op dat weefsel — hetgeen te zien is aan de grootte
van de gal, of aan het wandje dat zij om zich heen doen vormen —
maar niet een eigen gal maken. Als de ingquiline larven te dicht
bij de centrale galkamer komen te liggen, drukken zij de recht-
matige galvormer dood of hongeren hem uit, overigens zonder hem
op te eten.

Bij sluipwespen uit de groep der Eﬁglgigoidea[ die nu aan de
orde komt, treft men ook enkele galvormers san en ook galingul-
linen die hier echter meestal démééigésp{ﬁrve cexrst déaegggg_
Eg;idgq;pg van het ga}yeeﬁgelég&éﬁ?ﬂbé“ﬁiéfibedoelde parasieten
‘Eehoren tot de jféfe familie der Eurytomidae, met zeer veel ver-
schillende levenswijzen: sommige zijn'galvormers, andere zaad-
eters, weer andere parasieten (en dan soms niet erg kieskeurig).
De meeste Chalcidoidea, waarvan er in Nederland een duizend soor-
ten voorkemen, zijn parasitair op andere insekten en veooral bij
de Torymidae is dat van buiten duidelijk te zien aan de lange
legboor van het vrouwtje.

Sommige families van de Chalcidoidea zijn duidelijk onder-
scheiden van de andere: dit geldt bijvcorbeeld voor de Chalci-
didae, vrij grote parasieten van poppen van diverse insekteorden.
Bi} andere 1lijkt het onderscheid tussen sommige groepen te ver-—
vagen als men ook tropische vormen in de vergelijking betrekt,
bijvoorbkeeld tussen de Burytomidae, Torymidae, Pteromalidae, enz.
Het is moeilijk om onderscheid te maken tussen overeenkomsten

die op evolutionaire verwantschap wijzen en andere die het gevolg
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ziin van een convergente ontwikkeling door gelijke waardkeuzen.

Fuleophidae, die o.a. veel minerende motten, vliegen en keavers
parasiteren (van alle de onvolwassen stadia), hebben een klein
aantal eibuizen (ovariolen) en grote eieren, en dus een lage
eiproduktie. Deze eiproduktie (eigenlijk de voortplantings-
capaciteit), postuleert Price (1975a; hij heeft het voornameliijk
over Ichneumonidae), is vooral gecorreleerd met de waarschijn-
lijkheid een gastheer te wvinden, en met de kans op overleving
als parasiet in die gastheer. In de levenscyclus van een gast-
heer verwacht men betrekkelijk veel eieren die (hetrekkeliik)
gemakkelijk dcor de parasiet gevonden worden, maar een kleine
overlevingskans bieden; maar een veel kleiner aantal poppen die
moeilijker te vinden zijn, maar een grotere overlevingskans kie-
den. Hier tussen door speelt de vraag of de sluipwespen endo-
dan wel ectoparasleten #ijn. Bij endoparasieten is er een ten-
dens tot vroege parasi{ering, die men begrijpt als men bedenkt
dat 3f een later komende sluipwesp niet meer legt in een al ge-
parasiteerde waard, O0f de oude (endoparasitaire) larve, als het
op strijd met de jongere aankomt, vrijwel altijd wint, dus: bij
een endoparasiet uiteindelijk betrekkelijk veel, kleine eieren,
die in een vroeg stadium van de waard worden afgezet. Bij ecto-
parasieten is het normaliter de jonge larve, die zich ontwikkelt
ten koste van een oudere als zij op hetzelfde waardinsekt wordt
gedepcneerd: hie{ dus, althans op deze grond, een tendens naar
latere parasitering, met,betrekkeliijk weinig, grote eieren.

Een en ander, is wel vereenvoudigd, maar als model voor de
'strategie' kan het beeld dienen. Askew (in Price, 1975, p. 146;
zle ook het ocorspronkeliijke artikel van Askew & Shaw, 1974)
geeft een tabel: die hier in een plaatje wordt omgezet (fig. 8),
waaruit blijkt dat men inderdaad bij parasieten van bepaalde mi-
nerende insekten de beschreven tendenzen vindt. Men bedenke wel
dat het eigenlijk geen proces is wat men ziet, maar een toestand;
te spreken van tendenzen is al half interpretatie van deze toe-
stand! Het is moeilijk voorstelbaar, zegt Askew, dat een speci-
fieke endoparasiet op zo'n bladmineerder of op een galvormend
insekt zich nog vestigt in een parasietsysteem waar al veel ec-
toparasieten in zitten. Er zouden dan wel ineens ingewikkelde

en preciese zanpassingen moeten ontstaan, wil de nieuwe endo-
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Fig. 8. Het aantal larven van een groep bladmineerders {in de larvale sta-
dia 1-5), geparasiteerd door endoparasieten (ei of larve in het eerste sta-
dium; open blokken) en ectoparasieten (alle stadia opgeteld; zwarte blokken);
en de gemiddelde siproduktie van deze parasieten. (Erg vereenvoudigd naar
tabellen van Askew; in Price, 1975a). P

parasiet niet aan de concurrentie van de ectoparasieten ten on-
der gaan. Het is gemakkelijker te begrijpen dat de endoparasieten
zich gevestigd hebben vodr er ectoparasgieten in het hetreffende
systeem waren. Vroeg of laat echter komen die ectoparasieten er
toch en dan ontwikkelen zich de tendenzen als boven omschreven.
Als dit Jjuist is, zou men de 'volwassenheid' van een parasieten-
complex kunnen afmeten aan het percentage ectoparasieten: bij de
gencemde bladmineerders is dit duidelijk veel lager dan bij de
Cynipidengallen op eiken. De eikegallen hebben bovendien wespen
uit veel meer Chalcidoidea-families als parasieten (namelijk
zeg: Torymidae, Ormyridae, Eurvtomidae, Pteromalidae, Eupelmi-
dae, Eulophidae), tegen de bladmineerders vooral de ene der Eu-
lophidae. In de eikegallen vindt men (nog?) een paar Eulophidae,
die een erg hoge eiproduktie hebben en dus (al?) een eind ge-

vorderd zijn in de beschreven ontwikkeling voor endoparasieten,

ATLLES HANGT SAMEN: EEN INGEWIKKELD GEVAL

De parasietenfauna van eikegallen, waarmee de vorige paragraaf
werd beslcten, vormt een ingewikkeld geval. Men kan de Hymenop-

tera dile, alg larve, in deze gallen leven indelen in de volgen-
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Fig. 9. Generatiewisseling bij Cynips gquercusfolii op de e:.k {wespen en gal-
len zijn niet op dezelfde schaal getekend).

de categorie&n: de galvormer (plantaardig vcedsel), &&n of meer
1nqu111nen (plantaardig voedsel), en een aantal al of niet spe-
cifieke parasieten en hyperparasieten van de galvormer of van
de 1nqu111nen. In de groep van de eikegallen treedt bovendien
een verschiinsel op aat het geval extra ingewikkeld maakt: de
generatiewiéseling. De wespen bijvoorbeeld, die in de winter
uit de bekende\giiigggigﬁﬁgmggmifig. 9} — alleen vrouwtjes, die
zich maagdelijk voortplanten (de ongeslachtelijke generatie H) —
verwéiigggzg_a;TEQBE—GQH(EEJEente fluweelgallen in slapende ei-
keknoppen, waaruit in de voorzomer vrouwtjes en mannetjes komen
(de geslachtelijke generatie & x g). Dit is dus een andexr geval
dan in het begin van dit hocfdstuk werd genoemd: on@gvruchte
vrouwtjes geven hier vreouwelijke zowel als mannellike.nakome-
1&5&5;.”0m de-eiéfeh die de géslaéhfélijke vrouwtjes leggen
vormen zich in de zomer de galappels. De ontwikkeling van het

parasietencomplex van deze galappels in de loop van de zomer,

% herfst en winter wordt beschreven in fig. 10. In een jong sta-
|

32




"gat“
25 E —] — - ——
_—

S0F

Tc
100+
&0~

Tn
200
100

8 e
100
a0

C

— —
13-¥IIT 10-TX X 5-XT 3-X0 24X 17-1 19-I0 1B-IIE

Fig. 10. Inhoud (aantal larven) in gestandaardiseerde monsters galappels ge-
nemen op verschillende tijdstippen in zomer, herfst en winter, verdeeld naar
de soorten {van beneden naar boven): Cynips quercusfolii, de galvormer; Sy-

nergus nervosus Hartig, een inquiline; drie parasieten: Torymus nigricornis

en T. cingulatus Nees (die beide cok als hyperparasiet van Cynips en Syner-

gus kunnen optreden) en Eurytoma brunniventris (Ratz.) ('gat' zijn de klel-

ne uitvlieggaatjes van deze sluipwespen) .

dium van de galappel kan de galwesplarve al geparasiteerd zijn
docor Eurytoma, door de eerste generatie van Torymus nigricornis
Boh. en dcor Synergus. De eerste twee kunnen ten c¢pzichte van

de galvormer Cynips guercusfolii L. ook hyperparasieten zijn.

Aan het grote aantal gevallen waarin een Syrnergus-larve de Cy-
nips in de centrale holte vervangen heeft, kan men zien dat de
parasitering al gauw tenminste tweederde van het ocorspronkelij-
ke aantal betreft: alle gallen zijn toch als Cynips begonnen!

In oktober is de parasitering soms zo ver voortgeschreden dat

er bijna geen Cynips meer te vinden is. Zo erg is het, overigens,

lang niet elk jaar.
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Eurytcoma 1s in zoverre bijzonder dat zij, in de lange tijd
dat zij in de galappel parasiteert, verscheidene generaties
achter elkaar heeft: de exemplaren die uitkomen — te zien aan
het uitvlieggat (fig. 10} in de gal — kunnen meteen in dezelfde
of in een andere gal weer een larve parasiteren. Verder is van
Eurytoma bekend dat zi]j, als zij aan de waardlarve niet genoeg
voedsel heeft, overgaat op het eten van galweefsel — dit is
waar in de derde paragraaf van dit hoofdstuk, over de parasitai-
re levenswijze, al naar werd verwezen. Het dierlijk voedsel is
niet het meest kenmerkende van deze levenswijze, maar waarschijn-
113k meer de manier van leven die bij het parasiteren past. Op
een ogenblik zijn er geen (larven in) galappels meer om te para-
siteren, en dan moet de parasiet omzien naar wat men alternatie-
ve gastheren noemt. Dat geldt niet alleen voor Eurytcoma, maar
cok voor de Torymuspsoorten, die &&n of twee generaties in de
galappel hebben, efl voor Synergus, die er maar 8&n heeft.

In fig. 11 zijn de levenscycli van een aantal galwespen ge-
tekend: het zwarte deel van de binnenste cirkels geeft de ge-
slachteliike generatie aan (dat is dus bij de besproken Cynips
het fluweelgalletje), het witte deel de congeslachtelijke (in
dat geval de galappel). Onderaan staan Cynips guercusfolii (A},
met om de centrale cirkel heen de levensliin van Synergus die
ongeveer in juli begint te parasiteren, Eurytoma die iets later
is, en Torymus nigricornis die in augustus begint. Als de Cynips-
larven al DnEpopt zijn en de gesliachtelijke generatie in de flu-
weelgallen (het zwarte deel van de cirkel) al tot ontwikkeling
komt, kunnen de parasieten nog 'overliggen' in de oude galappels.
In mei verlaten toch de laatste de oude gallen en zij parasite-
ren bijvoorbeeld in het beggalletje (B, Synergus in gal van Neu-
roterus guercusbacaarum L.), of in het kruikgalletije (C, Furyto-
ma 1in gal van Andricus seclitarius Fonsc.), of in aardapppelgal-
len (D, waar Torymus de larven van Biorrhiza pallida (0l.) pa-
rasiteert of er als hyperparasiet bij optreedt). Synergusg (in
dit geval 5. gallaepomiformis Fonsc.) uit de aardappelgal moet
een deel van het Jjaar leven in weer een andere gal: de galnoot
(B, Andricus kollari Hartig); een andere parasiet, 0lynx skia-
neurcs (Ratz.), doet dit in de wattencgal (F, aAndricus guercug-

ramuli (L.)). Het is niet zo dat al deze waardwisselingen zijn
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Fig. 11. Lev:enscycli van een aantal galwespen geccmbineerd met die van som-
mige van hui parasieten. De cijfers 1-12 duiden de maanden van het jaar aan.
voor verdere verklaring wordt naar de tekst verwezen.

waargenomen, maar zij zijn gevolgtrekkingen uit de fenologie van
de parasieten en de gallen; w3l zijn de parasieten uit de ge-
neoemde gallen gekweekt. In hoofdstuk 4 komt weer zo'n situatie
met een alternatieve gastheer ter sprake, daar bij een Ichneu-
monide die afwisselend denne- en berkespanners als waard gebruikt.
Het is bij sluipwespen kennelijk niets bijzonders, terwijl het

waardspectrum nog maar voor welinig scorten volledlg bekend is.
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Een en ander mag dienen als waarschuwing tegen al te eenvou-
dige modellen met &&n gastheer en hooguit een paar specifieke
parasieten. Zo'n model geeft in weinig gevallen de natuurliijke
gituatie; w&l, overigens, bij nogal wat plagen van economisch
belangrijke gewassen, maar dat komt uitgebreid aan de orde in
hoofdstuk 7.

Wat is nu de samenhang tussen de informatie die tot nu toe
is gegeven? Waarvoor is het zo belangrijk de ontwikkeling van
de parasitaire levenswijze te kennen, en waartoe probeert men
fylogenetische verwantschappen te bepalen? Bet antwoord luidt:
men heeft dlle informatie nodig om de verwantschappen te bepa-.
len, en de verwantschap is de achtergrond waartegen elke verge-
lijking dient te geschieden. Als men niet weet van verwantschap
is elke kennis bijzonder, dat wil zeggen slechts bruikbaar voor
het ene geval waarin z}j werd verkregen. Naarmate organismen
meer verwant zijn, is‘er meer aanleiding kennis van het ene toe
te passen op het andere. Maar het belang van de kennis van ver-
wantschappen gaat nog verder. Als wij van een bepaald orgaan of
een bepaald gedrag de functie willen achterhalen, en wij zien
het altijd optreden in een bepaalde situatie, dan ligt een oor-
zakelijk verband met die situatie voor de hand ... als tenminste
alle andere dingen gelijk zijn. De (mate wvan) gelijkheid wvan die

andere dingen, zou men kunnen zeggen, 1s in een aantal gevallen

de (mate wvan) verwantschap. De vraag is namelijk: hoe onderscheidt

men tussen histBrischeJyerbanden (de verwantschap) en functionele
verbindingen? In de culturele anthropologie noemt men dit, naar
Darwins berocemde neef, 'Galtons probleem'. In een overzichts-—
artikel stellen Naroll & d'Andrade (1963) dat het in de cultu-
rele anthropologie alleen van belang is functionele verbindin-
gen ('adhesions')‘te onderscheiden van historische, of de ver-
spreiding van het kenmerk dat mensengrcepen gemeen hebben nu
stamt van een gemeenschappelijke voorouder of komt ult een ge—
meenschappelijk cultureel centrum. Voor ons, in de vergelijken-
de biologie van organismen zonder cultuur, is Galtons probleem:
zijn verschillende organismen — bijvoorbeeld sluipwespen — ver-
schillend decordat zij onder verschillende omstandigheden func-
tioneren, of stamt het verschil uit hun verschillende histori-

sche achtergrond, ongeacht het huidige functioneren?
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Fig. 12. Een jonge vijg (links} waarin een yijgewesp binnen gaat. (a)} Een
sluipwesp die van buiten prikt door het achterliif hoog op te tillen, (b)
één die de legboor achteruit lopend naar binflen diuwt. T

— P I

Fig. 12 geeft van het voorgaande eesn voorbeeld. Op kosten

van de samenleving van de vijg en de vijgewesp (Wiebes, 1970),
waarin de vijgewesp — beladen met stuifmeel uit de mannelijke
vijgebloemen — in een jonge vijg naar binnen mcet kruipen om er
in de galbloemen eieren te leggen &n om er de vrouwelijke bhloe-
men te bestuiven, leven ook sluipwespen. Deze bestuiven de wij-
gebloemen niet; sommige kruipen w&l in de vijg om er eieren te
leggen, maar zij brengen geen stuifmeel mee. Andere leggen eie-
ren van buiten af, dcor de schil van de vijg heen: zij hebben
daartoe een lange legboor die zi]j, door het achterliijf hoog op
te tillen, recht naar beneden in en door de schil heen duwen tot
aan de galbloemen in het binnenste van de vijg. De parasieten
die evenals de echte vijgewespen de vijg binnendringen, leggen
hun eieren van binnen uit, dus in de nauwe ruimte van de vijg.
Zij tillen het achterlijf niet hoog op, maar zocken achter zich
de goede plaats (een galbloem), zetten de scheden van de leghoor
vast en duwen achterwaarts lopend de leghoor in de galblcocem. Exr

is dus de volgende samenloop van omstandigheden:

OMSTANDIGHEDEN HANDELWIJZE
a. van buiten prikken — veel ruimte — achterlijf hoog optillen en boren

b. van binnen prikken — weinig ruimte — legboor achteruit lopend naar binnen

duwen
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Is dit nu een functionele verbinding, met andere woorden is er
een ocorzakelijk verband tussen de handelwijze en de omstandig-
heid waaronder het gebeurt? Of is de handelwijze historisch be-
paald, ongeacht de huidige omstandigheden? Galtons probleem!

Er wordt nu nog een andere sluipwesp (¢) in de vergelijking
betrckken. ZiJ] 1ls verwant met de twee andere parasieten, mér
met de binnen-prikker (b) dan met de buiten-prikker (a), legt
echter w&l van buiten, door de schil van de vijg heen: zij heeft
dus meer functionele gelijkenis met a, maar een langere gemeen-
schappelijke historie met L. Wij herhalen de opsomming van de
samenloop van de omstandigheden vcor a en b, en voegen ¢ toe:

CMSTANDIGHEDEN HANDELWIJZE

a. van buiten prikken — veel ruimte — achterlijf hoog optillen en boren

b. wvan binnen prikken —-we{nig ruimte — leghcor achteruit lopend naar binnen
duwen

¢. van buiten prikken — veel ruimte — legboor achteruit lopend naar binnen

duwen

De sluipwesp c handelt, onder dezelfde omstandigheden als a,
toch net als b! De veronderstelde functionele verbinding (het
oorzakelijk verband met de omstandigheden} valt dus door de mand
en de historische samenhang is hier waarschijnlijk bepalend voor
het gedrag. Galtons probleem voor de vijgeparasieten opgelost!
Een voorbeeld dient thier ter verduidelijking van een probleem,
maar een erg duidelijk voorbeeld draagt het gevaar in zich het
probleem te dogn onderschatten. In het algemeen illustreert het
voorbeeld van de vijgeparasieten dat gé&n functionele verbinding
— hoe plausibel ook — voldoende bevestigd kan worden geacht als,
door vergelijking van (liefst in verschillende mate) verwanten,
de historische verbkanden niet bekend zijn. Een moeilijkheid is
dat in veel gevallen de mate van verwantschap wordt afgelezen
aan wat functionele verbindingen zouden kunnen zijn (in brede
zin, ook betrekking hebbend op bijvoorbeeld de morfologische
bouw die de functie mogelijk maakt). Men moet hcpen de verwant-
schapshypothesen op zoveel mogeliijk conafhankelijke verbindingen
te kunnen stoelen, om zodoende het gevaar van een cirkelredena-

tie te ontlopen. Dit dwingt eens te meer tot een algemene ver-
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gelijkende studie van (in dit geval) sluipwespen, bezien wvan
vele kanten: over een azantal hiervan wordt bericht in de volgen-
de hoofdstukken.

SAMENVATTING

De verwantschappen tussen de verschillende grcepen van sluipwes-—
pen, die elk op zich goed afgesleten eenheden lijken, zijn niet
erg duidelijk. Weél is het mogelijk voor een aantal kenmerkende
bijzonderheden van de parasitaire levenswijze, evolutiocnaire
ontwikkelingsreeksen op te stellen, zodat men zich toch een
beeld kan vormen van contstaan en ontwikkeling wvan deze levens-
wijze. Met voorbeelden uit de verschillende groepen kan men sta-
dia wan dit proces illustreren, zoals de plantenetende larve van
de bladwespachtigen; het al wat beweeglijker wordende achterlijf
van de halmwespen; de verandering in de ligging van het legboor-
apparaat; de vereenvoudiging in de bouw van de gifklier en de
ontwikkeling van nieuwe klieren; de verandering van ectoparasi-
tisme naar endoparasitisme (of niet zo direct, maar meer als
twee verschillende strategie&n?);: en, tenslotte, de ontwikkeling
binnen een ingewikkeld parasietencomplex zoals men vindt bij
bladmineerders en eikegallen.

Speciale aandacht werd geschonken aan de argumentatie die
aan de verschillende evolutiehypothesen ten grondslag ligt. Te-
gelijkertijd geeft dit hoofdstuk ock een overzicht wvan de ver-

schillende aspecten van sluipwespen in relatie tot hun gastheren.
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2 Biosystematisch onderzoek aan Sluipwespen

INLEIDING

In het voorgaande hoofdstuk is uiteengezet dat de groep die als
'parasitaire Hymenoptera' wordt aangeduid, een samenvoeging is
van een aantal families die gemeen hebbken dat de larven van de
betreffende soorten zich ontwikkelen ten Koste van &én enkel
ga;theerlnd1VLdp. 713y vormen een belangrijk bestanddeel van on-
ze fauna. Arﬁdt (1940) berekende dat destijds uit Duitsland ruim

40 000 dlersoorten bekend waren, waarvan ongeveer 10.000 zobpara-

51eten. Deze paraSLeten behoren voor het merendeel (7.200 socor-
ten) tot de insekten. Niet minder dan zo'n 6.000 hiervan zijn
paras;talre Hymenoptera, zodat deze groep éﬂéé;égr 15% van de
totale fauna ultméZ;E' Hoewel de hier gencemde aantallen inmid-
dels zijn veranderd, zal de verhouding vermoedelijk niet wezen-
lijk werschillen. Ook mag worden aangencmen dat het aandeel van
de vliesvleugelige parasieten in de Nederlandse fauna niet in
belangrijke mat® zal verschillen van dat in de Duitse fauna.

De orde Hymenoptera‘is de op &&n na grootste van de insekten;
het totaal aantal soorten wordt door Askew (1971) op 200.000 ge-
schat. Vooral onder de parasitaire groepen bevinden zich enkele
wel bijzonder grote families. %o schat Townes (1969) dat de fa-
milie Ichneumonidae — de grdtere sluipwespen — 60.000 soorten
bevat, waarvanh tot nu toe slechits 20% is beschreven. De bhetref-
fende familie is &&n van de grootste insektenfamilies en waar-
schijnlijk de grootste binnen de Hymenoptera.

Dergelijke aantallen gaan iets meer spreken bij vergelijking
met die van meer bekende diergroepen. Het aantal scorten Ichneu-
moniden kan bijvoorbeeld worden vergeleken met het aantal scor-—
ten vogels. De klasse van de vogels telt volgens Farrner & King
{1971) 8.656 soorten, die in 148 families worden ondergebracht.

Over de gehele wereld gerekend zijn er dus ongeveer zeven maal
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zoveel scorten Ichneumoniden als er vogelsoorten zijn. Hierbij
wordt er wvan uitgegaan dat de vogels taxonomisch zeer gcoed be-
studeerd zijn en dat het aantal nog niet beschreven vogelsoor-
ten procentueel erg klein is. )

In tabel 1 zijn enkele getallen samengevat. Het blijkt dat
een geslacht bij de vogels gemiddeld minder dan vier scorten
omvat en bij de Ichneumoniden 483. Een Ichneumoniden-~genus komt
wat omvang betreft dus meer overeen met een vogelfamilie, die
gemiddeld 58 soorten telt. Dit getal steekt bijzonder af bij het
aantal soorten binnen de familie Ichneumonidae, dat 1000 maal zo
groct is. Een vogelorde, tenslotte, omvat gemiddeld 271 soorten,
terwijl de orde Hymenoptera zo'n 200.000 soorten telt. Het ligt
voor de hand te veronderstellen dat de criteria die ten grond-
gzlag liggen aan de indeling van een vegelerde in families, sub-
families en genera niet geheel gelijk zullen zijn/aan die welke
bij het indelen van de Hymenoptera worden gehanteerd.

Vele Hymenoptera-taxa, in het bijzonder een aantal parasitai-
re, ziin grote complexe groepen, Binnen deze groepen kan aan de
ene kant een enorme eenvormigheid voorkomen, waardecor vele soor-
ten ook voor gespeclaliseerde systematici moeilijk te onderschei-
den ziin; aan de andere kant treedt soms juist een zeer grote
variabiliteit binnen soocrten op, die kan samenhangen met de gast-
heer wvan de parasiet. Om de grote gelijkenis tussen verschillen-
de soorten en de variabiliteit binnen andere scorten te kunnen
onderkennen is het noodzakelijk een taxonomische studie te ver-—
richten, waarin naast morfologische ook andere kenmerken van de

dieren worden hetrokken. Dat is het terrein van de biosystema-

Tabel 1. Vergelijking wvan aantallen bij vogels (Farner & King, 1971) en bhij
de familie der sluipwespen (Ichneumonidae) (Townes, 1963).

Vogels Ichneumcnidae
totaal gemiddeld per Tamilie
Soorten 8,656 58 £0.000
Genera 2,268 15 1,250
Scorten/genus 3,8 48
Families 148 1
Ordes 32
Scorten/orde 271
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tiek. In dit vakgebied worden gegevens uit andere biologische
disciplines {als ethologie en ecologie} geintegreerd, maar ock
wordt veel gebruik gemaakt van speciale technieken, bijvoorbeeld
van kruisingsproeven,

In het hierna volgende zullen enkele van deze technieken na-
der worden besproken aan de hand wvan twee groepen parasieten;
in de ene groep zijn de socrten zeer eenvormig, terwijl in de
andere groep juist sprake is van grote variabiliteit binnen de

soorten.
EENVORMIGE SOORTEN VAN HET GESLACHT APHYTIS
Dubbelgangers en halfsoorten

Een fraai voorbeeld var bicsystematisch onderzoek aan een groep
scorten die een grote %nderlinge gelijkenis vertonen, is te vin-
den in het werk aan het geslacht Aphytis. De soorten van dit ge-
nus zijn alle parasitair op schildluizen van de familie Diaspi-
didae. Ze zijn vooral in subtropische gebieden wveel toegepast
bij biologische bestrijding en blijken daarbij wvaak erg effec-
tief te zijn.

Bij het zoeken naar mogelijkheden de 'California red scale!
(Aonidiella aurantii (Mask.)) en enkele andere op Citrus vVoOor-
komende schildlpissoorten biologisch te bestrijden, bleek dat
morfologisch volkomen of nagenoceg identieke parasietpopulaties
van verschillende herkomst tamelijk grote biologische wverschil-
len te zien gaven (DeBach, 195%, 1960). Diverse populaties kon-
den niet met elkaar worden gekruist, ook al waren ze uit dezelf-
de gastheersooft verkregen, en ook werden er verschillen in ac-
ceptatie van andere gastheersocorten geconstateerd. De morfolo-
gische gelijkenis bemoeilijkte sen taxonomische onderscheiding
zeer; ook al door de geringe grootte van de wespjes (ca. 1 mm).
De verschillen in hun reacties ten opzichte van diverse schild-
luissoorten waren van wezenlijk belang voor hun toepassing bij
een biclogische bhestrijding van deze gastheren. Het was daarom
dringend gewenst de systematiek van aAphytis op te helderen. Dit
zou dan geheel moeten berusten op een grondig bicsystematisch

onderzoek, waarbij ook andere dan morfologische kenmerken he-
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studeerd zcouden moeien worden.

Vanuit het 'Department of Biclogical Centrol' van de Univer-
gsiteit wvan Californié te Riverside, is hierover sedert 1969 een
aantal publikaties verschenen van P. DeBach en medewerkers. Hun
werk heeft recentelijk geresulteerd in cen revisie van het ge-
slacht aphytis, waarin 90 soorten worden bkehandeld die uit onge-
veer evenveel verschillende gastheersoorten zijn verkregen (Rosen
& DeBach, 1978). Dit aantal is hoger dan men veronderstelde voor-
dat het onderzeoek werd aangevangen, maar het is waarschijnlijk
toch nog maar een deel wvan het totale aantal Apkytis-soorten.

De eventuele parasieten van honderden potentiéle gastheersoor-
ten zijn namelijk nog niet onderzocht. De auteurs wverwachten
daarom dat een belangrijk deel van de scorten van Aphytis hog
niet bekend zal ziijn.

.
Met een tiental populaties uit zeer verschillende delen van de
wereld deden Rac & DeBach (1969a) hybridisatieproeven. Vrijwel
alle mogelijke kruisingen en hun reciproken zijn uitgevoerd. In
bepaalde combinaties treden gemakkelijk paringen op tussen twee
soorten{ bij andere zeer moeilijk of in het geheel niet. Bij het
grootste deel van de heterogame kruisingen zijn copulaties ge-
stimuleerd door gebruik te maken van zgn. 'mating inducers'; in
dit geval een zeer lichte narcose van de vrouwtjes met behulp
van chloroform en de aanwezigheid wan fijngewreven vrouwelijke
dieren, die tot dezelfde populatie behoren als de mannetjes. Op
deze wijze konden bij een aantal kruisingen hybriden worden ver-
kregen, waar dit zonder 'mating inducers' oconmogelijk was geble-
ken. Ook traden er tussen verschillende stammen paringen op zon-—
der dat dit resulteerde in het ontstaan van hybriden.

Zoals in hoofdstuk 1 al is besproken, berust de geslachtsbepa-
ling bij Hymenoptera in het algemeen op haplodipleidie, waarbij
de mannelijke dieren het haploide aantal chromosomen hebben en
de vrouwelijke dieren dipleid zijn. Een vrouwelijk dier dat niet
heeft gecopuleerd zal dus uitsluitend mannelijke nakomelingen
krijgen. Een vrouwtje dat wé&l heeft gepaard kan in bepaalde ge-
vallen &8k alleen mannelijke nakomelingen voortbrengen; bijvoor-
beeld indien er geen sperma wordt overgebracht of als de sper-
mi&n niet in staat zijn de eicel te bevruchten ten gevolge van
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genetische incompatibiliteit tussen twee scorten. Hierdcor is
het al of niet slagen van een kruising te bepalen uit de aan-
of afwezigheid van vrouwelijke dieren in de nakomelingschap.
Als maat voor het welslagen kan dan o.a. het percentage vrouwe-
lijke nakomelingen worden gebruikt, als dit wordt vergeleken
met het percentage vrouwtjes in de nakomelingschap bij de homo-
game kruisingen. Daarnaast geeft ook de steriliteit of fertili-
teit van de hybriden nog informatie.

Rac & DeBach verkregen zo een aantal gegevens over de mate
van reproduktieve isolatie tussen populaties. Aan de hand hier-
van kon voor iedere combinatie een isclatie-index worden bere-
kend, op grond waarvan de tien populaties in vier groepen zijn
in te delen, zoals in fig. 13 is aangegeven. Slechts twee popu-
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Fig. 13, Resultaten van kruisingen tussen verschillende populaties van Aphy-
tis. De donker omlijnde vierkantjes op de diagonaal vertegenwoordigen de
homogame kruisingen. De getallen geven het percentage vrouwtjes in de na-
kamelingschap aan. De hybriden zijn fertiel, tenzij boven het getal 'st.'
(=steriel) is vermeld. Bij de hetercgame kruisingen zijn 'mating inducers'
gebruikt (zie tekst), behalve in de gevallen waar het resultaat vet gedrukt
is. - = geen hybriden verkregen; o = idem, maar wel copulaties waargenomen;
x = kruising nist uitgevoerd (Gewijzigd naar Rac & DeBach, 196%a).,
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laties bleken niet met elkaar, ncch met enige andere populatie
gekruist te kunnen worden. Ock zijn de dieren op grond van klei-
ne morfologische verschillen van elkaar en in geringe mate van
andere te onderscheiden. Daarnaast zijn ze uit verschillende
gastheerscorten verkregen en hebben ze een hoge gastheerspecifi-
citeit. De auteurs concluderen dan cok dat deze beide populaties
{aphytis africanus Quednau en A. lepidosaphes Compere) ieder een
goecde soort vertegenwoordigen.

De overige acht populaties zijn duidelijk in twee groepen van
respectievelijk drie en vijf te verdelen., Binnen deze groepen
zijn de populaties op morfologische gronden in het geheel niet
of met veel moeite van elkaar te onderscheiden. Onderling ver-—
schillen de twee groepen van populaties wel. Geen van deze popu-
laties kan worden gekruist met een populatie van buiten de groep,
maar binnen elke groep is hybridisatie mogelijk. JDe mate waarin
dit plaats heeft kan zeer wverschillen. In een aantal gevallen
zijn de hybriden fertiel, in andere steriel (zie fig. 13). Bin-
nen de eerste groep {(a. fisheri DeBach, a. holoxanthus DeBach
en A. melinus DeBach) wordt een hoge graad van reprcduktieve
isolatie gevonden. Slechts in &&n geval (a. melinus Q@ X A. holo-~
xanthus 3) zijn fertiele vrouwelijke nakomelingen verkregen;
echter alleen door gebruik te maken van 'mating inducers'. De
reciproke kruising bleek ommogelijk. Het is daarom zeer onwaar-
schijnlijk dat een dergelijke kruising in de natuur tot stand
zal komen.

Dergelijke, mcrfologisch bijna of volkomen identieke soorten,
die reproduktief gelisoleerd zijn, worden aangeduid met de term
dubbelgangersocorten. Het Engelse eguivalent hiervoor — ‘'sibling
species' — wordt gedefiniéerd door Mayr et al. (1953) en is
door Mayr in 1942 voor het eerst gebruikt.

De verhoudingen binnen de laatste groep — de zgn. A, lingna-
nensis-groep — zijn aanmerkelijk ingewikkelder. De populaties uit
deze groep zijn niet alleen morfologisch meestal volkomen iden-
tiek, maar cok treedt hier veelvuldig hybridisatie op; soms
zelfs zonder gebruik te maken van 'mating inducers'. De hybriden
zijn vaak fertiel, en uit latere experimenten is gebleken dat ze
dikwijls goed zijn terug te kruisen met &8n of beide ouderscor-
ten (Rao & DeBach, 1969c).
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Als we hetl percentage vrouwelijke nakomelingen in hetercgame
kruisingen echter vergelijken met dat in de homogame kruisingen,
is het duidelijk dat er nagenoceg steeds een zekere reproduktieve
isplatie aanwezig is. In &&n ccombinatie ('khunti' en a. coheni
DeBach) wcrdt een hoog percentage fertiele hybriden verkregen,
waaruit men zou kunnen concluderen dat de beide populaties con-
specifiek zijn. Het percentage vrouwelijke nakomelingen is ech-
ter wel lager dan bij de hcmogame kruising. Bovendien zijn de
reacties van deze twee pcopulaties ten opzichte wvan de overige
drie uit de groep — ook wat betreft factoren die hier niet wor-
den besproken — zo verschillend, dat er genetische verschillen‘
aanwezlig moeten zijn. Zo zijn bijvoorbeeld de hybriden van 'khun-
ti' en A. lingnanensis (Compere) fertiel, terwijl die van a. co-
heni en A. lingnanensis steriel zijn. Evenzc copuleren dieren
van de populatie '2003;, cok zonder 'mating inducers', gemakke-
lijk met exemplaren van de populaties 'R-65-23' en A. Ilingnanen-—
sig. Ock hier worden fertiele nakomelingen verkregen; het percen-
tage hybriden ligt alleen iets lager dan bij de kruising tussen
'“hunti' en 4. Iingnanensis het geval is. De auteurs beschouwen
deze drie paren van populaties ten opzichte van elkaar als ‘semi-
species' of halfsoorten. Dit in navolging wvan Mayr (1963), die
van halfsocorten zegt dat het om populaties gaat waarkij genen-
uitwisseling nog steeds mogelijk is, zonder dat dit zo gemakke-
1ijk gebeurt al® tussen pcopulaties van &&n soort. Kort gezegd:
'‘gedeeltelijke reproduk%ieve isolatie’. Populaties wan half-
soorten zullen in het algemeen geografisch geisoleerd voorkomen.

In een ander artikel bhespreken Rac & DeBach {1969b) experi-
menten waarbij;vrouwelijke dieren van twee populaties gedurende
korte tijd tezamen werden gebracht met mannelijke dieren van
€én van beide. Door sectie te verrichten kon vervolgens worden
nagegaan welke individuen geinsemineerd waren, zodat een even-—
tuele preferentie kon worden vastgesteld. Vanzelfsprekend is
het bij dergelijke experimenten ncodzakelijk de populaties te
kunnen onderscheiden. Dit kan gemakkelijk gebeuren door bepaal-
de pas ultgekomen dieren te voeden met honing waaraan een in-
differente kleurstof is toegevoegd. Het blijkt dat alleen bij
het duo 'khunti' en a. ceoheni het percentage hetercgame insemi-
naties niet significant verschilt van het percentage homogame
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inseminaties. Bij alle andere combinaties treden duidelijk meer
homogame dan heterogame inseminaties op.

Op grond van deze en een aantal andere gegevens wordt sen
isolatiecogfficlént voor ¢lk populatiepaar opgesteld. Gepro-
beerd wordt op deze wijze grenzen aan te geven teneinde het be-
grip halfsoort nader te definiéren. Paren van populaties waar-
van de isolatiecoéfficiént buiten deze grenzen valt, zullen het-
zij tot &Eén socort, hetzi]j tot twee goed afgegrensde soorten moe-
ten behoren.

De drie reeds cerder genoemde paren werden ten opzichte wvan
elkaar ock op deze wijze als halfscorten beschouwd, terwijl de
paren A. lingnanensis — 'khunti' en A. lingnanensis - 4. cokeni
ten opzichte van elkaar cp de grens van scort en halfsocrt staan.
Op grond van eerder genoemde argumenten lijkt het het beste zZe
als afzonderlijke soorten te beschouwen, Dat alle,scorten binnen
de A. lingnanensis—-groep in verband met hun morfologische een-
vormigheid als dubbelgangerscorten worden beschouwd zal duideliijk

zijn.
Drie dubbelgangers onder één naam

Tiidens een onderzZoek naar parasieten van een aantal schadelijke
gchildluissoorten was gebleken dat een parasiet die als Aphytis
maculicornis {(Masi) bekend stend, in Californi& zowel parasiteert
op de op olijf voorkomende schildluis Pariatoria oleae {(Colvée},
als op de verwante Parlatoria pergandii Comstock die op Citrus
leeft. Al eerder hadden Hafez & Doutt (19%54) aanwijzingen ver-
kregen dat wat Aphytis maculicornis werd genoemd, in werkelijk-
heid waarschiiniijk enkele Qubbelgangerscorten zouden zijn. Dit
heeft er toe geleid dat drie morfologisch volkomen identieke po-
pulaties van de 'socrt' nader werden onderzocht door Khasimuddin
& DeBach (1976a, 1976b). Zij bestudeerden de reproduktieve iso-
latie tussen de populaties, zoals dat in bovenbeschreven proeven
gebeurde, en daarnaast ook de gastheerpreferentie en temperatuur-
tolerantie van iedere populatie. De populaties zijn afkomstig uit
verschillende landen, waar zij elk op een eigen gastheer parasi-
teren (tabel 2). Hybriden konden niet worden verkregen deor man-
nelijke en vrouwelijke dieren van twee populaties simpelweg bij

47



Tabel 2. Herkomst van drie populaties van Aphytis ‘maculicornis’.

Land Gastheer Waardplant
Californis Parlatoria pergandii sinaasappel
Iran Parlatoria oleae olijf
pPakistan guadraspidiotus perniciosus appel

(= San Jos&-schildluis)

elkaar te plaatsen. Wel gelukte het als gebruik werd gemaakt van
"mating inducers’. '

Inmiddels was gebleken dat aphytis-soorten naast vrocuwelijke
seksferomonen, zoals al in het conderzoek van Rao & DeBach (1969a)
werden gebruikt, ook mannelijke feromonen hebben (Khasimuddin &
DeBach, 1975). De lichte narcose die de vrouwtjes in eerdere ex-
perimenten kregen toeqﬁdiend — en die positief werkte op het tot-
standkomen van paringen tussen twee soorten - wordt overbodig
als van mannelijke seksferomonen gebruik wordt gemaakt. Hetl sti-
mulerende effect hiervan kan men bereiken door enkele mannelijke
dieren van de populatie waartoe de vrouwtjes behoren, fijn te
wrijven en zo in de ruimte te brengen waarin de vrouwtjes met de
'yvreemde'’ mannetjes verbliijven. Tegelijkertijd mceten, zoals ook
in eerdere proeven was gebleken, enkele fijngewreven vrouwtjes
van de populatie waartoe de mannetjes behoren, worden aangehoden.
Op deze wijze cgpuleren de dieren met partners van de vreemde
populatie onder invloeds van de 'geur' van de andere sekse van hun
eigen populatie. In tabel 3 is aangegeven van welke kruisingen
Khasimuddin en DeBach op deze wijze hybriden konden verkrijgen.
Het wvalt op dat van beide reciproke kruisingen steeds &&n wel
en de ander geén hybriden oplevert. Alle drie pcpulaties kunnen
dus in bepaalde gevallen hybridiseren, zij het in geringe mate.
De hybriden zijn dan steeds fertiel en kunnen gemakkelijk wor-
den doorgekweekt. De auteurs verkregen overeenkomstige resulta-
ten als zij mannelijke dieren tezamen brachten met vrouwtjes
van een andere populatie, als tegelijkertijd ock levende vrouw-
tjes van de eigen populatie aanwezig waren. De @ieren verbleven
gedurende 24 uur bij elkaar en vervolgens gingen de onderzoekers
door sectie na welke exemplaren geinsemineerd waren. Bij 84 - 92%

van de 'eigen' vrouwtjes was dit het geval; van de "vreemde'
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Tabel 3. Resultaten van kruisingen tussen drie populaties van Aphytis
‘maculicornis', met en zonder gebruik van ‘'‘mating inducers'

DeBach, 1976a).

(naar Khasimuddin &

Herkomst

Gemiddeld aantal nakomelingen per ¢

¢ x d

Pakistan x Californié
Californig = Pakistan

Pakistan x Iran
Iran x Pakistan

Iran ¥ Californié
Californié x Iran

totaal (48 + go)

29

met mat.ind.
25,4
27,4

23,0
27,8

24,4
i%,4

zonder mat.ind.

17,6
29,8
22,6
29,6
15,8
24,2

met mat.ind, zonder mat.ind

9,8
0
5,6
o
6,4
G

{=39%)

{=24%)

{(=26%)

0
o
o]
0
0
a

Tabel 4. Aantal homogame en heterogame inseminaties bij 2 x 530 9@ van verschil-
lende populaties van dphytis ‘maculicornis', samengebracht met 44 van &&n wvan
beide populaties (naar Khasimuddin & DeBach, 1976b).

Herkomst 9@ Herkecmst 6@ Inzeminaties

homogaan heterogaam
Pakistan + Iran Pakistan 42 (=84%) 0
idem Iran 46 (=92%) 3 (=6%)
californi& + Pakistan Californié 46 (=92%) 1 (=2%)
idem Pakistan 43 (=86%) 1 {=2%)
Iran + Californié Iran 45 (=90%) 0
idem Californié 42 (=84%) 1 (=2%)
vrouwtjes bleek slechts 0 - 6% geinsemineerd te zijn (tabel 4).

In een dergelijke proefopstelling treden, onder invloed van de

aanwezigheid van vrouwelijke seksferomonen van de eigen soort,

dus tenminste geslaagde copulaties op met vrouwtjes van een an-

dere populatie. Of dit ook tot vorming van hybriden leidt, is

niet nagegaan. In dit experiment ontbreken de mannelijke fero-

monen van 2&n van beide pepulaties; we mogen vercnderstellen dat

bij aanwezigheid hiervan mogelijk meer copulaties tot stand zul-~

len komen.

Geconcludeerd kan worden dat de drie populaties nagenoceg vol-

ledig reproduktief gefsoleerd zijn en dat genenuitwisseling

slechts in het laboratorium, onder bepaalde kunstmatige omstan-
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digheden plaats heeft. De isclatie heeft een fysiclogisch-etho-
iogische basis, waarbij seksferomonen waarschijnlijk de belang-
rijkste rol spelen. De populaties zullen zich daardoor niet ver-
mengen indien zij met elkaar in contact komen. Het is dus duide-
lijk dat het niet é&&n soort — Aphytis maculicornis — betreft,
maar dat de bestudeerde populaties tot drie dubbelgangersoorten
behoren. Deze conclusie wordt gesteund door enkele verschillen
in gastheeracceptatie en in levensduur van de dieren bij ver-
schillende temperaturen.

Het feit dat in de besproken experimenten drie vrij willekeu-
rige populaties zign onderzocht, wettigt het vermoeden dat popd—
laties wan andere herkomst dan de conderzochte, wvoor een deel ook
aparte soorten zullen blijken te zijn. Tot het complex 'siblings'
onder de naam A. '"maculiceornis' zullen dus zeer waarschijnlijk

nog meer soorten behogﬁn dan de hier besproken drie.
VARTABELE SOCRTEN VAN HET GESLACHT GELIS
Seizoensdimorfisme, sexueel dimorfisme en vileugeldimorfisme

Al eerder is vermeld dat veel socrten parasieten een grote vari-
abiliteit te zien geven. Deze kan soms zo groot zijn, dat men
aanvankelijk verconderstelde met twee of meer socrten te doen te
hebben. Een dergelijke conclusie is begrijpelijk, wvooral als

ook nog blijkt dat bepasmlde vormen verschillende gastheren heb-
ben. Inderdaad zijn er socorten die bepaalde gastheren wel en
andere niet of minder graag accepteren. Dergeliijke scorten wor-
den moncfaag génoemd als ze (in hoofdzaak) &&n gastheersocort
hebbken, of oliéofaag als ze'parasiteren op een gering aantal,
vaak tamelijk verwante, gastheerscorten.

Het feit dat er twee of meer gastheersoorten in het spel zijn
Xan in bepaalde qevallen “dus erop-w1jzen dat parasieten, of ze
nu wel of niet van elkaar te onderscheiden zijn, tot twee soor-
ten behoren. Een algemene regel is dit stellig niet. Het is ook
heel goed mogelijk dat een parasiet twee tamelijk verschlllende
gastheersoorten accepteertkégﬂdat de nakaellngen die zich dan
ult de belde gastheren ontwikkelen, goed van elkaar te onder-

schelden 21]n Als de betreffende gastheren in verschlllende
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seizoenen voorkomen, kan het zo zijn dat de eerste generatie op

gastheer A parasiteert en de tweede op gastheer B, De parasiet
vertoont dan eventueel een dimorfisme dat seizoensgebonden is:
voorjaars- en zomergeneratie zijn duideliijk van elkaar te onder-
scheiden. We spreken dan van seizoensdimorfisme. Dit is bijvcor-
beeld het geval bij enkele Torymus-soorten, waarbij ondermeer
de lengte van de leghboor vé;ieert, wat volgens Askew (1965) te
maken kan hebkben met de grootte van de gallen waarin zij hun
cieren leggen. In een dergelijk geval kunnen zowel de gastheer-
;oort als klimaatsfactoren bepalend*zijn bij het ontstaan van
twee vormen.

Wiebes-Rijks (1974) vermeldt het optreden van twee generaties
van een Porymus-soort zls parasiet van de vercorzaker van gal-
appels op eik (fig. 10). De legboor is _bij vrouwtjes van de

tweede generatie duldelljk langer Deze vrouwtijes” leggen hun

[ e —————— e

eieren in galappels die 1nmlddels groter zijn geworden, waar-
docor de cndertussen verpopte galwesp moeilijk bereikbazar is met
een korte legboor. Beide generaties para51teren hier op dezelf-
de gastheersoort' hggﬁgglgéi;;}schll is dat de ene generatle op
larven en de andere op poppen para51teert.

Wanneer twee zeer verschlllende gastheren geaccepteerd worden
die tegelijkertijd beschikbaar ziin, kunnen dergelijke vormen
deoor elkaar voorkomen. Goede voorbeelden daarvan vinden we bij
enkele soorten van het Ichneumoniden—geslacht éelis. Dit genus
telt een groot aantal socrten die waarséhijnlijk voor het meren-
deel polyfaag zijn; d.w.z. dat de soorten kunnen parasiteren op
diverse, nogal uiteenlopende gastheren. Ben aantal aspecten van
de relaties tussen Gelis-soorten en hun gastheren werden tezamen
met studenten aan de Landbouwhogeschocl bestudeerd.

Een eerste meeilijkheid bij het onderscheiden van de verschil-
lende Gelis-soorten wordt gevormd door een grote seksuele dimor-
fie. Bij de meesten zijn de mannetjes en vrouwtjes zo verschil-
lend dat men ze niet direct zal herkennen als twee seksen van
€&n soort. Daardoor is het grootste deel van de scorten oerspron-
kelijk aan de hand van slechts &&n sekse beschreven. Van veel
soorten zijn ook nu nog alleen vrouwelijke of alleen mannelijke
dieren bekend, en we weten niet welke bij elkaar horen. Een vol-
gende hindernis bij het onderkennen van de scorten is dat er
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binnen een sekse ook tamelijk grote verschillen Kunnen optreden.
Erg opvallend is bijvoorbeeld, dat ki) een aantal soorten manne-
tjes voorkomen die normaal ontwikkelde vleugels hebben, naast
mannelijke dieren waarbij de vleugels zich niet hebben ontwik-
keld. In het laatste geval zijn er rudimenten van vleugels aan-
wezig in de vorm van minieme schubjes. We noemen een dergelijk
verschijnsel vlieugeldimorfisme.

De aan- of afwezigheid van vleugels gaat in het algemeen ge-
paard met een aantal andere morfologische verschillen, waardoor
het moeilijk is wvan ongevleugelde en gevleugelde mannelijke dief
ren te zeggen of ze tot &E&n soort behoren. Vooral in de algeme-
ne bouw van de thorax treden veranderingen cp. Bij gevieugeslde
dieren is met name de mesothorax — het deel waar de grote voor-

vlieugels zijn aangehecgt - veel sterker ontwikkeld dan bij on-

Fig. 14. Twee mannetjes van een Gelis-soort, bij dezelfde vergroting. Ge-
vleugelde dieren ziin weelal groter en hebben een sterker ontwikkelde me—
scthorax, met een tameliik bol mesoscutum (= msc}.
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gevleugelde dieren. Het mesoscutum — d.i. de dorsale hedekking
van de mesothorax — is bij gevleugelde dieren meestal tamelijk
bel terwijl het bij de ongevleugelde vrij vlak is: ook is het
aanzienlijk breder. De verhoudingen tussen lengte, breedte en
hoogte van de thorax kunnen hierdoor binnen een soort sterk va-
riéren. In fig. 14 zijn twee mannetjes van &&n soort afgebeeld.
Naast het verschil in grootte is er ock verschil in de ontwik-
keling van de thorax. Die wvan het gevleugelde dier is in ver-
houding hoger. Soorten waarbij een dergelijke variabiliteit bin-
nen een sekse voorkomt zijn corspronkelijk waak onder tenminste
drie verschillende namen beschreven: twee voor de bheide typen

manhetijes en &&n voor het vrouwtje.

Vieugel- en klewrkenmerken in relatie tot de gastheer

I
Beschouwen we de Gelis-soorten waarvan de mannetjes vleugel-
dimorfie vertonen, dan blijkt dat op bepaalde gastheren zich
nagenceg uitsluitend vleugelloze dieren ontwikkelen. De gevleu-
gelde worden dan verkregen van andere gastheren, waarop zich
achter ook vleugellcze mannetjes kunnen ontwikkelen. Niet alle
soorten vertonen vleugeldimorfisme, maar waar het voorkomt 1idjkt
er steeds een duidelijke samenhang met bepaalde gastheren te
zijn.

Bij de socort Gelis agilis (F.) is nagegaan of gevleugelde en
vleugelloze mannetjes ontstaan tengevolge van kwalitatieve ver=
schillen tussen twee gastheerscorten, of dat het een gevelg is
van de verschillen in grootte tussen beide gastheren. Kleinere
gastheren blijken in het algemeen vleugelloze dieren op te leve-
ren, terwijl gevleugelde mannetjes uit grotere gastheren komen.

Vrouwtjes van Gelis agilis leggen hun eieren in cocons van
diverse soorten slulpwespen. De larve van celis leeft ten koste
van de larve of jonge pop die zich in de cocon bevindt., De Gelis-
larve zit weliswaar binnen de cocon, maar buiten de larve (of
pop) van zijn gastheer; het is dus esn ectoparasiet. Daar de pa-—
raslet de gastheercocon niet kan verlaten, is hij voor zijn lar-
vale ontwikkeling geheel aangewezen op het voedsel dat de gast-
heer binnen de cocon te bieden heeft, Het is dus duidelijk dat
de adulte Gelis niet groter wordt dan de hoeveelheid beschikbaar
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voedsel toelaat. Een grote gastheersoort betekent meer voedsel
dan een kleine, waardoor de adulte Gelis groter kan worden.
Vanzelfsprekend is er een grens aan het groter worden. Verschil-
lende soorten kunnen een verschillende maximumgrootte bereiken.
Een gastheer die nog meer voedsel biedt, wordt niet geheel op-
gegeten; er blijft iets over. We kunnen ons voorstellen dat een
parasiet die zich in een coccon van een kleine gastheer bevindt,
op 2en bepaald moment gaat verpoppen. Hij heeft dan al het be-
schikbare voedsel opgegeten. Ben parasiet in een cocon van esn
grote gastheer zal ook gaan verpoppen; hetzij na glles te heb-
ben opgegeten, hetzij als er nog iets van de gastheer over is.
Doer nu gastheercocons te openen op een zodanig tijdstip dat de
parasietlarve zijn vreterij nog niet heeft be&indigd, is het
mogelijk larven te krijgen die minder van de grote gastheer heb-
ben gegeten dan. zij zqﬁden doen als ze niet uit de cocon waren
gehaald. Dergelijke larven zullen in bepaalde gevallen ncormaal
verpoppen. Op deze wijze is het dus mogelijk Gelis-larven te
verkrijgen die relatief weinig van de grcte gastheersoort heb-
ben gegeten. Zo kunnen we volwassen parasieten krijgen die de
grootte hebben van dieren uit kleine cocons, maar die als lar-
ven voedsel hebben gehad van een kwaliteit die vrijwel overeen-
komt met die wvan het voedsel van hun grotere scortgencten. QOm-
gekeerd is het cok mogelijk Geiis-larven over te brengen naar
een tweede gastheer, waardoor zij de dubbele hceveelheid, of
eventueel meer, voedsel?beschikbaar krijgen van de kwaliteit
'kleine gastheérsoort’'.

De zo verkregen dieren tonen aan dat de cntwikkeling wvan
vleugels groteﬂdeels een gevolg is van 'veel voedsel' en dus
meer samenhangt met de grootte {kwantiteit) dan met de kwali-
teit van de gastheer. Onder een bepaalde grens cntstaan geen
gevleugelde dieren, ook al heeft de larve het voedsel gegeten
dat kwalitatief met dat wvan de gevleugelde dieren overeenkomt.
Boven een andere grens ontstaan weer geen vleugelloze mannetjes,
maar er is een tamelijk groot traject waarbinnen beide vormen
optreden. Opvallend is wel dat de 'kleine gastheer' kennelijk
niet noodt tot het eten van een grotere hoeveelheid voedsel.
Ondanks overmaat voedsel blijft de maximale grootte bij gebruik

van kleine gastheren namelijk geringer dan bij gebruik wvan grote
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Gewicht larve

Tig. 15. Inspingewicht van larven van Gelis agilis die zich na het opnemen van
variabele hoeveelheden voedsel afkomstig van twee gastheersoorten hebben ont-

wikkeld tot ongevleugelde en gevleugelde mannetjes (Kl. = op kleine gastheer;

Gr. = op grote gastheerj.

gastheren (fig. 15}.

Bij bepaalde socorten zijn de mannelijke dieren altiid gevleu-
geld. Vieugeldimorfisme kennen we hier dus niet. Wel kan in een
enkel geval de vleugelvorm vari&ren wanneer de dieren ult ver-
schillende gastheren komen. Zo geeft fig. 16 een drietal voor-
vleungels weer van mannetjes die tot #&n scort behoren. De vleu-
gels zijn bij verschillende vergroting afgebeeld; in werkelijk-
heid is de bovenste vleugel ruim tweemaal zo lang als de ondexr-—
gte. Kleine vleugels behoren bij kleine dieren die zich weer op
kleine gastheren hebben ontwikkeld. Opvallend is dat bij deze
scort de verhoudingen binnen de vleugel tamelijk sterk kunnen
veranderen. Kleine exemplaren hebben verhoudingsgewijs duildelijk
smallere vleugels. Een gevolg hiervan is dat de cellen in de
vleugel ook wan vorm moeten veranderen., Ock zij worden in de
lengterichting van de vleugel enigszins gerekt. Dit is bijvoor-
beeld duidelijk te zien in de tweede en derde discoidale cel en

in de tweede brachiale cel (fig. 16)}.
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Fig. 16. Voorvleugels van drie mannetjes van één Gelis-scort, bij verschil~
lende vergroting. (D2 en D3 = tweede en derde discoidale cel; B2 = tweede

brachiale cel).

De verandering wvan dimensies is geen algemene regel. Andere
soorten vertonen deze tendens niet of in zeer geringe mate.
Wel kunnen weer geheel andere kenmerken veranderen, bijvcorbeeld
het kleurpatroon. In dit verband kan de scort Gelis meigenii
(Forst.) worden gencemd, die o.a. als parasiet in cocong van de
dennebladwesp Diprion pini (L.) optreedt. De mannetjes van deze
scort hebben een hoofdzakelijk zwart achterlijf. De bovenzijde
van het tweede en derde achterlijfssegment is echter, evenals
de achterrand van het eerste, normaliter helder geelrood. De

uit een alternatieve, veel kleinere gastheer verkregen mannetjes
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Fig. 17. Gelis meigenii-mannetjes. {a) Exemplaar gekweekt uit een grote
gastheerscort; (b) achterlijven van twee mannetjes uit verschillende gast-
heersocorten, bij dezelfde vergroting. Kleine dieren hebben op het tweede
en derde achterlijfssegment meestal een grote donkere vlek, die bij grote
dieren ontbreekt.

vertonen op het tweede en derde achterlijfssegment vrijwel al-
tijd een zeer grote donkere vlek (fig. 17). Op grond van deze
tekening zijn de uit twee verschillende gastheren verkregen die-
ren, afgezien van het wverschil in grcotte, heel goed uit elkaar
te houden. Daarnaast vertonen ze nog enkele andere kleurverschil-
len die iets minder uitgesproken zijn. Zo kan de kleur van het
femur van de middenpoten bijvoorbeeld wvariéren van geelrood tot
denkerbruin, afhankelijk van de gastheer.

Van een grcot aantal dieren hebben we onder meer de volgende
kenmerken bepaald: kleur en lengte tweede tot en met vierde ach-
terlijfssegment, kleur coxae, lengte middentibia en het aantal
antenneleden. Deze waarden zijn verwerkt met behulp van een com-
puterprogramma dat erop is gericht om op elkaar gelijkende indi-
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Groep la:
7 ex, uit grote gastheer
met donkere coxae

Groep 1: 19 ex. uit grote gastheer
‘grote' dieren met 2e en 3e tergiet rood Groep Ib:
12 ex. uit grote gastheer
met lichte coxae

Groep Ila:

12 ex. uit kleine gastheer
+ 1 ex. uit ¢rote gastheer
met lichte coxae

Groep Il: 20 ex. uit kleine gastheer en
1 ex. uit grote gastheer

'kleine' dieren met donkere vlekken op
Ze en 3e tergiet

Groep IIb:
8 ex. uit kleine gastheer
met donkere coxae

Fig. 18. Vercenvoudigd dendrogram waarin fenetische relaties van 40 mannetjes,
afkomstig uit twee verschillende gasthesrscorten, worden weergegeven. Voor
verdere verklaring wordi verwezen naar de tekst.

viduen tot grcepen samen te voeden. De bewerking resulteert in
een zgn. dendrogram, zoals vereenvoudigd in fig. 18 is weerge-
geven. In een dergeliijk dendrogram worden diecren op grond van
hun uwiterlijke gvereenkomst — ook fenetische cvareenkomst ge-
noemd — in groepen sameggevoedgd. De individuen staan geheel
rechts in de figuur, aan het uiteinde van de vertakkingen.

Zij worden docr verticale lijnen tot groepen gebundeld. Vervol-
gens worden op elkaar gelijkende grocepen weer tot grotere een-
heden samengevdegd, De lengte van de horizontale verbindings-
lijnen tussen de groepen is een maat voor de overeenkomst, in
die zin dat hoe groter de afstand tot de verticale verbindings-
1ijn; hde minder fenetische cvereenkomst er bestaat. Wordt de
figuur van links naar rechts gelezen, dan vallen de 40 indivi-
duen uiteen in twee hoofdgroepen (I en II), die vrijwel volle-
dig samenvallen met de dieren die uit beide gastheersoorten zijn
verkregen. Iedere groep is vervolgens te verdelen in twee sub-
groepen (Ia en 1b, respectievelijk IIa en IIb). De groepen Ib
en ITa zijn iets minder homogeen dan Ta en IIk, en zijn op hun
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beurt weer in tweeén te splitsen.

Bij de clustering hebben alle vijf kenmerken een rol gespeeld,
dgoch in verschillende mate. Voor elke splitsing kan nu afzonder-
lijk worden aangegeven in welke mate ieder kenmerk heeft bijge-
dragen tot de splitsing. Hieruit valt dan af te leiden welke
waarde een kenmerk heeft om bepaalde groepen te kunnen onder-
scheiden. Eet blijkt nu dat groep I van groep II wverschilt door:
— het ontbreken van grote donkere vlekken op tweede en derde

tergiet {zie ook fig. 17),

|

duidelijk langere tergieten,
— langere middentibia en
— iets meer antenneleden.
De kenmerken zijn hier vermeld in velgorde van belangrijkheid.
Wat betreft de kleur van de coxae is er geen verschil tussen de
groepen; in beide komen dus dieren voor met donkere en met lich-
te coxae. Voor de opsplitsing van groep I in Ia en Ib en van
groep IL in IIa en IIb, is juist de kleur van de coxae het be-
langrijkste kenmerk. De overige kenmerken spelen hierbii nage-
noeg geen rol.

Voor deze scoort kon worden aangetoond dat het kleurpatroon
in hoofdzaak samenhangt met de grcotte van de dieren, en daar-

mee voornamelijk afhankelijk is van de grootte van de gastheer.

Gastheerselectlie

Als we weten dat bepaalde parasieten polymorfisme vertonen, en
dat dit kan samenhangen met de gastheerkeuze, dan rijst de vraag
welke factoren die gastheerkeuze bepalen. Vanzelfsprekend zal
het nagenoeg nooit vocrkomen dat alle gastheersoorten op dezelf-
de tijd en op dezelfde plaats aanwezig zijn. Het aanbod wordt
dus bepaald door seizoen en bictoop. Wel zal het voorkomen dat
op een bepaalde plaats in een bepaalde pericde bkijvoorbeeld twee
gastheersoorten beschikbaar zijn. In dat geval kunnen we ons
voorstellen dat de parasiet geen voorkeur voor €&n van beide
vertoont, een geringe of een sterkere veoorkeur heeft, of zelfs
een gastheersoort negeert als een andere beschikbaar is. Ock de
mate van coptreden van de verschillende gastheervermen {qua kleur-

patroon, vleugelontwikkeling e.d.) hangt hiermee ten nauwste
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samef.
Wat betreft de Gelis-socrten die in het laboratorium konden
worden gekweekt, kan worden gesteld dat vrijwel alle soorten
polyfaag zijn, maar wel een zekere vcorkeur vertonen. Preferen-
tie kan het duidelijkst worden aangetcond als haide gastheer-
soorten tegelijkertijd worden aangeboden, zodat de parasiet een
werkelijke keuze heeft. Gelis-soorten die in een dergelijke si-
tuatie gastheercocons van verschillende groctte krijgen aange-
boden, bhlijken vaak een voorkeur te hebben voor de grote cocons.
Bij enkele is de voorkeur zo sterk dat bij voldcende aanbod van
beide typen nagenoeg geen eieren in de kleine cocons worden ge-.
legd. Ook als de dieren geen keuzemogelijkheid hebben, kunnen in
cocons van een bepaalde gastheerscort meer eieren worden gelegd
dan in coceons van €en andere soort. Fig, 19 laat duidelijk zien
dat twee groepen van elk vier vrouwtjes, die gedurende 16 opeen-
volgende dagen dagelii%s eenzelfde aantal cocons krijgen aange-
boden, doch afwisselend grote en kleine, meer eieren leggen op
de dagen dat de grote gastheercocons beschikbaar zijn. Dit ex-
periment werd gedaan met twee Gelis-soorten waarvoor ock de

aantal
15 leieren

BN

2

0 1z %6

dagen
Fig. 19. Aantal eieren, dageliijks gelegd door vier vrouwtjes van twee Gelis-
scorten, bij afwisselend aanbod van cocons van een grote (= gearceerde ko-
lommen} en een kleine gastheersocrt (= witte kolommen} .
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kleine gastheer zeer acceeptabel is.

Om na te gaan of deze preferentie gegrond is op een voorkeur
voor een bepaalde gastheer als '‘socrt', of is terug te brengen
tot een voorkeur voor grotere cocons, is getracht de inhoud van
cocons te verwisselen., Mu is het wel mogelijk een kleine gast-
heerlarve over te brengen naar een grote cocon, maar het omge-
keerde niet. Bovendien is het bijna cnmogelijk cocons weer goed
te herstellen na er een nieuwe larve in overgebracht te hebben.
Door gebruik te maken wan kunstmatige cocons konden deze moel-
lijkheden worden omzelld. Fig. 20 toont een Gelis-vrouwtje dat
een dergelijkejcocon aanprikt. De uiterlijke kenmerken wvan de
cocons blijven dezelfde, terwijl de inhoud kan worden gevarieerd.
De reacties op 2zulke cocons zijn bij de verschillende soorten
niet uniform; wel is het duidelijk dat de grootte van de gast-
heerlarve en daarmee waarschijnlijk de grootte van de coccon
over het algemeen een belangrijke rol speelt. Eeniérote gast-
heerlarve wordt gepreferecerd boven een kleine, als beide worden

Fig. 20. Vrouwtje van sen Gelis-socrt dat prikt in een kunstmatige cocon
waarin zich een gastheerlarve bevindt.
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aangeboden in uniforme coconnetjes. Als we in een kunstmatige
cocon niet &&n maar drie kleine gastheerlarven aanbieden, is

die hoeveelheid in gewicht cngeveer gelijk aan &&n grote. In

een dergelijke test wordt verschillend gereageerd. In bepaalde
gevallen worden de cocons gelijk gewaardeerd. De conclusie ligt
dan voor de hand dat het de grootte van de gastheerlarve (= hoa-
veelheid voedsel) en dus ook de grootte van de cocon is, die be-
palend is voor de voorkeur. In andere gevallen blijkt dat de
dieren cocons met &&n exemplaar van de grote soort prefereren
boven cocons met drie exemplaren van de kleine gastheer. Hier
lijkt dus de kwaliteit van de gastheersoort het doorslaggevende
criterium te zijn.

Als er sprake is van preferentie hoeft deze niet altijd uit
te gaan naar de grootste van twee gastheren. Voorkeur voor een
kleine soort komt ook vpor. Van belang is dat als een parasicte-
soort een sterke voorkfur heeft voor &&n van twee gastheersoor-
ten waarmee hij in contact komt, nagenceg alle eieren in de ge-
prefereerde gastheer zullen worden gelegd zolang deze in vol-
doende mate aanwezig is., Als de parasiet nu ook een polymorfis-
me vertoont dat samenhangt met de gastheer zullen vrijwel alle
parasieten er ongeveer hetzelfde uitzien. Andere generaties kun-
nen dan een ander uiterliik hebben, evenals dieren die in een
gebied voorkomen waar de geprefereerde gastheer ontbreekt of
minder talrijk is

CONCLUSIE

In het bovenstaande zijn enkele voorbeelden gegeven van varia-
biliteit binnen soorten en van covereenkomst die er tussen ver-
schillende soorten kan bestaan. Vanzelfsprekend zijn er ook veel
gocrten waarbij het wvaststellen van de identiteit niet zulke
problemen met zich meebrengt. Het zal duidelijk zijn dat het in
bepaalde gevallen wel van belang is om na te gaan of deze iden-
titeit goed bekend is. Wellicht zijn het speciaal een aantal
groepen polyfage parasieten waarbij men zich moet realiseren
dat sommige soorten niet zo polyfaag zijn als het 1ijkt, omdat
er in feite enkele dubbelgangersoorten onder &&n naam schullen.

Andere blijken bij nadere beschouwing juist veel variabeler dan
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was verwacht. Een vermeende tweede scort, die op een andere
gastheer parasiteert, kan blijken niets anders te zijn dan een
aan de gastheer gebonden modificatie van de eerste.

Hoe uitgebreider het gastheerspectrum van een parasiet, hoe
meer kans op verschillen in grootte tussen de gastheren ondexr-
ling. De factor grootte kan natuurlijk alleen dan een rol spe-
len bij het optreden van daarmee samenhangend pclymcrfisme, als
de paragsietesoort de potentie heeft om individuen van ncogal uit-
eenlopende grootte te vormen. Daarnaast moet ook de potentie tot
het vormen van verschillende morfen (structurele vormen en/of
kleurvormen) aahwezig zijn; zo niet, dan zullen de exemplaren
die zich uit wverschillende gastheren ontwikkelen slechts ver-
schillen in grootte.

Bij het bestuderen van populaties wvan insekten met hun gast-
heren moet zowel de variabiliteit binnen de scorten als de moge-
lijke eenvormigheid van verschillende soorten goed in het oog
worden gehouden. Met name wanneer het gaat om het toepassen van
parasieten bij een biologische bestrijding van plaaginsekten is
vooral de eenvormigheid van belang. De biologische verschillen
tussen nauw verwante en hagenceg niet van elkaar te cnderscheiden
soorten, bijvoocrbeeld in gastheeracceptatie, kunnen erg groot
zijn. Het effect van het uitzetten van geimporteerde parasieten
tegen een schadelijk insekt kan daardoor geheel verloren gaan
als een minder gcede of zelfs een totaal verkeerde parasiet
wordt gebruikt; hoofdstuk 7 gaat hier uitvoerig op in. Het wel-
slagen van ean biologische bestrijdingscampagne is erqg afhanke-
1lijk wvan het inzetten van de juiste parasiet. Hierdoor kan bio-
systematisch onderzoek bij dergelijke projekten van groot belang

zijn.
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3 Grote vrouwen, kieine mannetjes

een zaak van belegging en rendement

INLEIDING

Bij wvele soorten Chalcidoidea ziin de mannetjes kleiner dan de
wijfjes, soms zelfs veel kleiner. In dit hoofdstuk =zullen een
aantal aspecten van deze vorm van seksuele dimorfie ter sprake
komen en in een evolutioneel kader worden geplaatst. Een twee-
tal scortsnamen zal veelvuldig worden genoemd: Lariophagus dis-
tinguendus (Fdrst.), gen parasiet van graanklanderlarven, en '
wasonia vitripennis (Walker), een parasiet van vliegepopnen.
Deze beide scorten behoren tot de familie Pteromalidae, ze zijn
zeer algemeen en ze behoren tot de nederlandse fauna.

Het onderzoek naar de verocorzaking en de betekenis van grootte-
verschillen tussen vrouwtjes en mannetijes van €en scort maakt
deel uit van werk met een algemenere probleemstelling, waar vra-
gen aan de orde komen als: waarom seks, waarom maar twee seksen
in plaats van een groter aantal, en, gegeven twee seksen, hoe-
veel van de ene en hoeveel van de andere?

De laatste ;faag liikt misschien overbodig omdat Ronald Fisher
immers al in de dertiger jaren heeft aangetcond dat natuurlijke
selectie ten gunste van een 1 op 1 verhouding werkt. Het is ech-
ter een feit dat bij Hymenoptera zeer afwijkende sekseverhoudin-
gen voorkomen {Hamilton, 1967). Bij scorten als rariophagus dis-
tinguendus of Nasénia vitripennis zijn mannetjes in de minder-
heid, onder bepaalde omstandigheden niet meer dan 20 - 25% van
het totaal, bi] sommige andere soorten, zoals Melittobia acasta
{Walker), maakt het aantal mannetjes zelfs niet meer dan enkele
percenten van het totaal uit. Eé&n van de redenen van deze scheve
verhouding is dat het bij deze dieren eerder regel dan uitzonde-
ring blijkt te zijn dat in een populatie een willekeurig manne-—
tae net een willekeurig wijfje zal paren. Integendeel, concur-

rentie van mannetjes om vrouwtljes neemt vaak zeer plaatselijke
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vormen aan, waardcoor paringen beperkt blijven tot die tussen
naaste buren. De kans op een paring met een bloedverwant wordt
onder zulke omstandigheden sterk verhcogd; broer-zuster-paringen
zijn waarschijnlijk geen zeldzaamheld.

Bovendien bezitten geinsemineerde Hymenoptera-vrouwtjes het
vermogen twee scorten eieren te laggen: bevruchte die dochters,
en onbevruchte die zonen zullen opleveren. Met cpzet wordt hier
waar het om wijfjes gaat, de technische term 'geinsemineerd' ge-
bruikt, en niet het ten onrechte nogal eens gebezigde 'bevrucht',
omdat bij insekten tussen de inseminatie (het inbrengen wvan sper-
ma en het opslaan ervan in een spermatheca) en de bevruchting
(het versmelten van een mannelijke en een vrouwelijke gameet) ge-
ruime tijd kan verstrijken, zelfs in de orde van weken of maan-
den: wijfjes worden gelinsemineerd, eieren bevrucht. Dit vermogen
om tweedrlei eieren te leggen houdt de mogelijkheid in om, gege-
ven een aantal andere voorwaarden, het al dan niet/ﬁevruchten
van sen el te laten afhangen van uitwendige factoren, bijvoor-
beeld van de aard van de aangetroffen gastheer. Een moederwesp
kan bij het nemen van de ene of de andere beslissing 'rekening
houden' met het te verwachten rendement. De laatste vraag: — hoe-
veel van de ene en hceveel van de andere sekse? — wordt op deze
wijze herleid tot een echt beleggingsprobleemn.

Hymencptera zijn geschikte proefdieren gebleken veor het be-
studeren van het soort vragen dat zogven aan de orde werd ge-
steld. Langzamerhand is een aanzienlijke hceveelheid feiten ver-
zameld, en bijbehorende theorie gegenereerd — namen als die van
MacArthur, Hamilten, Trivers kunnen in dit verband worden ge-
noemd — maar het is toch neog steeds waar dat aan het gedrag zelf
van de preefdieren, dat wil zeggen aan de preciese manier waarcp
dieren in een concrete situatie tot een concreet resultaat komen,
naar verhouding weinig aandacht is geschonken.

In dit hoofdstuk zullen enkele gedragsaspecten van een seksu-
ele dimorfie in grootte worden besproken. Bij Lariophagus en
Nasonia is zo'n dimorfie zeer uitgesproken ontwikkeld. In het
algemeen is het zo dat als er van een groctteverschil tussen de
seksen sprake is, de mannetjes vrijwel altijd kleiner zijn dan
de wijfjes. Het al cerder genoemde gehus Melittobia maakt hier<

op een uitzondering; bij sommige soorten zijn de mannetjes even
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groot of groter dan de vrouwtjes. Het ligt vocr de hand dat een
ontwikkeling van een grootteverschil tussen de seksen niet esn
gelsoleerd verschijnsel kan zijn, maar haar weerslag moet hebben
op allerlei andere ontwikkelingen en daarmee functicneel mcet
samenhangen (Van den Assem, 1976). Om enkele van die relaties

te neemen: een reductie van de afmetingen van een mannetije zal
van invleed kunnen zijn op de efficiéntie van ziijn balts, op de
organisatie van het baltsgedrag zelf, op de concurrentiepositie
van dat mannetje in relatie tot andere mannetjes en ten opzichte

‘van wijfjes, op de paringspotentie (d.w.z. het aantal mogelijke

inseminaties), op de levensduur van dat mannetje, enz. Hieronder

zal een aantal van deze punten wverder worden uiltgewerkt.

HET VOORTPLANTINGSGEDRAG

' /

Het voortplantingsge&rag van ptercomaliden is een gecompliceerd
gebeuren dat zal worden toegelicht aan de hand van fig. 21,
Grofweg kan het verdeeld worden in twee fasen: een seksuele fase
{de baltsfase) en een broedzorgfase. In de eerste fase staan
interacties van een wijfje met een mannelijke scortgenoot cen-
traal; ze is gericht op een paring met een inseminatie. Partners

ontmoeten elkaar (hoe ze elkaar vinden blijft hier buiten he-

¢ SEKSUELE FASE E"i\\
g &
ONMTMOETING. —3 BALTSPOSITIE ~3 BALTS ~d PARINGSBEREIDHE!ID —p COPULATIE —p INSEMINATIE —a NABALTS<'
1] 2
e EUREN
N\ e .
/EXPLDlTATIE GASTHEER®— | EILEG BEVRUCHTING &— EITRQNSPORT!\ VOORBEREIDEN CNTMOETING
. METEN \
L4 GASTHEER
[4] —# GASTHEER
BROEDZORGFASE ENZ.

Fig. 21. Schematische voorstelling van de opeenvolgende stadia van het voort-
plantirgsgedrag -van Lariophagus distinguendus {of, meer in het algemeen, van
Chalcidoidea) .
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schouwing), maar v86r het tot een copulatie komt moet het wijf-
je door baltsvertoon van het mannetje paringsbereid worden ge-
maakt. Voor het totstandkomen van een paring met spermaover-
dracht is de actieve medewerking van het wijfije noodzakelijk:

een copulatiepoging met een niet-receptief wijfje leidt slechts
bij zeer hoge uitzondering tot (enige) inseminatie. Na een coﬁu-
latie gaan de partners uiteen. Bij het mannetje zijn door de
voorafgaande gebeurtenissen geen blijvende veranderingen op te
merken: hij gaat op zoek naar een nieuwe partner en — als hij
succes heeft — zal hij wederom door baltsvertoon een wijfje
paringsbereid maken en met haar paren. Bij het vrouwtje zijn na
een paring wel duidelijke veranderingen aantoonbaar. Bij balts
van een volgend mannetde blijkt in de regel haar bereidheid om
de copulatiehouding aan te nemen te zijn verdwenen. Het ligt
voor de hand hier te denken aan een rechtstreeks effect van de
voorafgaande paring en/of inseminatie; bij Nasonia en Lariophagus
is echter gebleken dat paring en inseminatie bij dit proces geen
rol spelen. Merkwaardig genceg is het het zannemen van de copu-
latie-bereidheidshouding zelf, of een direct daarmee verband hou-
dende factor, waardeoor het opnieuw reageren wordt uitgesloten,
althans zeer onwaarschijnlijk wordt gemaakt. Als een Laricphagus
mannetje een wijfje door bkaltsvertcon copulatiebereid maakt,

maar men verhindert een paring door dat mannetje, v&dr hij geni-
taal contact kan maken, met een fijn waterverfpenseeltije van de
rug van het wijfje te vegen, dan blijkt het wijfje na deze be-
handeling eerst in haar houding te volharden: ze blijft stilstaan
alsof er geccpuleerd wordt en ze houdt dit zo lang vol als een
normale copulatie duurt (bi]j Laricophagus is dit ongeveer 2 minu-
ten}). Wordt zo'n wijfje later opnieuw bebaltst (door een ander
mannetje) dan wordt ze niet nogmaals copulatiebereid. Veegt. men
cen mannetje tijdens een balts van een wijfije af voor het wiijfje
de copulatiehouding heeft aangencmen, dan heeft een en ander geen

effect. Voor WNasonia geldt een zelfde regel. Weliswaar kan een

maar het aantal malen blijft toch strikt beperkt. Bovendien, voor
een volgende keer paringsbereid is meer balts nodig om het wijfje
zover te brengen, en paring noch inseminatie zelf zijn noodzake-
1lijk om haar receptiviteit definitief uit te schakelen (Van den
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Assem & Visser, 1976). (Definitief is waarschijnlijk te sterk uit-
gedrukt; na verloop van dagen kan een wijfje opnieuw copulatie-
bereid blijken te zijn. Men kan dit controleren door dagelijks
een wijfje door een proefmannetje te laten bebaltsen; misschien
is het wel zo dat de factoren die de bereidheid van het vrouwtje
uitschakelen niet dezelfde zijn als die welke bereidheid uitge-
schakeld houden) .

In de broedzorgfase van de voortplanting staan interacties van
een vrouwtje e;_ééﬁpéastheer centraal, gericht op g}}eg door het
vrouwtje, en verdere exploitatie van die gastheer éoo;rhaar nako-
melingen. In het vijfde hoofdstuk wordt besproken dat een wijfje-
sluipwesp bij het zoeken naar een gastheer niet lukraak te werk
gaat, maar gecbhruik maakt van prikkels die van de gastheer zelf
of van zijn specifieke milieu uitgaan. De klanderparasiet Lario-
phagus vindt zijn gastheer met kehulp van, onder andere, chemi-
EEEEwEEiEEEES {(Kaschef, 1959, 1963), terwijl wellicht ook tempe-
ratuurverschillen een rol kunnen spelen, (De zich in de graan-
korrels ontwikkelende klanderlarven produceren sen zeer aanzien-
lijke hoeveelheid warmte.) Klanderlarven binnen een korrel kna-
gen hoorbaar aan hun voedsel, maar de veronderstelde rol van ge-
luid {(Smirnov & Polejaeff, 1937) is in het huidige onderzoek
nooit bevestigd kunnen worden. Voor een andere ptercmalide-para-
siet van klanders (Choetospila elegans Westw.) zijn er wé&l aan-
wijzingen dat de knaaggeluiden van larven van belang zijn voor
het lokaliseren van de gastheer Voor Nasonia vitripennis is
WaarSChljnll]k gamaakt dat de gastheer (een vliegepop) met be-
hulp van geurprikkels en visuele prikkels wordt gelocaliseerd
en gevonden (Edwards, 1954).

Bij aantreffen van een gastheer treedt bij een sluipwespwijf-
je een reeks handélingen op die samengevat kan worden cnder de
term 'EEEEEQf, waarna, als de uiltslag positief is, voorbereiding
tot eileg piaatsvindt. Bij de eileg kunnen, afhankelijk wvan de
soort,-éé; of meer bevruchte of onbevruchte eieren verschijnen.
Lariophagus 1is een voorbeeld.van een parasie£ die &én ei.per
gastheer legt; Nasonia legt meestal meer dan &&n ei per gastheer.

Er kan zich bij de eileg nog een interessante complicatie
voordoen: al is een spermatheca gevuld dan nog kan onder bepaal-

de omstandigheden een bevruchting uitgesloten zijn. Het is name-
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1ijk gebleken dat gedurende een periode die direct op een inse-
minatie volgt, bevruchtlng van een e1 nlet plaatsvindt: het be-
vruchtingsmechaniek is bulten bedrljf De duur van deze periode
is nogal variabel, zij kan tot 24 uur aanhouden. De aard van de
opgetreden stagnatie i niet duidelijk: zowel perifere als meer
centrale oorzaken komen in aanmerking. Fen perifefé oorzaak is
bijvoorbéeld een afsluitprop in het spermathecakanaal; meer cen-
trale oorzaken zijn bijvoorbeeld inhibitieve processen in het
zenuwstelsel, waardoor activering van de spermathecaklier uit-
blijft, met als gevclyg dat geen sperma de spermatheca verlaat
op een overigens ge2igend ogenblik. Wel weten we dat als de in-
hibitie wordt opgeheven, dit op slag gebeurt.

Parasietwijfjes die zojuist uit een gastheer tevoorschijn
zijn gekomen en die, zoals de normale gang van zaken is, dan ogen-
blikkelijk kunnen worden geinsemineerd, behoeven nog geen rljpe
eieren in hun ovarium te hebben gevormd soms is het noodzake—
lijk dat éen w1]f]e cerst een gastheer vindt, aanprikt, en zich
voedt met (naar valt aan te nemen eiwitrijke) lichaamsvloelstof
van het slachtoffer, voor de laatste fase van de eirijping op
gang wordt gezet. In zulke gevallen zal inhibitie van het be-
vruchtingsmechaniek nauwelijks van praktische betekenis zijn:
als een wijfje eenmaal aan eileg is tcegekomen, is de stagnatie
al opgeheven.

Het effect van inhibitie is w&l belangrijk na een tweede, ge-
lukte inseminatie (als het wijfje w&l direct kan beschikken over
rijpe eieren). Bij Nasonia en waarschijnlijk ook bij Zariophagus
en andere pteromaliden) gelukt een tweede inseminatie slechts
als een wijfje door eileg met bevruchting een zekere hoeveelheid
sperma heeft opgebruikt. Mannelijke pteromaliden zijn niet in
staat om bij een paring eerst het eventueel al in een spermathe-
ca aanwezige sperma — resultaat van een vorige inseminatie door
een ander mannetje — ult te pompen, of op andere wijze te ver-
wijderen, een gang van zaken die bekend is van verschillende
vliegesoorten en daar waarschijnliijk leidt tot een zeer effec-
tieve concurrentie tussen mannetjes om nakomelingschap. Bij Na-
sonia f{waarmee de meeste hier voor Pteromalidae vermslde gege-
vens zijn verkregen) blijft een tweede inseminatie beperkt tot

het bijvullen van het daartce beschikbare volume. Eenmaal binnen
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een spermatheca geraakt het sperma van verschillende“mannetjes
geheel vermengd, hetgeen is af te leiden uit de resultaten van
proeven waarin mannetjes werden gebruikt die genetisch zowel
onferling als van het vrouwtje verschilden; verschillende oog-
kleurmutanten zijn voor zo'n onderzoek zeer geschikt (Saul et
al., 1965). Na een tweede inseminatie bleek het bevruchtings-
mechaniek opnieuw buiten werking: wijfjes legden gedurende anige
tijd uitsluitend onbevruchte eieran., Onder bepaalde cmstandig-
heden kan het aantal daarvan tot aanzienlijke waarden oplopen;
de inhibitie wordt zodeoende een factor van betekenis bij een
onderzoek naar de getalsverhouding van de seksen binnen een na-=

komelingschap {Van den Assem & Feuth-de Bruijn, 1977).

HOEVEELHEID VOEDSEL EN SEKSE
/

In deze publikatie stgat de relatie van de parasiet met zijn
gastheer centraal. In de eerste plaats zal daarom een aantal
onderzoekresultaten worden besproken uit de broedzorgfase van
het voortplantingsgedrag dat direct betrekking heeft op seksu=-
ele dimorfie van afmetingen. Het gaat om de vraag of gastheer-
kenmerken een rol spelen bij de bepaling van de sekse van de
gelegde eieren.

Het is bekend dat bij insekten de individuen zeer aanzienliijk
kunnen variérentin lichaamsafmetingen, ook binnen &&n sekse. Dit
gaat ook op voor Nasonig en Lariophagus {fig. 22). De hoeveel-
heid voedsei, die voor een individu beschikbaar was toen het nog
in het larvestadium verkeerde, bepaalt in hoge mate zijn uitein-
delijke grootte als volwassen exemplaar. Dit soort variatie in
1ichaamsomvang'kaq een toevallige worden gencemd. Daarenboven
echter bestaan er systematische verschillen in afmetingen: bij
vele soorten zijn de mannetjes gemiddeld kleiner dan de wijfjes.
Zo'n constatering doet het vermceden rijzen dat een gefnsemi-
neerd vrouwtje, bij het beleggen vanrn gastheren, met de afmeting
daarvan rekening houdt voor het bepalen van het soort ei dat ze
zal gaan leggen. De vragen waarom het hierbij uiteindelijk gaat,
hebben betrekking op reproduktieve vooruitzichten van grote en
kleine nakomelingen: bestaan er in dit opzicht verschillen tus-

sen grote en kleine zonen, en tussen grote en kleine dochters?
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Fig. 22, Variatie in lichaamsomvang bij mannetjes van Lariophagus distinguen-
dus, De getallen onder de afzonderlijke prentjes slaan op de leeftijd van de
klanderlarve waarcp het betreffende wespje volwassen werd. De dieren werden
gefotografeerd terwijl zij op millimeter-papier liepen.

Zo ja, van welke aard zijn die verschillen en waardoor worden
zZe veroorzaakht? Gegeven een verschil, bijvoorbeeld onder omstan-
digheden waarbij zonen relatief betere vocruitzichten hebben,

manipuleert een eileggend wijfje dan zodanig met seksebepalin-
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gen dat gestreefd wordt naar een zo hoog mogeliijk te verwachten
resultasat? Proeven die met Lariophagus zljn uitgevoerd proberen
op enkele van deze vragen een antwocrd te geven.

Lariophagus distinguendus 1s een ectoparasiet waarvan de
gastheer — de larve van de graanklander — uiteenlopende afme-
tingen kan hebben, al naar gelang het ontwikkelingsstadium van
die gastheer. Een punt van belang is dat Lariophagus de gast-
heer bij het parasiteren permanent verlamt. Dit houdt in dat de
gastheer niet verder kan groeien en dat de hoeveelheid voedsel
die maximaal wvoor een wespenakomeling beschikbaar is, ook die
hoeveelheid is die de moederwesp bij het parasiteren aantreft.
Een kleine larve betekent dus een geringe hoeveelheid voedsel.
Als het nu zo is dat mannetjeslarven met een kleinexe portie
toe kunneh om het volwassen stadium te bereiken dan vrouwtjes-
larven, dan moet het u¥terst doelmatig zijn die beschikbare
hcevealheid veedsel vé%r de eileg op de een of andere manier te
meten, en het al dan niet bevruchten van een ei van die bkepaling
{mede) afhankelijk te stellen. Wordt er gemeten? Het antwoord
moet zijn: ja, zonder enige twijfel. Een tamelijk simpele proef
kan dit aannemelijk maken {Van den Assem, 1971). Een aantal
graanklanders (in totaal ongeveer 5000, niet op sekse geselec-
teerd) kreeg de gelegenheid gedurende 24 uyur eieren af te zetten
in tevoren gesteriliseerde tarwekorrels (in totaal ongeveer
22.000). Klandegs en graan werden daarna weer gescheiden; de
tarwe werd vervolgens vgrdeeld in porties wvan 50 korrels, die
in een broedstoof bij 25°C bewaard bleven, totdat de zich erin
ontwikkelende klanderlarven een leeftijd hadden bereikt die voor
de proef werd vereist. Per portie van 50 korrels kreeg een Larioc-
phagus-wijfije (datktevoren een standaard-voorbereiding had onder-
gaan) 24 uur de tijd om de aanwezige gastheren te parasiteren.
Een aantal porties wvan 50 korrels bleef ongeparasiteerd en fun-
geerde als controle. Het bleek dat tussen de gastheer-leeftijds-
klassen van 16 en 28 dagen een 100%-cpbrengst werd verkregen,
dat wil zeggen: de opbrengst (aan klanders) in de controles was
niet wverschillend van de opbrengst (aan wespen plus eventuecle
klanders) in de proefporties. Binnen dit leeftijdstraject vond
cen duidelijke verandering in de sekseverhouding van de waspe-
nakomelingschap plaats: een in meerderheid mannelijk nakomeling-
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Fig. 23. Verandering in sekseverhouding binnen de nakomelin%schap van Lario-
phagus distingnepdus, opgegroeid op gastheren van een leeftijd tussen 15 en
28 dagen. Binnen dit bereik is de totale cpbrengst van proefseries (aan wes-
pen plus eventuele klanders) gelijk aan de totale cpbrengst van de blanco's
{aan klanders). Het percentage mannetjes neemt af van ongeveer 60% cop jonge
gastheren, tot ongeveer 20% cp oude gastheren.

schap op de Jjongere gastheren veranderde in een overwegend vrou-
welijk nakomelingschap op de oudere stadia (fig. 23). Omdat er
hier van verlies geen sprake was, lijkt de conclusie gerecht-
vaardigd dat deze verandering in sekseverhouding door Larfopha-
gus-wijfjes bij het parasiteren op actieve wijze tot stand ge-
bracht werd: gegeven een gastheer van een bepaalde cuderdom, dan
wordt het erop te leggen ei bevrucht of blijft onbevrucht. Ouder-
dom van de gastheer op zichzelf is vocr de parasiet irrelevant
en moeilijk direct vast te stellen. Het gaat om een hoeveelheid
voedsel, om de afmetingen van een gastheer, en die afmetingen
moeten door de parasiet op de een of andere wijze worden bepazld.
Hoe dit precies gebeurt weten we {(nog) niet; het is wel waar-
schijnlijk dat zintuigen die op de legboor gelegen zijn een be-
langrijke rcl spelen,

Een onderzoeker kan voor zo'n bepaling gebruik maken van rént-
genfotoegrafie. Door klanders belegde korrels worden aan zachte
réntgenstralen blootgesteld, zd dat de inhoud van die korrels op

een negatief zichtbaar gemaakt kan worden. Ben larve is hierop
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niet rechtstreeks te meten — ze kan zich hebben samengetrokken
of gestrekt — maar de grootste diameter van de door een larve in
een korrel uitgevreten tunnel, die wel goed meetbaar is, blijkt
in zeer hoge mate positief gecorreleerd te zijn met de omvang
van de tunnelbewoner.

Bij aanbieden van larven van een bepaalde grootte, in plaats
van een bepaalde leeftijd, bleek dat kleine larven vrijwel uit-
sluitend mannetjeswespen opleverden en grote larven voor een be-
langrijk deel vrouwtjeswegpen. Daaruit werd de conclusie getrok-
ken dat een Lariophagus-wijfje bij de eileg inderdaad rekening
houdt met de afmetingen van een gevonden gastheer, en dat ze
het scort ei dat ze gaat leggen in overeenstemming brengt met
de beschikbare hoceveelheid voedsel.

“Een parasiet die op een zodanige wijze discrimineert, kan
zijn gastheer over eensbreed bereik van afmetingen {(dus ontwik-
kelingsstadia) efficiggt exploiteren. Weliswaar zullen ook klei-
ne stadia groot worden als men tijd van leven heeft. Deze tijd
van leven blijkt echter soms te ontbreken. Heeft men die tijd
wel, dan kan de concurrentie, die eveneens actief is, een stap
v&dr zijn.

Als resultaat van meten en discrimineren ontstaat een ver-
schil in grootte tussen de seksen: mannetjes zijn gemiddeld klei-
ner dan wijfjes. Mannetjes worden niet noodzakelijkerwijs kleiner
dan wijfjes, al;hans niet bij Lariophagus. Een mannetje dat opge-
groeid is op een maximagl grote gastheer dcet wat zijn omvang
betreft niet of nauwelijks voor een wijfje onder. Het is de
variatie in grootte van de beschikbare gastheren en het discri-
nineren door de moederwesp die zonen gemiddeld kleiner doen zijn
dan dochters. bitkleidt direet tot de vraag of het voor een man-
netje minder ncodzakelijk is om zo groot megelijk te worden dan
voor een vrouwtje, of met andere woorden: als een eileggend
Wijfﬁe een relatief kleine gastheer aantreft, doet ze dan, in
termen van voorultzichten op reprodukiief succes wvan deze nako-
meling (veooruitzichten op kleinkinderen dus) er beter aan er
ean zoon van te maken dan een dochter? Ook in een geval waarin
ze almaar van die kleine gastheren aantreft? Dit is weer het bhe-
leggingsprobleem dat al eerder werd aangeroerd. Bovendien, waar
ligt de kritische waarde van de gastheergrootte die het wverschil
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tussen de ene sekse en de andere bewerkstelligt? Dit laatste
punt zal eerst worden toegelicht.

Voor het verkrijgen van een beter inzicht in de gang van za-

ken, werden in latere experimenten aan individuele rLariophagus-
wijfjes de tarwekorrels, met daarin steeds een gastheer van be-
\ kende grootte, successief in plaats van simultaan aangeboden,
Op deze wijze is te achterhalen in welke volgorde een bepaald
wijfje bevruchte en onbevruchte sieren heeft geproducecerd. Om-
dat een wijfje voor een eileg tamelijk lange tijd nodig heeft
(een periode van een uur is geen uitzondering) werd gebruik ge-
mazkt van een zoveel mogelijk geautomatiseerde proefopstelling;
de nodige apparatuur werd in de werkplaats voor fijn-mechanica
van het ZoOlogisch Laboratorium te Leiden vervaardigd (fig. 24).
De cpstelling bestaat uit twee onderdelen: een klckmechaniek en
een vijftal identieke draaitafels met opbouw, ock wel de eileg-

carrousels genaamd. Sluipwesp en gastheer ontmoeten elkaar in

Fig. 24. Onderdeel van de eilegcarrousel. Voor verdere verklaring wordt ver—
wezen naar de tekst.
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zo'n carrcusel; de vijf duplicaten maken het mogelijk proeven
in vijfvoud gelijktijdig uit te voeren.

Een belangrijk onderdeel van een carrcusel is de, ten opzich-
te van een vast raamwerk draaibare, centrale cirkel; cirkel en
lijst sluiten praktisch naadlcos op elkaar aan. Op die/vaste
lijst is een perspex-huisje bevestigd, dat over de cirkel heen
uitsteekt (het huisje heeft daarmee een draaibare vloer); ook
deze onderdelen sluiten bijzonder precies op elkaar, zonder dat
de draaibeweging van de schijf wordt belemmerd. Het huisje heeft
drie openingen: &&n van boven - afsluitbaar met een dekseltije -~
waardocr een sluipwespvrouwtje binnengebracht kan worden, en .
twee tegencver elkaar aan de onderzijde, boven de draaicirkel,
poortjes eigenlijk, die beide door een dicht marterharen kwast-
Jje worden afgesloten.

Op de draaischijf zijn 12 nummers aangebracht, die correspon-
deren met de 12 plaatsen waar een tarwekorrel (met bekende in-
houd)} met een metalen veertje op de schijf kan worden vastgezet.
Op een signaal uit de klok begint de schijf zeer langzaam te
draaien, en wel zover dat de eerste korrel, dcor het ingangs-
poortje (door de borstel heen) het kamertje wordt binnengetrok-
ken en in het centrum ervan tot stilstand komt. Rorrel 1 blijft
op die plaats liggen tot het volgende signazl uit de klok de
schijf opnieuw in beweging zet: korrel 1 wordt dan door de uit-
gang afgevoerd &n tegelijkertijd wordt korrel 2 door de ingang
binnengebracht. Dit gaal zo deoor, tot alle korrels zijn afge-
werkt. De cirkel is daarmee in een 'ruststand' gekomen — de 13°
plaats, in de figuur gemerkt met een letter E — van waaruit hij
opnieuw moet w&rden gestart v86r aan een volgende ronde (met
nieuwe korrels) kan worden bégonnen. De verblijfsduur van de
korrels in het kamertje is met de klok regelbaar. In veel prce-
ven werd een periocde van twee uur aangehouden. Met behulp van
deze apparatuur kunnen aan Lariecphagus-wijfjes reeksen gastheren
van bekende grootte worden aangeboden. Door alle korrels uit te
kweken, zijn naderhand de eilegprestaties en de beslissingen
{(bevruchten of niet) van individuele wijfjes te achterhalen.

Bestaat er een kritische waarde van gastheergrootte die de
ene sekse van de andere zou scheiden? Eigenlijk lijkt het al bij
voorbaat niet zo heel erg waarschijnlijk dat de beslissing 'al-
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dan-niet-bevruchten' op grond van &&n, voor een bepaald wijfie
starre drempelwaarde zou worden genomen. Dat zou dus betekenen:
aantreffen wvan eeh gastheer groter dan een zekere afmeting leidt
tot bevruchten van het erop te deponeren ei, &&n kleiner dan die
waarde ontvangt een onbevrucht ei. Een wesp zou dan al heel snel
in een onvoordelige situatie kunnen geraken door eieren te gaan
produceren van uiltslultend &&n sekse (fig. 25}. Een glijdende
drempelwaarde, die naar bevind van zaken zou kunnen worden in-
gesteld, ligt meer voor de hand, ook al vereist zoiets een veel
vernuftiger georganiseerd mechanisme dat eraan ten grondslag
meoet liggen. In zo'n mechanisme zou onder andere een geheugen-

systeem en een vergelijkingssysteem moeten ziin opgencmen. Dat
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Fig. 25. Schematische voorstelling van de gevolgen van een starre en een
instelbare bevruchtingsdrempel. Een starre drempel is aanwezig in de lin-
ker figuur; een instelbare in de rechter figuur, bovenste kader. Rechter-
figuur, onderste kader, geeft het schema van een proefopstelling waaruit
geconcludeerd werd dat een instelbare drempel waarschijnlijk is: M (middel-
matig) wordt ten cpzichte van G (groot) als relatief klein behandeld (veel
mannetjes), M ten opzichte van K (klein) als relatief groot (minder manne-
ties).
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een instelbare drempel zeer waarschijnlijk is volgt uit de re-
sultaten van een aantal proefreeksen.

Werd een Laricphagus-wijfje een serie maximaal grote gast-
heren aangeboden, dan was het resultaat een overmaat dochters,
maar zonen ontstonden eveneens, tot circa 20% van het totaal.
Reeksen waarin grote en kleine gastheren om en om werden afge-
wisseld gaven een goede covereenkomst met half om half. Het be-
langwekkendst waren reeksen waarin kleine en middelmatig grote
gastheren werden afgewisseld, vergeleken met die waarin grote
en middelmatig grote werden aangeboden. In het laatste geval
was het percentage mannelijke nakomelingen op middelmatig grote
gastheren gelegd significant groter dan het percentage manne-
lijke nakomelingen op middelmatig grote gastheren in het eerste
geval. Middelmatig groot wordt dus door een parasiterende wesp
ten opzichte van groot:als 'relatief klein' ervaren, en ten op-
zichte van klein als 'relatief groct’. Dat wil zeggen: g&&n vas-
te drempelwaarde bij het nemen van de beslissing 'al-dan-niet-
bevruchten', maar naar alle waarschijnlijkheid een instelbare.

De problemen worden daarmee verschoven naar de vraag waar-—
door zo'n drempel verschuifit, en op grond van welke informatie
een wesp, gegeven een bepaalde samenstelling van de gastheer-
populatie, investeert in mannelijke en wvrouwelijke nakomelingen.
Verdere resultaten van proefreeksen met geselecteerde gastheren
en geselecteerdg tijdsduren tussen opeenvolgende aanbiedingen

zullen een antwoord op deze vragen moeten leveren,
HET MODEL VAN CHARNOV

Dat een parasiét als Lariophagus bij het bepalen van de sekse
van haar nakomelingschap gebruik me¢et maken van relatieve eigen-
schappen van gastheren om zo groct mogelijke resultaten te boe-
ken,‘werd langs een geheel andere weg beredeneerd docr Charnov.
Hij ging daarbij uit van het ESS5-concept (ESS = Evolutionary
Stable Strategy) dat door Maynard Smith en Price is ontwikkeld
(Maynard Smith, 1976). De vraagstelling wvan Charnov was: welke
sekseverhouding in de nakomelingschap is een stabiele verhouding
die dus dcoor een parasietvrouwtje moet worden aangehouden opdat

haar nakomelingschap haar een zo grcot mogelijk profiijt zal op-
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leveren — profijt uitgedrukt in termen van waarschijnlijke re-
produktieve vooruitzichten van die nakomelingen (uiteindelijk
dus de opbrehgst aan kleinkinderen}. Wederom het probleem van
belegging en zo hoog mogeliijk rendement {(Charnov, 1978a, 1978b).

Charnov maakt voor zijn redenaties gebruik van een zeer cen-
voudig model met twee afmetingen wvan gastheren: grcot en klein;
de proporties groct en klein zijn variabel. Er verandert niets
wezenlijks als meer dan twee gastheerafmetingen worden geintro-
duceerd, alleen de berekeningen worden ingewikkelder. Een essen-
tiéle veronderstelling is verder dat het er voor een mannelijke
nakomeling minder toe doet om groter te worden (dat wil zeggen,
op te groeien op een grote gastheer) dan vcoor een vrouwelijke.
(Men zou kunnen tegenwerpen dat het proces in de evolutie anders-
om heeft plaatsgevonden: een mannetije heeft er minder bij te ver-
liezen als hij kleiner wordt dan een vrouwtje; maar voor de theo-
rie doet de richting van het proces niet ter zake.)

Natuurlijke selectie zal di& parasietwijfjes bevocordelen, die
een zodanige sekseverhouding in hun nakomelingschap aanhouden
dat het produkt van aantallen zonen maal dochters maal hun waar-
schijnlijke reproduktieve vooruitzichten een maximzal groot ge-
tal oplevert (zie bijvoorbeeld MacArthur, 19265; Charnov et al.,
1976) . Charnov toont nu aan dat als een eileggend wijfje zo
effectief mogeliik binnen een gegeven populatie te werk wil gaan,
ze verschillende regels ten aanzien van de sekseverhouding dient
te hanteren, afhankelijk van de — wariabele — samenstelling wvan
de gastheerpopulatie. Een verschillende verhouding van mannetjes-
en vrouwtjeselieren zal daarom moeten worden gelegd op grote, res-—
pectievelijk kleine gastheren, al naar gelang de verhouding waar-
in groot en kKlein vertegenwecordigd zijn. Dit houdt onder meer in
dat een parasietwijfje gebruik moet maken van relatieve gastheer-
maten bij haar beslissingen 'wel-of-niet-bevruchten'. Een starre
drempelwaarde die de ene van de andere beslissing scheidt, is
hiermee onverenigbaar.

Fig. 26 illustreert Charnov's denkbeelden. Fig. 26a schemati-
seert het verband tussen waarschijnlijke voortplantingsvooruit-
zichten ("offspring fitness") en gastheergrootte (in het model:
groot of klein). Per definitie is het voortplantingsvooruitzicht
van een mannelijke of een vrouwelijke nakomeling die is opge-
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Fig. 26. (a) Verband tussen voortplantingsvooruitzichten (offspring fit-
ness) van mannelijke en vrouwelijke parasietnakomelingen, cpgegroeid op
gastheren van verschillende grootite. In dit eenvoudigste geval werd ge-
bruik gemaakt van twee gastheerafmetingen: klein en groot. Veortplantings-
vooruitzichten voor mannelijke weépen 1, resp. Wy; voor vrouwelijke wespen
1, resp. W2, waarbi]j Wy < Wo. {b) Schematische veoorstelling van de drie ge-
bieden waarin verschillende regels ten aanzien van de sekseverhouding moe-
ten worden gehanteerd door de parasiet om aan een maximaal te verwezenlijken
profijt toe te komen. Voor verdere verklaring wordt verwezen naar de tekst.
(Uit Charnov, 1978a.)

groeid ten koste van een kleine gastheer gelijk aan 1, een man-
netje op groot is meer waard (Wl) en een wijfje op grocot nog

meer (Wz); W. en W2 zijn dus relatieve maten binnen de twee sek-

1
sen.
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Fig. 26b schematiseert de ESS-sekseverhoudingen voor het mo-
del met de gastheerafmetingen groot en klein. P stelt de propor-
tie klein vcor, (1-P) de proportie groot. Analyse van het model
toonde aan dat er drie gebieden zijn te onderscheiden (de pre-
ciese ligging is afhankelijk van de waarde van Wl en W2) die ie-
der hun eigen regels ten aanzien van sekseverhoudingen hebben.
Gebied T, met een kleine P-waarde, geldt bij een overmaat aan
grote gastheren, gebied III bij een overmaat aan kleine.

Als rg
heren voorstelt en r, die uit grote gastheren, dan gelden vol-

de proportie manneliike nakomelingen uit kleine gast-

gens Charnov voor de drie onderscheiden gebieden de volgende re-

gels:
Wl(l - P) - P
T: P/ (1-P) « Wl —_— rl:l I2 = 2W2 1 - 7
rd
IT: Wl < P/{1-P) < W2 — r1=1 r2=0
P+ {5 - P)W2
ITI: P/(l—P):>w2 . T Y- S— r2:0

Charnovs model is uitermate eenvoudig en de voorspellingen
die het kan maken zijn gemakkelijk toetsbaar (bijvoorbeeld door
de verhouding van grote en kleine gastheren te variéren). Omdat
het model geen rekening houdt met een verhcogde waarschijnlijk-
heid van paringen tussen naaste bloedverwanten ig het niet zon-
der meer bruikbaar voor het werk met graanklanders en Lariopha-
gus, maar modificaties van het model zijn mogelijk. De voornaam-
ste conclusie van Charnov stemt overeen met die uit het rario-
phagus-onderzoek met de eilegcarrousel: bij de seksebepaling van
het nakomelingschap maakt een wijfjeswesp gebruik van relatieve
cigenschappen van gastheren. Ze bereikt daarmee een efficiéntie
die docr een concurrerende soortgencot wel wordt geévenaard,
maar niet kan worden verbeterd omdat hier sprake is van een sta-
biele sekseverhouding in de zin van een ESS.

Tot zover het onderzoek omtrent aantalsverhoudingen van de
seksen binnen een nakomelingschap. Een ander belangrijk aspect
van het gastheermodel betreft de vercnderstelling dat de voort-

plantingsvooruitzichten van kleine en grote mannetjes onderling
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minder verschillen dan die van grote en kleine wijfjes. Aan dit
punt zal nu aandacht worden besteed. Ben aantal van de proef-
resultaten steunt deze basisveronderstelling van Charnov in ho-
ge mate. Die resultaten zijn niet afkomstig van de klanderpara-
siet rLaricophagus, maar van de verwante soort Nasonia vitripennis
(waarbij de situatie neog iets gecompliceerder is doordat een
Nasonia-wijfje meer dan é&n el per gastheer legt). Als gastheer

werden puparia van de bromvliedq Ceiliphora erythrocephala Meigen

levensduur

20 "t
19 .

18 PRI
17 e e

r

16 — " ragss
15 .

14 W .e

13 .
12

11 .4

-
B S

2 o ' .
r T rr§fr 717 T 1t r 51
7 9 1 13 15 17 19 21
kepbreedte

Fig. 27. Verband tussen de lichaamsgrootte (gemeten als kopbreedte, in
cculairmicrometer—eenheden bij een vergroting van 25 maal) en de levens-

i duur (in dagen} van Nasonia-vrouwties, gehcuden onder z¢ constant mogelij-
ke omstandigheden, bij 25°C en een gastheeraanbod wan 5 Calliphora-puparia
per 48 uur.
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gebruikt. Ook Nasonia meet: er is een positieve correlatie te
vinden tussen het aantal gelegde eierxren en de pupariumgroctte.
Van een aantal ~Nasconia-wijfjes die in belangrijke mate in
lichaamsomvang vergchilden, maar voor het overige zoveel moge-
lijk waren gestandariseerd, werden levensduur en opbrengst aan

nakomelingen bepaald bij een aanbced van 5 verse Calliphora-

puparia per 48 uur. Deze wijfjes werden gehcuden onder overigens

zo constant mogelijke ocmstandigheden in een broedstoof bij 259,

Uit de preoeven resulteerden een aantal grafieken, waarin ver-

schillende zaken tegen elkaar werden uitgezet. Voorbeelden daar-—

van zijn de figuren 27 en 28. De lichaamsomvang {uitgedrukt in
breedte van de kop, gemeten in oculairmicrometer:eenheden, bij
een verdroting van 25x) uitgezet tegen de levensduur geeft een
positieve correlatie, maar wel een met nogal wat spreiding
{fig. 27). BEen deel van die gpreiding komt waarscpijnlijk op
rekening van het feit dat eileggende wijfjes zelf ook de gast-

heer als voedselbron gebruiken; wijfjes die geen poppen kregen

aantal nakomelingen

1600 - .
900
800
700 - . .

600 .

500 . .

400 .

300

200 .

100

1 3 5 7 9 11 13 15 17 19 21

levensduur

Fig. 28. Verband tussen de levensduur (in dagen) en het aantal volwassen
nakomelingen van Nasonia-vrouwtjes, gehouden onder zo constant mogelijke
omstandigheden, bij 25°C en een gastheeraanbod van 5 Calliphora-puparia
per 48 uur.

g3



aangeboden vertonen minder spreiding (maar werden minder oud).
Een sterke positieve correlatie werd gevonden tussen het aantal
nakomelingen en de levensduur: een lang leven maakt een aanzien-
1i1jk aantal nakomelingen waarschijnliiker (fig. 28).

De helangrijkste resultaten zijn samengevat in de tabellen
5 en 6. Hierin zijn de wijfjes ondergebracht in &&n van twee
klassen: groot of klein (de reden om de grens tussen beide klas-
gen bij kopbreedte 17,5 te trekken was om in beide klassen onge-
veer gelijke azantallen individuen te krijgen). Grote en kleine
wijfjes blijken in twee belangrijke aspecten wezenlijk van el-
kaar te verschillen: in het aandeel van geparasiteerde gastheren
op het totaal van het gebodene en in het aantal nakomelingen per
geparasiteerde gastheer. Omdat beide verschillen teweeggebracht
zouden kunnen worden door leeftijdseffecten alleen (grote wijf-

/!
14

Tabel 5. Adantallen geparasiteerde gastheren en wespenakomelingen van kleine
en grote Nasonia-vrouwtjes die sieren konden leggen in puparia van Calliphora-
bromvliegen. Klein heeft kopbreedte 11.5-17.5 (15 individuen) en groot 17.5-
21.5 (16 individuen). Maten in micrometereenheden.

Klein Groot

Totaal aantal puparia 320 560
Bramvlieg 91 (=28B,4%) 39 (=6,9%}
Droog 57 {=17,8%) 98 (=17,5%)
Geparasgiteerd 172 (=53,7%) 423 {=75,5%)

3.
Totaal aantal wespenakomeli?gen 2973 9636
Gemiddeld aantal nakemelingen/puparium 17,3 22,8

Tabel 6. Parasiteringsresultaten van kleine en grote Nasonia-vrouwtjes in
puparia van Calliphora, voor dezelfde parasietvrouwtjes op verschillende
leeftijden A, B en ¢, waarbij & de laagste en C de hoogste leeftijd voor-
stelt.

Leeftijd Klein Groot
aantal percentage aantal aantal percentage aantal
puparia viiegen nakome-— puparia vliiegen nakcome-
lingen/ lingen/
puparium puparium
A 75 51 15,3 80 2,5 19,3
B 70 16 19,3 80 Q 27,9
o] &0 23 19,0 80 2,5 26,2
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Fig. 29. Schematische samenvatting van een aantal causale factoren die de
aantallen nakomelingen van Nasonia-vrouwtjes beinvloeden.

jes worden gemiddeld cuder dan kleine)}, zijn voor dezelfde cate-
gorieén de parasiteringsresultaten vocor gelijke leesftijden even-
eens vergeleken. Er blijkt wel iets te veranderen: voor beide
groepen nhemen 'legselgrootte’ en 'percentage geparasiteerd' in
de tijd toe, maar de verschillen blijven gehandhaafd. De con-
clusie lijkt daarom gerechtvaardigd dat grote vroywtjes het be-
ter doen dan kleine seksegenoten.

Met het schema in fig. 29 is geprobeerd de factoren die voor
de wezenliike verschillen tussen groot en klein relevant zijn,
samen te vatten. Grote vrouwtjes hebben meer nakomelingen dan
kleine door een hogere parasiteringseffici&ntie — wellicht moge-
1lijk gemazakt door betere boorapparatuur — en een hogere fecundi-~
teit; vrouwtjes die langer leven — en dat zijn vaker de grotere —
hebben meer zoektijd beschikbaar en kunnen meer gastheren opspo-
ren, waardoor een groter aantal parasiteringen mogelijk wordt en
meer nakomelingen kunnen worden verkregen. Er ziin nog andere
causale verbanden, maar die zijn minder uitgesproken (¢f nog
niet zeker gesteld). De gencemde relaties geven echter al vol-
deende redenen waarom wijfjes zo groot als mogelijk dienen te
worden.

Hoe staan de zaken er bij mannetjes voor als het voortplan—
tingssucces van grote en Xleine individuen werdt vergeleken?
Voor meer succes bij de voortplanting is het voor een mannetje
noodzakelijk dat hij &&n of meer vrouwelijke soortgenoten in-
semineert. Een wijfje is bij een ontmoeting nooit op slag parings-—
bereid, maar ze dient in die tcestand gebracht te worden door de
inwerking van prikkels die een mannelijke scortgenoct door zijn
baltsvertoon kan produceren. In tabel 7 wordt het balts- en pa-

ringssucces van mannetjes van verschillende grootte vergeleken;
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Tabel 7. Balts— en paringssucees van Nasonia-mannetjes van verschillende
grootte; 1 is een grcep grote individuen, 4 een groep dwergen.

i 2 3 4
hantal 48 25 24 28
Gemiddelde duur balts tot + 10,1 11,9 10,5 13,5
% + in le of 2e kopknikserie 73 80 79 71
% + copulatie 98 100 96 46
Gemiddelde duur copulatie (s) 14,6 15,8 15,4 15,9
afschakelen receptiviteit 9 + -+ + +

de categorieén 1,2 en 3 vertegenwoordigen de min of meer normaél
aan te treffen spreiding in grootte, categorie 4 bestaat uit een
geselecteerde groep dwergen. Uit de vergelijking blijkt dat wat
betreft baltssucces een kleine man niet de mindere is van een
grote soortgenoot: de ﬁuur van balts nodig om het wijfje copula-
tiebereid te maken verschilt tussen de categorie&n nauwelijks,
en ock de plaats in de balts waar het wijfje bereid wordt is de-
zelfde voor alle soorten mannetjes. Dit laatste punt verdient
enige toelichting. Een Nasonia-mannetje voert tijdens zijn balts
verschillende handelingen uit, die niet op een willekeurige wij-
ze dooreen lopen, maar die in starre bewegingspatronen zijn ge-
rangschikt. Eé&n van die handelingen wordt kopknikken genoemd:
het mannetje beweegt daarbij zijn kop op en neer en hij maakt
met uitgestokensmonddelen contact met de antennen van het wijfje.
Kopknikken wordt steedsg’ in korte series vertoond. Als een wijfje
copulatiebereid wordt, gebeurt dat zonder uitzondering bij een
eerste kopknik van een serie; het mannetje stopt dan direct met
zijn balis en éaat over tot copulatie.

Slechts bij het totstandﬁiengen van de eigenlijke paring
blijkt de groep dwergen in het nadeel: genitaal contact is hier
vaak niet mogelijk doordat het mannetje 'er niet bij kan'. De
gemiddelde duur van een copulatie bleek vocor alle categoriedn
gelijk, en ock het vermogen om door een balts met copulatiebe-
reidheid van het vrouwtje verdere receptiviteit wvan dat vrouwtje
negatief te beinvloeden, was niet verschillend.

Grote mannetjes leven wel langer dan kleinere seksegenoten
{(fig. 30) en ook in het aantal wijfjes dat zij achter elkaar kun-

nen insemineren (30-40 tegen 15-25) zijn zij de meerdere van

86



lavensduur

10 .
9 4 .
+
8 - . .
e .
7 . .
" .
6 - . . -
. e
5 4 .o .
. .
4 - .

7 9 11 13 15 17 19
kopbreedte

Fig. 30. Verband tussen de lichaamsgrootte (gemeten als kopbreedte) en de
levensduur (in dagen) voor Nasonia-mannetjes, gehcuden onder zo constant
mogelijke omstandigheden bij 25°C, zonder voedsel.

kleine mannetjes. Het is echter zeer de vraag of deze beide plus-
punten factoren met een reéle betekenis zijn. Het lijkt van pri-
mair belang vcor een mannetje om zich in een wat kortere tijd
dan een wijfle te kunnen ontwikkelen: bij het uit de gastheer
tevoorschijn komen van vrouwtjes kan hij ze zodoende direct be-
baltsen en met ze copuleren. In alle onderzochte gevallen bleken
wijfies bij het uit de gastheer naar buiten komen direct copula-—
tiebereid. Die bereidheid is echter strikt gelimiteerd, soms
zelfs eenmalig. Cmdat mannetjes bovendien sterk plaatsgebonden
kunnen zijn — door hun gereduceerde vleugels kunnen ~Nasonia-
mannetjes bijvoorbeeld niet vliegen — lijkt het waarschijnlijk
dat de kans op sen succesvolle paring niet over een heel manne-
leven constant is, maar juist aan het begin veel groter dan la-
ter. Een investering voor een lang leven — door gebruik van meer
voedsel die dan ten koste zou kunnen gaan van zusjes — zou in
wezen een onvoordelige zaak zijn.

Evenzo het gantal mogelijke inseminaties. Waarschiinlijk is
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een aantal van 20 ruimschoots voldeoende om aan het redelijker-
wijs te verwachten te leveren aantal te voldoen. Een groter ver—

mogen wordt daarmee zinloos en zelfs schadelijk.

Op grond van de hierboven bhesproken resultaten lijkt de con-
clusie gerechtvaardigd dat kleine mannetjes minder slecht af
zijn dan kleine wijfjes ten opzichte van hun grotere seksegeno-
ten. Aan een basisvoorwaarde van het gastheermodel dat eerder
ter sprake kwam lijkt daarmee voldaan. Verder onderzoek op dit
punt is nocdzakelijk, ock met andere soorten. Niet alle klander-
parasieten hanteren namelijk het Lariophagus-systeem bij de sek-
sebepaling van hun nakomelingen. Terminste &&n soort, Choetospi-
la elegans Westw., gaat opvallend anders te werk en lijkt een

verhouding 1 ¢op 1, of daaromtrent, aan te houden.
COMMUNICATTE IN DE BALTS

Het mag dan zo zijn dat onder zekere voorwaarden de ontwikkeling
van kleine mannetjes in de evolutie een voordelige zaak kan zijn,
vanzelfsprekend kan het hierbij noocit gaan om een opzichzelf-
staand proces. De ontwikkeling moet, functioneel gesproken, sa-
menhangen met andere ontwikkelingen: uiteindelijk moeten ook
kleine mannetjes volledig kunnen functioneren. Eé&n van die ont—
wikkelingen heeft betrekking op de corganisatie van het baltsge-
drag. Dit aspecteslaat terug cp de eerste fase van het voortplan-
tingsgedrag — de seksuel®e fase — en dit punt zal als laatste on-
derdeel van dit hoofdstuk worden besproken.

Allercerst een inleidende copmerking. De geslachtsopening van
een pteromalide%wijfje ligt midden onder het abdomen {dus niet
cp de achterlijfspunt — dat ﬁil zeggen, strikt anatomisch gere-=
deneerd is er wel sprake van een ligging bij het laatste achter-
lijfs§egment, maar morfologisch ligt dat niet achteraan). Voor
het totstandbrengen van een copulatie dient een mannetje zich zo
op te stellen dat genitaal contact kan plaatsvinden. Bij pteroma-
liden is dat in een positie schuin boven en achter het abdomen
van het wijfje. Bij de paring buigt het mannetje zijn achter-
lijfspunt omlaag en maakt contact.

Bij een aantal taxonomische groepen is die paringspositie de-
zelfde als de positie die een mannetje inneemt tijdens de balts:
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het mannetje baltst tot het wijfje receptief wordt — ze heft op
dat moment het achterlijf om haar genitaal te openen; het manne-
tje bemerkt deze verandering wvan houding direct, stopt met balt-
sen, kromt zijn achterlijf en gaat over tot paren. Op grond van
dit kemmerk (baltspositie gelijk aan paringspositie) en andere
kemmerken waarop hier niet zal worden ingegaan, kunnen zulke
groepen in dit opzicht primitief worden genocemd.

Opmerkelijk is dat binnen een aantal grote families van de
Chalcidoidea een verschuiving van de baltspositie van het manne-
tje naar frontasl heeft plaatsgevonden. Een ~vascnia- of Lario-
phagus-mannetje bijvoorbeeld, baltst met het voorste pootpaar op
de kop van het wijfje geplaatst (fig. 31). Hierbij dient vermeld
dat het in deze gevallen om zeer stereotype eigenschappen gaat,
die uitstekend dienst kunnen doen als taxonomisch kermerk. De
plaatsing van het voorste poctpaar op de kop van hét wijfje, bij-

voorbeeld, 1s 2&n van de gedragskenmerken waarmee de onderfamilie

by - g
I — B N
Asaphes ' Choetospila encyrtide species 1

Spalangia ancyrtide species 2

e e

e’

S e 0=
e - 7
Nl A

copulatiehouding g_zonder resp.
met frontaal bereidheidssignaal

Nasonia
Lariophagus

Fig. 31. De veranderingen van baltspositie van het mannetje ten opzichte

van het vrouwtije, die binnen een aantal families der Chalcidoidea worden
verondersteld te zijn cpgetreden. In het kader rechts onder in de figuur

is de copulatiehouding van een vrouwtje weergegeven: boven zonder, ondex

met het bereidheidssignaal zoals dat bij de Ptercmalinae is aan te treffen.
Encyctide species I en 2: twee soorten van de familie der Encyrtidae: Asaphes
en Spalangia zijn Ptercmalidae die verder in de tekst niet worden genoemd.
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Pteromalinae alg biologlsche groep kan worden gedefinieerd, het-
geen met behulp van louter morfolcgische kenmerken niet gced ge-
lukt (Graham, 1969). Behalve bij Pteromalidae zijn frontaal balt-
sende mannctjes gevonden bij Aphelinidae, Encyrtidae, Eulophidae,
Eurytomidae en Torymidae; al met al dus een tamelijk algemeen
verschijnsel.

Waarom steeds een verplaatsing in de richting van frontaal?
Op deze vraag valt nog geen afdoende antwoord te geven. Een aan-
nemelijke stelling is dat in deze positie een effectievaere balts
megelijk is dan bij een meer caudale opstelling van het mannetje,
omdat frontaal een grote concentratie van zintuigen is te vinden.
Bij frontale baltsers zijn altijd contacten waar te nemen tussen
de antennen van vrouwtje en mannetje, of tussen de monddelen (van
het mannetje) en de antennen {(van het vrouwtje), een enkele maal
tussen de monddelen vanfbeide. Het lijkt niet onwdarschijnlijk
(en recent werk heeft positieve aanwijzingen in deze richting
opgeleverd) dat vooral chemische prikkels in deze situatie een
belangrijke rol spelen. Docor de reductie van de afstand tussen
de signaalbron en de signaalontvanger (de afstand kan praktisch
tot nul worden verkleind) zou communicatie bij een frontale op-
stelling van het mannetje ondubbelzinniger kunnen zijn, dat wil
zeggen, de identiteit wan een partner zou door een wijfje {want
voor haar is dit een zaak van het grootste belang) sneller, met
veel minder kans#*op vergissingen, vastgesteld kunnen worden.

Bi} Pteromalidae zijin®*scorten te vinden waarbij manneties
en wijfjes ongeveer even groot zijn, en de mannetjes in een
frontale positie baltsen. Deze mannetjes steken ver genoeg naar
achter uit om dé primaire beweging van het receptief worden wvan
het vrouwtje — het heffen vannhet achterlijf — op directe wijze
te percipiéren. Voorbeelden van zulke soorten zijn onder meer
Stencmalina liparae (Gir.) — cen parasiet van een boorvlieg die
de bekende sigaargallen in riet veroorzaakt — en Muscidifurax
raptor Gir. & Saund. — een parasiet van vliegepoppen. Interes-
sant is dat er argumenten zijn om met enig recht te stellen dat
deze soorten relatief primitief zijn binnen de groep van fron-
taal baltsende pteromaliden. Doorredenerend stuit men bij soor-
ten met kleine mannetjes op een prchleem: hce merkt het manne-
tje daar dat op een bepaald moment het wijfje copulatiebereid
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1s geworden als gevolg van zijn baltsinspanning? Het mannetje
steekt immers niet voldeoende ver achterwaarts met zijn abdomen
om de primaire beweging direct gewaar te worden. Functioneel ge-
sproken is het noodzakelijk dat hij op zijn frontale plaats iets
kan waarnemen dat synchroon loopt met het primaire gebeuren dat
caudaal plaatsvindt. Zc'n begeleidende beweging zou dan als co-
pulatiesignaal dienst kunnen gaan doen.

Fen dergelijk signaal blijkt inderdaad aanwezig. Bij Ptero-
malinae begtaat het uit het omlaag klappen van de antennen door
het wijfje op het moment dat zij haar achterlijf heft. Bi} ande-
re families kan dit signaal een andere bewegingsvorm hebken,
maar het effect is identiek. Zodra het signaal wordt gegeven
stopt een mannetje met ziin baltsvertoon, gaat snel achterwaarcs,
en schakelt over op paringsgedrag. Dat er in deze gevallen spra-
ke is van een echt signaal blijkt uit een aantal tgevallige waar-—
nemingen, meestal gedaan aan ¥asonia. Niet altijd verliepen name-
1ijk primaire beweging (abdomen heffen) en secundaire beweging
(antennen omlaag klappen) volmaakt synchroon. Het kwam voor dat
het wijfje haar antennen op de plaats hield: het mannetje balt-
ste dan verder alsof er nlets was veranderd. Ock het omgekeerde
gebeurde: soms klapte het wijfje haar antennen omlaag — of ver-
toonde de eerste intenties daartoe — zonder dat het achterlijf
tegelijkertijd werd geheven; het mannetje (dat kennelijk 'op
scherp staat') reageerde direct, deed achteraan gekomen onver-
anderlijk enkele copulatiepogingen en keerde daarna naar fron-
taal terug.

Het lijkt niet onlogisch te stellen dat de mogelijkheid om
frontaal te kunnen vaststellen dat het wijfje caudaal parings-
bereid is geworden een voorwaarde geweest kan zijn voor het ont-
staan van kleine mannetjes. Bij een functioneel frontaal signaal
wordt het mannetje nameliijk onafhankelijk van de primaire bereid-
heidsbeweging. Signaalvorming mcet dus, volgens deze redenering,
zijn voorafgegaan aan een reductie van afmetingen. Seksuele di-
morfie wordt zodoende een geavanceerd (in de betekenis van afge-
leid) kenmerk.

Deze laatste stelling, dat er bij het wijfje frontaal &&n of
andere waarncembare verandering moet plaatsvinden synchroon met

het bereid worden tot copulatie v68r een reductie van afmetingen
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van mannetjes kan gaan optreden, behoeft enige aanvulling omdat
: ze in haar algemeenheid waarschijnlijk niet juist is: immers, er
zijn ook andere wegen te bewandelen om tot hetzelfde doel te ge-
raken. Wat dit laatste punt betreft liijken de Chalcidoidea on-
uitputteliik; er valt veel te zeggen voor de bewering dat, wat
er cok te bedenken valt, bij de Chalcidoidea altijd wel een groep
te vinden is waar zo'n denkbeeld gerealiseerd blijkt! Een voor de
hand liggende mogelijkheid voor kleine mannetjes om frontaal te
kunnen baltsen zonder dat er sprake behoeft te zijn van een be-
reidheidssignaal door het wijfje, is die balts op te splitsen in
zeer kortdurende fragmenten, en steeds, direct na het beéindigen
van zo'n onderdeel, achterwzarts te snellen en een copulatie-
poging te ondernemen. Als het wijfje ondertussen paringsbereid
blijkt te zijn geworden, kan met succes worden gecopuleerd; is
zij npg niet zover, damv keert het mannetje naar frontaal terug
en herhaalt &&n en andér zo vaak als nodig. Dit is precies de
gang van zaken die bij Pteromalus puparum {L.}, een parasiet wvan
f vlinderpoppen, is te vinden. Het nadeel van zo'n systeem is dat
i‘ een balts dan veel langer gaat duren {(door het steeds heen en
weer lopen op het wijfje gaat tijd verloren) als het geval zou
zijn wanneer de balts als &&n sequentie zou worden afgewerkt, en
worden gewacht met achterwaarts gaan tot het wijfje paringsbe-
reidheid vertoonde.

Het wijfije P., puparum maakt bij het bereid worden tot copu-
latie een antenncbeweging die er precies zo uitziet als die van
alle andere waargenomen soorten Pteromalinae; of de beweging
bij deze scort een signaalfunctie dient is niet bekend. 1In ieder
geval lijkt een signaal door het wijfje bij deze soort volmaakt
overbodig. Het is verleidelijk om in deze gang van zaken een
corspronkelijke toestand te zien, van waaruit, bijvoorbeeld, de
Nasonia-situatie (wachten op signaal v&6r het mannetje achter-
waasrts gaat) afgeleid kan worden. Toch is dat waarschijnlijk
niet juist, onder andere omdat de naaste verwanten van P. pupa-
rum die waargenomen zijn, onder andere P. venustus (Walker) en
Habrocytus bedeguaris (Thoms.), wel wachten op een antennesig-
naal. Bovendien is het tamelljk moeilijk om de balts van P. pupa-

rum op grond van andere criteria weinig geavanceerd te noemean.

Het lijkt daarcm aannemelijker de ontwikkeling bij P. puparum
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secundair te noemen, geinduceerd door excessieve concurrentie,
en uit dien hoofde bijzonder functicneel; hieronder komt dit
laatste punt nog nader ter sprake.

Bij de Chalcidoidea baltst een mannetje als regel ergens op
het wijfje, maar bij tenminste 2&n groep van Encyrtidae (moge-
1lijk ock bij andere groepen en families) staat het mannetje op
het substraat, naast of vdOr het wijfje. Ook bij deze groep is er
gsprake van een verschuiving naar frontaal. In alle gevallen
gaat het om zeer stereotype baltsposities, die in combinatie met
de overige karakteristieken van het baltsgedrag uitstekende ken-
merken voor taxonomisch werk opleveren.

Dat een reductie van afmetingen van het mannetje mogelijk is,
ook al baltst hij nlet in een frontale positie, blijkt uit de
opstelling bij een encyrtide waarvan de soort onbekend is geble-
ven; deze mannetjes maken gebruik van een soort 'g}raffe—prin—
cipe', zeer lange antennen die zo ver naar voren reiken dat er
met enig recht van een frontale communicatie kan worden gespro-
ken, zonder dat de caudale (parings)positie tijdens de balts

wordt prijsgegeven {(fig. 31).
AFWEGING EN CONCLUSIE

Zowel de verplaatsing wvan de baltspositie naar voren als de re-
ductie van lichaamsafmetingen van het mannetje roepen tegen- -

krachten cp (tabel 8). Het verlaten van de plaats waar binnen

Tabel 8. Voor- en nadelen van verschillende factoren in de balts van parasi-
taire wespen.

1 Verlaten van paringsplaats om elders te baltsen |
Effici&ntere signaaluitwisseling Kwetshaarder wvoor concurrentie i

|

|

2 Reductie van lichaamsgrootte

Snellere ontwikkeling Kortere levensduur
Meer voedsel voor zusters Toename ontsnappingstijd |
Geen verlies baltsefficiéntie Beperktere inseminatiepotentie ‘

¥wetsbaarder bij intraspecifieke agressie?

Grens aan reductile door: grootte {tot-stand-brengen genitaal contact)
ontsnappingseisen
aantal waarschijnlijk uit te voeren inseminaties
intraspecifieke agressie
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korte tijd moet worden geccpuleerd, betekent het nemen van een
risico: omdat het veor een mannetje niet noodzakelijk is eerst
te baltsen voor hij kan paren, ligt in deze gang van zaken ge-
vaar voor concurrentie. De concurrent slaat inderdaad zijn slag
als hij de gelegenheid krijgt. Een mannetje dat frontaal baltst
en het wijfje daarbilj paringsbereid maakt, kan, bij aankomst

in de copulatiepositie, ervaren dat een ander hem juist v86r is
geweest: een concurrent, die op het geéigende moment langs kwam,
heeft reeds genitaal contact gemaakt. Bij Nasonia vitripennis
werden een aantal van zulke gevallen waargencmen. Weliswaar =zal
vrijwel altijd het eerste mannetje nog copuleren nadat de con-
current zijn paring heeft be@indigd, maar tot een inseminatie
kan het slechts komen als die concurrent een mannetje was dat
ziin spermavcoorraad reeds geheel of tendele had uitgeput:; in
alle andere gevallen (ep dat zijn zeer waarschijnlijk de meest
talrijke) leidt het tot niets.

Hierboven is de goort Pteromalus puparum ter sprake gebracht.
Ben geparasiteerde gastheer {een vlinderpop; poppen van kooclwit-
jes zijn veel bezochle gastheren) kan vele tientallen, soms hon-
derden parasieten opleveren. Onder zulke omstandigheden is de
concurrentie tussen mannetijes om wijfjes waarschiinlijk zeer in-
- tens. De mannetjes van deze soort voeren steeds slechts &én
;i baltsbeweging uit en gaan dan zo snel mogelijk achterwaarts om
'& een copulatiepoging te ondernemen. Een antennesignaal van het

wijfje wordt niet afgewacht, misschien niet omdat dit een, zij

het zeer geringe, vertrébing zou betekenen die, omdat er altijd

concurrenten in'de buurt zijn, een mannetje fataal zou kunnen
i worden. De coplossing bij deze soort ligt in het steeds proberen
e of het wijfje al receptief is geworden. De antennebeweging door
het wijfje gemaakt bij het receptief worden, lijkt onder deze
' omstandigheden haar betekenis als signaal te hebben verloren.

Wat de reductie van de afmetingen van een mannetje betreft,
natuurlijk is daar een ondergrens voor aan te geven; een 'man-
netje-als-zodanig® bhestaat niet. Hierboven werd al aangegeven
hoe de afmetingen van het vrouwtje in zekere zin bepalend zijn
voor een minimale mannetjesmaat: een paring moet mogeliik blij-
ven. Andere factoren die tegen een te sterke reductie inwerken,

zijn de noodzakelijkheid om te blijven keschikken over stevige
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monddelaen {vooral van bkelang bij solitaire parasieten) en het
zich actief teweer kunnen stellen tegen andere mannelijke soort-
genoten. Stevige kaken blijken in veel gevallen een verelste om
zich uit een gastheer, of gastheerbehuizing, een weg naar buiten
te kunnen knagen. In het geval van Lariophagus, bhijvoorbeeld,
moet een mannetje ontsnappen uit de tarwekorrel waarbinnen hij
is opgegroeid. Zeer kleine mannetijes hebben daar meer tijd voor
nodig dan de wat grotere; te klein zou kunnen betekenen dat ont-
snappen niet meer mogelijk is, of, in een wat minder ernstig ge-
val, het niet tijdig aanwezig zijn bij het tevoorschijn komen
van wijfjes.

Kaken, maar evenzeer andere onderdelen, spelen een rol bij
intraspecifieke agressie. Bij een aantal gregaire scorten (Naso-
nia vitripennis is een goed voorbeeld) verdedigen de mannetjes
een soort (zeer tijdelijk) territorium op gastheerpuparia waar-
binnen nog wijfjes aanwezig zijn. Paring treedt niét binnen het
gastheerpuparium op maar er buiten. Het ligt voor de hand dat
een mannetje in een gunstige opstelling, en dat is er een naast
een knaaggaatje in de pupariumwand waaruit wijfijes tevoorschiin
zullen komen, meer kans maakt op een paring dan mannetjes el-
ders; het verjagen van concurrenten van zo'n gunstige plaats
lijkt daarom een zeer functionele bezigheid. Het kan zijn {(maar
duidelijke gegevens cp dit punt ontbreken nog) dat kleine manne-
tjes in zulke confrontaties ten opzichte van grotere seksege-
noten een zeker nadeel ondervinden. Ook deze factor zou dan tegen
een (te sterke) reductie van afmetingen van mannetjes inwerken.

In dit hoofdstuk zijn een aantal aspecten van de betrekkingen
tussen sluipwespen en hun gastheren aan de orde gesteld, in het
bijzonder die welke verband houden met voortplantingsgedrag. Als
slotconclusie mag gelden dat aan die betrekkingen zeer vele fa-
cetten vallen te onderscheiden, waarbij steeds weer de subtiele
wijze opvalt waarop de componenten over en weer in elkaar grij-
pen: een kleine verandering bij de een kan grote veranderingen
bij de ander teweeg brengen, Generaliserende conclusies zijn
moeilijk te trekken door de schier cnoverzienbare veelheid van
vormen en processen. Z20'n constatering maant tot grote voorzich-
tigheid. Aan de enorme complexiteit van parasiet-gastheer-
relaties valt niet te ontkomen, maar vaak zal! het nodig zijn,
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terwille van de uitvoerbaarheid van een onderzoek of het maken
van berekeningen en bouwen van modellen, die werkelijkheid te
vereenvoudigen. Hoever mag men hierbij gaan? Uiteraard laat zich
niet ecen algemeen geldend voorschrift formutleren. De praktijk
leert echter dat men soms zeer ver gaat; in de literatuur zijn
voorbeelden aan te wijzen van onderzoekers die niet schroomden
een bijna totale reductie aan te brengen.

Een voorbeeld: bij enkele insekten kunnen cyc¢lische schomme-
lingen in aantallen in de loop der jaren worden waargenomen,
Vele onderzoekers hebben zich ingespannen deze aantalsschomme-
lingen te beschrijven en te verklaren. Tegenwocordig maakt men
hierbij gebruik van simulatietechnieken met behulp van een com-
puter, Een goede verklaring is er een met behulp waarvan men
toetsbare voorspellingen kan doen die blijken te kloppen met
volgende waarnemingernpy. Om de gang van zaken binnen een samen-—
hangend complex van &astheer en parasieten overzichtelijk (en
simuleerbaar) te houden, dient echter het aantal variabelen niet
al te groot te werden. Als gevolg van het streven naar overzicht
nieeft men parasietencomplexen van tientallen verschillende soor-
ten soms tot &8n enkele standaardparasiet teruggebracht. Bij
zo'n procedure rijst direct de vraag op grend van welke overwe-
gingen welke eigenschappen aan die bedachte totaalparasiet moe-
ten worden toegekend. Reguleert zo'n constructie wel of niet de
sekse van haa£~nakomelinqschap? Het berekenen van gemiddelden
heeft geen =zin, omdat.die resultaten zullen leiden tot niet re-
ele (dat wil zeggen, niet stabiele) geslachtsverhocudingen. Het
gevolg daarvan zal weer kunnen zijn dat verdere berekeningen tot
niet erg zinvolle uitkomsten leiden. De realiteit zal door het
gebruik van kunstgrepen mogelijk niet slechts worden gereduceerd,
maar ook snel kunnen verkeren in haar tegendeel. De grote moei-
lijkheid is dat het aanbrengen van vereenvoudigingen in veel
gevallen noodzakelijk is wil men onderzoek kunnen bedrijven,
maar het moeten vereenvoudigingen blijven die de wezenlijke ken-
merken van de te bestuderen parasiet-gastheer-relaties cnverlet
laten. Helaas staat nooit bij voorbaat wvast wat in dit verband

wezenlijk is, en wat niet.
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4 Oe hemogene afweerreactie van de dennespanner

INLEIDING

In hoofdstuk 1 is ter sprake gekomen dat de gastheer zich de
parasitering niet altijd laat welgevallen, maar zich verweren
kan. Ook als het eserste deel van de parasitering, de infectie,
gelukt is, beschikt de waard nog over afweermechanismen. Het
zijn deze laatste die in dit hoofdstuk worden besproken, eerst
in het algemeen, later meer toegespitst op het geval van de den-
nespanner, Bupalus piniarjus L., en een parasitaire Ichneumoni-

de, Poecilostictus cothurnatus (Grav.).
AFWEERREACTIES VAN DE GASTHEER

Niet elke infectie leidt tot een volwassen vrijlevende parasiet,
doordat de waard cover afweermechanismen beschikt. De meest alge-
mene afweerreactie is de hemogene inkapseling, die hieronder
uitvoerig besprcken wordt. Kortgeleden is een ander type afweer-
mechanisme ontdekt, de cuticulaire cystevorming, dat vanwege
zijn unieke karakter eerst kort heschreven zal worden.

Door Arthur & BEwen (1975) werd waargenomen dat de rups van
rrichopiusia ni (HGbner), behorende tot de uilenfamilie onder
de vlinders, over een bijzondere afweer beschikt tegen de larve
van Banchus flavescens Cresson. Deze wesp legt een ei in de
lichaamsholte (hemocoel) van de rups. Tijdens de embrycnale ont-

wikkeling vormt zich aan de dorsale zijde van het voorlaatste

segment van de rups een verdikking (in een latere ontwikkelings- _

fagse als cyste aangeduid} als gevolg van de ophoping van een
vlceigtcf tussen het epidermale epitheel, dat de vloelstof af-
scheidt, en de cuticula (fig. 32). Kort na het uitkcmen wvan het
ei begeelt de larve van de parasiet zich naar het voorlaatste
segment en doorboort het epitheel dat de cyste aan de ventrale
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Fig. 32. Cuticulaire cystevorming bij de rups van Trichopliusia ni tegen de
larve van de sluipwesp Banchus flavescens. (A) De rups met het ei van de
wesp Iin de lichaamsholte en de eerste aanduiding van het ontstaan van de
cyste op het voorlaatste segment. (B) De cyste op docrsnede kort voor het
binnendringen van de larve van de parasiet. (C) De cyste na het binnendrin-
gen van de larve en kort voor het afwerpen van de cude cuticula; de nieuwe
cuticula is reeds gevormd., (Naar Arthur & Ewen (1975), met toestemming van

de auteurs en van de Entotmolegical Society of ABmerica.)
¢

zijde bekleedt. In de cyste sterft de larve binnen enkele dagen.
Bij de eerstvolgende vervellingscyclus vormt het epitheel een
nieuwe cuticula en wordt de oude met de inhoud van de cyste ver-—
wijderd.

In het veld is B. flavescens de normale Jaarlijks veorkcmende
parasiet van een andere uil, Mamestra configurata Walker, waar-
in hij zich oqgestoord kan ontwikkelen. In het laboratorium in-
fecteert hij ook T. nj, maar steeds met de boven beschreven
nocdlottige aflcoop. Het is bekend dat 7. ni andere parasieten
heeft waartegen het afweermechanisme niet effectief is.

Het proces van de hemogene inkapseling van eieren of larven
van sluipwespen en sluipvliegen (fam. Tachinidae, Diptera) is
reeds lang bekend en vele malen beschreven (Pantel, 1910; Salt,
1970; Gotz, 1973; Nappl, 1975). Het bestaat uit een aggregatie
en adhesie van bloedcellen aan het coppervlak van het object. De
bloedcellen platten zich hierbi] af en de celwanden van de bin-
nenste laag van cellen verdwijnen, terwijl gelijktijdig pigment
(melanine) wordt gevormd dat tegen het obkject wordt afgezet.

Dit proces voltrekt zich als regel binnen twee dagen na het
binnendringen van het ei of de larve in de lichaamsholte en re-

sulteert in de decod van het ingekapselde organisme, waarschijn-
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lijk decor zuurstofgebfek.

Nadat het ei of de parasietlarve is gedood, laten de nog ron-
de cellen in de buitenste lagen van het kapsel geleidelijk los,
zodat tenslectte een donkerbruin veorwerp resteert dat gedurende
de rest van het leven van de gastheer in de lichaamsholte ach-
terblijft. Zo kunnen, bijvoorbeeld, in het abdomen van een vlin-
der de kapsels worden aangetroffen van de parasieten die tijdens
het larvale leven werden gedood.

De aldus beschreven verschijnselen hebben betrekking op de re-
latief gemakkelijk te bestuderen aspecten van het afweerproces.
Een aantal fundamentele problemen zijn evenwel nog niet opgelost.
Zo is het niet bekend hoe de blcoedcellen worden geactiveerd en
waardoor de cellen die direct tegen het ei of de larve worden
afgezet desintegreren. Ock i1s niet bekend waardoor de afzetting
van cellen voortgaat, wanneer het gehele oppervlak wvan het ei
of de larve met bloedcellen is bedekt, noch waardoor de afzet-
ting stopt wanneer het kapsel een bepaalde dikte heeft bereikt.
Wel zijn hierover enkele hypothesen geformuleerd, maar deze zijn
nog onvoldoende getoetst en de resultaten van de onderzoekingen
gpreken elkaar soms tegen. Deze aspecten, die een sterk celbio-
logisch en biochemisch karakter dragen, worden in dit boek niet
besproken. Hier staat het effect van het afweermechanisme op de

levenskansen van de gastheer en de parasiet centraal.
WEERSTAND VAN DE PARASIET

Ondanks het bestaan van afweerrecacties komen bkij elke gastheer
een of meer parasieten voor waar tegen het afweermechanisme als
regel niet werkzaam is (Salt, 1968)., Zo blijkt dat bij scmmige
soorten de eileren in het ovariocl of in het oviduct van de wesp
worden bekleed met een klierprodukt dat in het bleoed wvan de
gastheer de celreactie onderdrukt. Cok zijn er waarnemingen die
suggereren dat het ei of de larve zelf een stof producesert die
de immuniteitsreactie van de gastheer tegenwerkt. Weer andere
soorten zetten hun eieren af in speciale organen van de gast-
heer, die ontoegankelijk zijn vecor bloedecellen, of de larven
dringen binnen in dergelijke organen na het verlaten van de ei-

schaal (chorion). 2o iz gebleken dat parasieten van de denne-
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spanner, Bupalus pinierius L., die in grote delen van het ver-
spreidingsgebied regelmatig op deze gastheer worden aangetrof-—
fen, het darmepitheel wvan de rups gebruiken als barriére tegen
de inkapselende bloedcellen (Klomp & Teerink, 1978). Van deze
parasieten behandelen we nu twee vliegen en een sluipwesp. De
eerste vlieg, Eucarcelia rutilias (Vill.), legt haar eieren so-
litair op de huid van de voorste segmenten van de gastheer
(fig. 33}. Deze komen na enkele uren uit, waarna de made zich
direct docor de huid van de gastheer naar binnen boort. Zijn ver-
blijf in de lichaamsholte is als regel van korte duur, omdat
hij zich vestigt achter het epitheel van de voordarm. Dit deel -
van de darm is van ectcdermale corsprong en, evenals de huid,
met een cuticula bekleed. De laatste blijft bij het binnendrin-
gen van de made intact en bovendien heelt de wonde in het epi-
theel snel, zodat de mdde in een gesloten ruimte verblijft.
Hier maakt ze een rusfberiode door, waarbilj geen voedsel wordt
cpgenomen en de zuurstofbehoefte laag is.

De tweede vlieq, Blondelia piniariae Htg., legt haar eieren
splitair in de lichaamsholte van de gastheer, waarbij met een
sikkelvormig snijapparaat een snede in de huid woxrdt aangebracht
(fig. 33). De eieren keomen onmiddelliik na de afzetting uit en
de jonge made begeeft zich na enkele minuten naar de middenarm,
waarin met de mondhaak een snede wordt gemaakt. Door deze snede
treedt de made ge darm binnen en hecht zich vast aan de binnen-
zijde van het darmepithgel. De wonde in de darmwand heelt snel.
Het corale einde van de made ligt vrij in het darmlumen, tussen
de peritrofe membraan en het epitheel. Het caudale einde is doox

VOORDARM MIDDENDARM EINDDARM

Fig. 33. Het darmkanaal wvan een dennespanner die geparasiteerd is door 1:
Eucarcelia rutilla, 2: Blondelia piniariae en 3: FPoecilostictus cothurna-
tus; a: litteken van de steekwond, b: het ei, c: de made. De zwarte be—
kleding van de voor- en einddarm stelt de cuticulaire intima voor.
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middel van dorens vastgehecht aan het epitheel, waarbij de cau-
dale stigmata via een kleine opening in het epitheel contact
maken met een trachee op de darmwand van de gastheer. De made
neemt kleine hoeveelheden voedsel op en vertoont een trage groei.
In verband hiermese is zifjn zuurstofbehoefte blijkbaar groter dan
bij de eerste socort die niet groeit en geen contact heeft met
het tracheesysteem van de waard.

De derde parasiet igs een sluipwesp uit de familie Ichneumoni-
dae, Poecilostictus cothurnatus {(Grav.). Deze wesp legt haar
eieren solitair tussen het epitheel en de culticulaire bekleding
(intima) van de einddarm (fig. 33), waarbij de huid en het darm-
epitheel ongeveer mediodorsaal door het leggende wijfje worden
geperforeerd door middel van een lange dunne legbuis. Het chori-
on van het ei wordt zowel aan het epitheel als aan de intima
vastgeplakt door middel van cen dcor de wesp ingespoten kleef-
stof. Na de afzetting komt in het ei de embryonale ontwikkeling
op gang. Microscopisch bezien leidt deze na enkele dagen tot een
volledig gedifferentieerd embryo, maar de jonge larve verlaat
het chorion pas als de rups volgroeid is en zich gaat verpoppen,
zoals hierna zal blijken.

De opvatting dat het darmepitheel als harrié&re tegen de he-
mogene afweer van de gastheer functioneert, wordt gesteund dcor
twee Ffactoren. In de eerste plaats is nooit waargenomen dat eie-
ren of larven van parasieten achter het epitheel werden ingekap-
seld. In de tweede plaats treedt bij alle drie de soocrten wel
inkapseling op wanneer de infectie niet volgens het beschreven
patroon verloopt en de larve langer dan gewoonlijk in de lichaams-
holte verblijft. Bij de sluipvlieg E. rutilla komt het bij uit-
zondering voor dat de vlieg een el afzet op een van de laatste
segmenten van de rups. De binnengedrongen made moet dan een lan-
ge weg afleggen door de hemocoel van de gastheer om de voordarm
te bereiken. Herrebout (1969) heeft aangetcond dat een aanzien-
lijk deel van de maden uit zulke eieren in het bloed wordt inge-
kapseld.

Ock de maden van de vlieg B. piniariae worden onder bepaalde
cmstandigheden geélimineerd. Dit kan gebeuren wanneer een rups
na de eerste infectie nog eens door een viieg wordt aangestoken.

De made uit het tweede ei is in een aantal gevallen niet in staat
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om de middendarm, waarin zich de made van de eerste infectie be-
vindt, binnen te dringen en wordt dan enkele dagen later ingekap-
seld in de hemocoel aangetroffen.

De larve van de sluipwesp wordt niet ingekapseld wanneer deze
het chorion en de darmwand verlaat tijdens de verpopping van de
gastheer. Weliswaar verblijft de larve daarna in de lichaamsholte
van de pop, maar het bloed van dit stadium heeft het vermogen om
larven van de wesp uit te schakelen kennelijk verloren., Er kunnen
zich echter omstandigheden voordcen (die hierna uitvoerig worden
beschreven) waarbij de larve de dammwand voor de verpopping ver-
laat en in het bloed van de rups wordt ingekapseld. ‘

Uit het voorgaande zou de conclusie getrokken kunnen worden
dat de gastheren over een afweermechanisme beschikken, maar dit
slechts bij uitzondering gebruiken tegen de voor elke soort ka-
rakteristieke, regelmafﬁg voorkomende parasieten. Alleen wanneer
afwijkingen van het normale gedragspatroon optreden heeft inkap-
seling van de paraslet plaats. De vraag rijst hoe frequent zulke
afwijkingen onder veldomstandigheden optreden en wat de ocorzaak
ervan is. Dit zal nu in een populatie van de dennespanner, voor-
komend in een dennenbos op de Veluwe, worden nagegaan. Daartoe
bestuderen we eerst de fenologie van de betrckken soorten.

FENOLOGIE VAN DE DENNESPANNER EN ZI1JN SLUIPWESP
.

De vlinders van de dennaspanner leggen hun eieren op dennebomen
in hoofdzaak in juni. De larven verlaten de eieren in juni-juli,
eten van de dennenaalden en hebben een trage groei. Zij doorlo-
pen onder veldomstandigheden 5 of 6 stadia en verpoppen in ok-
tober of november in de grond (zie fig. 35). De pop overwintert
in diapauze. De ontpopping vindt in mel en juni plaats (behalve
natuurlijk indien de pop geinfecteerd is door een sluipwesp).

De'sluipwespen verlaten de poppen van hun gastheer in juni
en juli, maar infecteren de rupsen niet eerder dan eind augus-
tus. Zoals reeds eerder werd beschreven komen hun eieren pas
uit bij de verpopping van de gastheer, waarna de wespelarve in
het eerste stadium tussen de lobben van het vetlichaam in de
lichaamsholte van de pop overwintert. In het voorjaar wordt de

wespelarve actief, doorloopt nog vier volgende stadia, doodt de
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gastheer in april of mei en verpcopt vervolgens binnen de harde,
chitineuze pophuid van de gastheer. Enkele weken later verschij-
nen de eerste wespen boven de grond.

Bij wvergelijking van de levenscyclus van gastheer en sluip~
wesp valt op dat de laatste wacht met parasiteren van rupsen
totdat deze de oudere stadia hebben bereikt. De oorzaak hiervan
zOu eeh zeer lange preovipositie-pericde kunnen zijn, waarin de
eirijping van de wespen plaatsvindt. Een andere mogelijkheid is
dat de parasieten een voorkeur voor grote rupsen hebben en met
hun eiafzetting wachten tot grote rupsen aanwezig zijn. Beide
mogelijkheden lijken evenwel onwaarschijnliijk, omdat deoor de
lange wachtperiode de kans om te sterven vocrdat de eieren zijn
afgezet aammerkelijk zou toenemen.

Dit verschijnsel werd bestudeerd in een proef, waarin denne-
spanners van verschillende leeftijden aan een aantal wespen wer-—
den aangeboden en hun reacties werden vastgelegd. Bij de aanbie-
ding werd een rups, gezeten op een dennctwilijg, gedurende 5 minu-
ten op cngeveer 1 cm afstand voor de antennen van de wesp gehou-
den. Hierbij was het gewenst dat alle stadia van de gastheer
door elkaar konden worden gebruikt. Daartce werd een deel van de
eleren en jonge larven van de dennespanner bij de buiten heersen-
de temperatuur en daglengte gekweekt, terwijl een ander deel bij
verhoogde temperatuur (overdag 26°C, 's nachts 16°C) en korte
dag (8 uren) werd gehouden. Dit had tot resultaat dat in Jjuli
rupsen van het tweede tot en met het vijfde stadium aanwezig
waren. De vrouwtjes van de wesp kregen nu volgens een bepazld
schema larven van verschillende grootte aangeboden, waarbij werd
vastgesteld welk deel van de dieren de aangebcden gastheer met
de ovipositor aanstak en welk deel van de steken tot eiafzetting
leidde. De resultaten zijn samengevat in tabel 9.

Deze proeven tonen aan dat de wespen in juli tot ovipositie
in staat zijn. Daarmee vervalt de mogelijkheid van de lange pre-
ovipositieperiode, waarvan hierboven sprake was. Verder blijkt
dat de wespen een duideliijke voorkeur hebben om hun eieren in
grote dennespanners af te zetten. Onder veldomstandigheden zijn
deze in juli niet beschikbaar.

De waarneming dat de wespen in juli over rijpe eieren beschik-
ken, deed vermoeden dat zij in de periode tot eind augustus een
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Tabel 9, Resultaten van de aanbieding van larven van de dennespanner Iin
verschillende stadia (in aselecte volgorde) aan vrouwtjes van de wesp

P, cothurnatus. De wespen ult de proef met stadium 2 wexden ook gebruikt in de
proeven met stadivm 3 en 4. (Samenvatting van gegevens van drs. J.C. van Veen,
Vakgroep dierkunde, Landbouwhogeschool Wageningen, en de auteur.)

Stadium van Lengte van de Aantal $ van Percentage o9 Percentage
de gastheer gastheer {(mm} de parasiet dat de steken met
gastheer steekt ovipositie

2 9 10 8] -
3 14-16 31 10 33
4 15-20 13 69 78
4-5 18-22 73 85 97

Tahel 10. Verwerping (na contact met de antennen) en acceptatie als gastheer
door de wesp P. cothurnatus van rupsen voorkomend op verschillende voedsel-
planten [(Gegevens van drs. J.C. van Veen, Vakgroep dierkunde, Landbouwhoge-

school Wageningen.)
p)

voedselplant ’ Aantal socorten
Verworpen geaccepteerd voor ovipositie
Den 7 0
Lariks 2 0
Beuk 1 0
Berk 10 2
Heide 5 0

of meer andere gastheersoorten aansteken. Daarbij werd in de eer-
ste plaats gedacht aan woorten die in de zomer op dennebomen voor=
komen. Het onderzoek dat J.C. van Veen (vakgroep Dierkunde, Land-
bouwhogeschool, Wageningen) hiernaar instelde toonde aan dat geen
van de zeven daarvoor in aanmerking komende rupsescorten voor de
parasiet acceptabel is. Voorts bleek dat cok bij aanbod van rupsen
voorkomend op andere in de streek groeiende planten de uitslag
negatief was. Hierop waren echter twee uitzonderingen (tabel 10).
Deze betroffen spanners, namelijk Aethalura punctulata {(D. & §.)
en Cleora cinctaria (D. & S.), beide levend van berkeblad. Niet
alleen werden deze rupsen in het laboratorium gretig voor ovi-
positie geaccepteerd, maar ook werden wespen van de SCOrt Poeci-
lostictus cothurnratas gekweekt uit rupsen die in juli en augus-
tus in het veld waren verzameld. Daarbij was interessant dat

deze wespen in scptember uitkwamen en al na enkele dagen de dan
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aanwezige grote dennespanners accepteerden voor ovipositie, De
sluipwesp heeft dus waarschijnliik twee generaties per jaar die
alternerend denne; en berkespanners als gastheer gebruiken. Het
voorkomen van nog andere alternatieve gastheren is niet uitge-

sloten.
VOORKEUR VAN DE WESP VOOR GROTE RUPSEN

In de voorgaande paragraaf is gebleken dat de wespen van de

scort P, cothurnatus onder veldomstandigheden de rupsen van de

dennespanner aansteken, wanneer deze dehebben be-
relitr Hierhid aansluitend werd gevonden dat de parvasieten een4\9mégh
duidelijke voorkeur hebben voor de latere stadia om hun eieren

af te zetten. De vraaqg rijst nu wat de biologische betekenis is

van deze voorkeur. ,

Om deze vraag te beantwoorden werd een proef opgezet waarin
rupsen in het derde, vierde en vijfde stadium voor parasitering
aan verschillende vrouwtjes van de wesp werden aangeboeden (p. 103},
wedercm door elkaar in dezelfde tijd van het jaar (juli-augustus).
Vervolgens werd op een aantal tijdstippen in de ontwikkeling wvan
de rupsen en poppen sectie uitgevoerd om het lot van de parasiet
te kunnen vaststellen. Deze tijdstippen werden in relatie tot de
vervellingen van de rupsen bepaald en lagen &&n tot drie dagen
voor of na een vervelling. Zo werd telkens een deel van de gast-
heren, die in het derde larvale stadium waren geinfecteerd ter
controle geopend vcor en na de vervelling van stadium 3 naar 4,
voor en na de vervelling van stadium 4 naar 5 en voor en na de
vervelling van stadium 5 naar pcop. Bij parasitering van het vier-
de en vijfde stadium nam het aantal controles overeenkomstig af.

De resultaten van deze proef zijn schematisch weergegeven in
fig. 34. Kort samengevat luiden zij als volgt. Bij parasitering
van een gastheer in het vijfde larvale stadium blijft het ei in-
tact tot aan de vervelling naar het popstadium. Tijdens deze ver-
velling maakt de jonge larve met de sikkelvormige kaken (mandibu-
lae) een gat in het choricn en in het darmepitheel en begeeft
zich naar de lichaamsholte. In de pop verblijft hij tussen de
lobben van het vetlichaam en eet daarvan aanvankelijk geringe

hoeveelheden.
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Fig. 34. Schematische weergave van de resultaten van een in de tekst be-
L schreven proef, De lijnen hebben betrekking op dennespannerlarven die in
verschillende stadia geparasiteerd zijn en die ten dele een verschillend
aantal gtadia in hun ontwikkeling doormaken. {1) Paragitering in het vijf-
de stadium en verpopping aan het eind van het vijfde stadium. (2) Parasi-
tering in het vierde en verpopping aan het eind wvan het vijfde stadium.
(3) Als 2, maar verpopping aan het eind van het zesde stadium. (4) Para-
sitering in het derde en verpopping aan het s=ind van het vijfde stadium.
De figuurtjes a-e geven de toestand van de parasiet weer. a en b: el in
darmwand tussen spitheel en intima, o: larve vrij in lichasmsholte wvan de
pop, d: larve ingekapseld in de lichaamsholte, e: resten van het kapsel
in de lichaamshclte van de pop.

Bij parasitering in het vierde larvale stadium gebeurt in de
regel hetzelfde. In ongeveer 20% van de gevallen verlaat de Jjon-
ge larve het chorion en de darmwand bij de vervelling naar het
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' vijfde stadium en begeeft zich naar de lichaamsholte van de rups,
waar hij wordt ingekapseld tengevolge van de hemogene afweerreac-
tie van de waard. In de pop ligt het donkerbruine restant van dit
kapsel tussen de vetlcbben {cf. p. 99). Zoals reeds eerder werd
opgemerkt heeft een deel van de dennespanners zes larvale stadia.
Wanneer zulke rupsen in het vierde stadium worden gelnfecteerd,
verlaten de jonge larven de darmwand bij de vervelling naar het
zagde stadium en ondergaan hetzelfde lot als in het voorgaande
geval.

Wanneer de rupsen in het derde stadium worden geparasiteerd
(dit is, zoals boven werd uiteengezet, moeilijk voor de wesp,
zodat relatief weinig gevallen voorhanden zijn), verlaat een
groot deel van de jonge larven de darmwand bij de vervelling
naar het vijfde stadium en deze worden eveneens in de lichaams-
holte van de gastheer ingekapseld (fig. 34). d

Uit deze proef blijkt dat de Jjonge larven op stereotiepe wij-—
ze reageren op de vervelling naar het popstadium: in alle geval-
len verlaten ze de darmwand. Verder bliijkt dat ze in de meeste
gevallen onderscheid kunnen maken tussen een vervelling wvan het
ene naar het volgende larvale stadium en een vervelling naar het
popstadium. Treden echter tijdens het larvale leven van de gast-
heer twee vervellingen op nadat de infectie heeft plaatsgevonden,
dan verlaten de parasieten in de regel de darmwand en worden ze
door de gastheer gedood. Dit laatste gebeurt regelmatig bij in-
fectie van het derde stadium. De bioclogische betekeﬁis van de
voorkeur voor de latere gastheerstadia is dus duidelijk: deze

verhoogt de levenskansen van de parasiet aanmerkelijk.
INKAPSELTING VAN DE PARASIET IN EEN VELDPOPULATIE

Uit het voorgaande is gebleken dat de wespen van de soort P. co-
thurnatus op de Veluwe een zomergeneratie hebben op berkespan-—
ners (en mogelijk op nog andere tot nu toe onbekende gastheren)
en dat zij pas in augustus-september terugkeren naar de denne-
spanner. Verxder is duideliijk geworden dat de wespen bij voorkeur
eieren leggen in rupsen van het laatste stadium, maar dat ook
het voorlaatste stadium acceptabel is (tabel 9). Tenslotte is

gebleken dat bij parasitering van het laatste larvale stadium
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geen sterfie door inkapseling optreedt, dat bii infectie van

het vierde stadium de sterfte door hemogene afweer laag is, ten-
zij een aanzienlijk deel van de spanners zes ontwlkkelingsstadia
heeft, en dat de sterfte zeer hoog is bij parasitering van het
derde stadium van de rups (fig. 34).

Hoe is nu de situatie met betrekking tot deze aspecten in de
veldpopulatie op de Veluwe? Om dit na te gaan werd gedurende en-
kele nazomers het optreden van de vervellingen bij de rupsen
vastgesteld en werd tevens de toename van het aantal geparasi-
teerde rupsen bepaald door middel van herhaalde bemonstering van
de rupspopulatie op de bomen. (De eieren zijn blj sectie van de
rups gemakkelijk te vinden). De resultaten hiervan zijn afgebeeld
in fig. 35. Hieruit blijkt dat een aanzienlijk deel van de infec-
tieperiode samenvalt me} de aanwezigheid van spanners in het vier-

de stadium, niet alleeM wanneer deze vijf stadia doormaken, maar
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Fig. 35. Globale wecrgave van de overgang van de opeenvolgende, larvale
gstadia van de dennespanner voor (A} rupsen met vijf en (B) rupsen met
zags stadia en (C) de toename van de fractie rupsen geparasiteerd door
F. cothurnatus vastgesteld in de populatie op de Veluwe.
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ock, 2ij het minder, wanneer er zeg larvale stadia ziijn. Het is
dus te verwachten dat een noemenswaard deel van de larven van de
parasiet door de hemocgene afweerreactie van de gastheer geé€limi-
neerd wordt, vooral in Jaren waarin een groot deel van de rupsen
zes stadia heeft. Dit laatste wordt ten dele bepaald door de lar-
vale dichtheid (Klomp, 1966; Gruys, 12%70). Bij dichtheden wvan 10
en meer rupsen per m?2 bosoppervlak heeft 0-10% van de larven zes
stadia, maar bilj lagere dichtheden kan deze fractie toenemen tot
meer dan 60%.

In 1963, 1964 en 1965 werden in het dennenbos op de Veluwe
enkele gegevens verzameld met betrekking tot dit aspect van de
parasitering (tabel 11). Jaarlijks werd een deel van de volgroei-
de larven, die van de bomen vallen om in de grond te gaan verpop-
pen {p. 102}, in trechters opgevangen. Bij deze dieren werd door
sectie het aantal sanwezige eieren van de parasiet vastgesteld.
Cok werd nagegaan welk deel van de larven van de wesp het chorion
voortijdig had verlaten en in de lichaamshclte was ingekapseld
(kolom 3). Uit tabel 11 blijkt dat het percentage rupsen met ac-
tieve afweer van jaar tot jaar sterk varieert en soms, zoals in
1965, hoge waarden kan bereiken. In 1964 en 1965 is dit percen-
tage (kolom 4) aanzienlijk hoger dan het percentage eieren van
P. cothornatus dat het chorion voortijdig verlaat (kolom 3).

Dit wordt vercorzaakt door de stijging van het superparasitisme,
die in tabel 11 wordt weergegeven door de toename van het ge-
middelde aantal eieren van de parasiet dat per geparasiteerde

Takbel 11. Overzicht van het optreden wvan de hemogene afweerrcactie bij de
dennespanner tegen de wesp P, cothurnatus in het dennenbos op de Veluwe
tijdens drie opeenvolgende jaren. Kolom 1 geeft het aantal larven van de
spanner per vierkante meter bosoppervlak in september,

Larvale Percentage Percentage Percentage Gamiddeld
dichtheid gastheerlarven larven van geparasi- aantal
gastheer met & stadia parasiet tecrde eieren per
dat choricn rupsen dat geparasiteerde
voortijdig inkapselt gastheer
verlaat
Kolom 1 2 3 4 5
1963 16 0-10 o] 0 1,09
1964 4 40-60 16-19 33 1,44
1965 2,2 onbekend 23-29 &7 2,11
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gastheer aanwezlig was (kolom 5). Parallel aan een stijging van
het percentage larven met zes stadia in de populatie van de
gspanner van 1963 tot 1964 (voor de schatting hiervan, zie Klomp,
1966) treedt een aammerkelijke verhoging op van het percentage
parasietlarven dat het chorion voortijdig verlaat. Dit is in
overeenstemming met de resultaten van de proef beschreven op

p. 105. Helaas is het percentage gastheerlarven met zes stadia
in 1965 onbhekend.

CONCLUSTE

De dennespanner beschikt over een hemogeen afweermechanisme te-
gen de sluipwesp P. cothurnatus. Dat deze wesp tech als karak-
teristieke parasiet van de spanner voorkomt, wordt mogelijk ge-—
maékt doordat de wesp haar eieren afzet achter het darmepitheel
dat als een barridre tégen de bloedcellen van de gastheer fun-
geert. Deze aanpassing is vocral effectief wanneer de gastheer-
rupsen tijdens de latere stadia worden aangestoken, omdat de eie-
ren dan bij de vérvelling naar het popstadium uitkcmen en de pop
het vermogen tot inkapseling van deze parasiet mist. De synchro-
nisatie wvan het veoorkomen van deze rupsstadia met de eileggende
wespen wordt gerealiseerd door alternerende parasitering van
gastheren op de berk, waarop de parasiet een tweede generatie
produceert die Q}tkomt wanneer de dennespanners het vereiste
groeistadium hebben bergikt.

Afwijkingen van dit patroon treden cp wanneer de Jjonge larve
van de parasiet zijn 'schuilplaats' in de darmwand van de gast—
heer, in plaats van bij de pupale vervelling, reeds verlaat bij
een larvale vervelling: hij wordt dan in het bloed ingekapseld
en gedood. De kans op een onjuliste reactie op een vervelling
wordt groter met de toename van het aantal larvale vervellingen
dat na de parasitering optreedt. Dit leidt ertoe dat in sommige
jaren, wvooral die waarin een groot deel van de rupsen zes stadia
doormaakt, bij meer dan de helft van de geparasiteerde spanners
het afweermechanisme tegen deze, voor de gastheer karakteristieke

parasiet werkzaam is.
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N
o Hoe zoeken en beoordelen parasieten
hun gastheren?

INLEIDING

In hoofdstuk 1 is al gewezen op de ingewikkelde serie keuzen

die een sluipwesp mcet maken voordat zij overgaat tot het be-
leggen van de gastheer. Een gedegen kennis van dit hele proces
wordt verkregen door autecclogisch onderzoek. Men bestudeert
hierbij de invloed van milieufactoren op de levenscyclus van

een organisme en de aanpassingen van dit organisme aan het milieu.
Deze relatie staat echter niet op zichzelf, maar vormt de basis
voor werk op het gebied van de peopulatiedynamica en de bioleogi-
sche bestrijding van schadelijke insekten.

Bij de bkiolcogische bestrijding tracht men docr het introduce-
ren van parasieten, predatoren of ziekten de populatieaantallen
van een schadelijk crganisme op een acceptabel laag niveau te
brengen en grote aantalsvariaties van de plaagscort te vermijden.
In de populatie-oecologie analyseert men de processen die de aan-

tallern en de verspreiding van corganismen bepalen.
‘ ZOEKEN EN BECORDELEN: EEN OVERZICHT

De parasiet die op een bepaald moment uit de pop kruipt bevindt
zich meestal niet temidden van gastheren die in het juiste sta-
dium verkeren om geparasiteerd te worden. Zi} moet dus op zoek
gaan naar geschikte gastheren om eieren af te kunnen zetten en
eventueel om zich te kunnen voeden. Deze zoekfase tot en met de
uiteindelijke parasitering wordt in een drietal stappen onder-
verdeeld (Doutt, 1964; Salt, 1935), te weten (fig. 36):
- het lokaliseren van het gastheermilieu,
- het vinden van de gastheren in dit milieu,
~ het heoordelen van de geschiktheid van de gastheer.

Bij het parasiet-gastheeronderzoek wordt hier dan vaak nog
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zoeken
gastheermilieu

beacrdelen
gastheer

Fig. 36. Verschillende stappen bij het zoceken en beoordelen van gastheren.

een aspect aan toegevoegd: is de door de parasiet gekozen gast-
heer ook werkelijk geschikt? We kunnen door bestudering van dit
aspect komen tot een uitspraak over de biclogische betekenis
van de gastheerselectie.

De gencemde drie stappen bepalen het gastheerspectrum van de
parasiet: de gagﬁhéersoorten die in het gekozen milieu vcorko-
men en voor eileg geaccgpteerd worden. Vooral de keuze van het
gastheermilieu bepaalt het aantal gastheerscorten dat ulteinde-
lijk geparasiteerd wordt. Vaak is het z¢ dat een bepaalde para-
siet in het laboratorium veel meer gastheersoorten succesvol
parasiteert dan in het veléd,” als men de gastheren maar in het ge-
schikte milieu aanbiedt. Ook kunnen individuen van een soort die
over het algemeen goed geaccepteerd wordt aan parasitering ont-
snapﬁen wanneer ze niet in het geprefereerde gastheermilieu voor
komen. %o parasiteert de wesp aphidius smithi (Rags en Sharma)
haar gastheren {(bladluizen) wel als ze op boneplanten worden ge-
kweekt en niet als de gastheer op tabaksplanten zit, doordat de
parasiet zich bij het zoeken van het gastheermilieu alleen op
het eerste gewas richt.

Hoewel hierna enkele algemeenheden volgen over het zoeken en
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Tabel 12. Rol van de zintuigen bij het zoeken en becordelen van gastheren.

Zoeken gastheermilieu Zoeken gastheexr Becordelen gastheer
algemeen zeldzaam algemeen zeldzaam algemeen zeldzaam
Reuk b4 - X - - x
Smaalk - - X - -
Gezicht - X - X - X
Gevoel - - - X % -
Gehcor - - - X - X
Combinatie - - X - b4 -

beoordelen van gastheren, moet duidelijk gesteld worden dat er
eigenlijk maar bitter weinig over dit onderwerp bekend is. Hoe-
wal er op dit moment zo'n 100,000 parasietscorten zijn beschre-
ven is maar van 200-300 sluipwespsoorten grofweg bekend hoe ze
hun gastheren vinden en becordelen. Slechts van éﬁkele soorten
(30-40) weet men welke factoren uit het milieu de parasiet naarx
zijn gastheren leiden en met behulp van welke zintuigen de in-

formatie docr de parasiet wordt verwerkt. De huidige beperkte

kennis is samengevat in tabel 12.
Zoeken van het gastheermilieu

Bij de lange-afstandsori&ntatie kunnen vele factoren een rol
speleﬁ, zoals: luchtvochtigheid, temperatuunr, geur, kleur en
vorm van onderdelen van het milieu. De meest algemene factor
lijkt de geur van het gastheermilieu te ziijn (bijvoorbeeld de
geur van de plant waarop een bladluis leeft of de geur van het
rottend vlees waarin de made vocrkomt). Ook de geur van de gast-
heer of de geur van een gastheerprodukt wordt vaak gencemd als
factor die lange-afstandsoriéntatie mogelijk maakt. Zo kunnen
lokstoffen, die bij de communicatie tussen gastheerseksen een
rol spelen, de parasiet naar de gastheer leiden. Het wespije Aphy-
tis melinus gaat af op de geur van de stof die haar gastheer
(Zonidiella aurantii, een schildluis} produceert om manneties te
lokken (Sternlicht, 1973).

De rol van geurstoffen kan vaak op eenvoudige wijze in 'geur-

meters' (clfactometers) worden aangetoond (fig. 37). In een der-

113



geurstof
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Fig. 37. Enkele olfactometers waarin de aantrekkende of afstotende werking
van geurstoffen bepaald kan worden.

gelijk apparaat worden §iverse geurstoffen tegelijkertijd aange-
boden. De parasiet kan“de desbetreffende aangeboden materialen
niet zien. Men bkepaalt de vocrkeur van de parasiet op grond van
het aantal keren dat het dier naar een bepazald geurgebied toe
gaat of op grond van de tijd dat het in de verschillende geurge-
bieden blijft.

Voor parasieten die eleren leggen in gastheren die slechts op
&&n plantescort voorkomen (monofage gastheren) 1lijkt het zoeken
van de waardplant als ecerste schakel effectief. Twee voorbeelden:
de bladluisparasiet biaeretiella rapae (M'Int.) vindt het gast-
heermilieu op gr%nd van geurstoffen die door de waardplant wor-
den geproduceerd (Read ét al., 1970); Nasonia vitripennis, para-—
siet van vliegepoppen, gaat af op de geur van rottend vlees waar-
in de poppen kuhnen vocrkomen (Laing, 1237).

Parasieten van polyfage gastheren oriénteren zich vrijwel
nooit op de waardplanten waarop de gastheer voorkomt, maar op
factoren die samengaan met het voorkomen van de gastheer. Witte
vlieqg: (Trialeurcdes vaporaricorum (Westw.), een zgn. motluis, geen
echte vlieg) kan op veel verschillende planten voorkomen. Encar-
sia formosa Gahan, een parasiet die eieren legt in larven van de
witte vlieg, gaat af op de geur van witte vlieg of op de geur
van honingdauw die door de witte vlieg wordt gevormd. Bncarsia
reageert niet op de geur van de waardplant (Van Lenteren et al.,
1977).

In een aantal gevallen is het zo dat een combinatie van fac-
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Fig. 3B. Rasterelektronemmicroscoop-opnamen van smaak- en reukzintuigen
{de 'haarties') die op [A) de antennen en (B) legboren van wespen voor—
komen.

toren (bijvoorbeeld de waardplantgeur en de geur van de gastheer)
een sterkere respons van de parasiet oplevert dan wanneer slechts
&&n van beide vcoorkomt. Zo wordt de sluipwesp Nemeritis canescens
Grav. aangetrokken door de geur van het gastheermedium (havermeel),
maar als de gastheer, de meelmot Anagasta kuehniella (Zeller),

in het meel voorkomt, is de aantrekking veel sterker (Thorpe,
1939). De receptoren waarmee de geursignalen worden opgevangen
bevinden zich voornamelijk op de antennen van de sluipwesp (fig.
38). vVaak kan men aan de beweging en het richten van de anten-

nen zien dat de wesp .op een bepaalde geur reageert.

Zoeken van de gastheer
Als de parasiet het gastheermilieu heeft gevonden verandert het
zoekgedrag sterk. De eerste fase — het zoeken op lange afstand -

bestaat vaak uit vliegen en lopen. Gedurende de orié&ntatie op
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korte afstand lopen de wespen of staan zij stil. Sommige para-
sieten kunnen al vliegend een waardplant afzoeken naar gastheren.
Zodra ze een plaats vinden waar het blad is beschadigd door het
vreten van de gastheren cf waar gastheren of gastheerprodukten
aanwezlg zijn, landt de wesp en dan vindt het typische gastheer-
zoeken plaats: het blad of de stengel wordt met de antennen be-
trommeld totdat de wesp op een gastheer stuit (Van Lenteren et
al., 1976a). De leidende factoren bij het zoeken naar de gast-
heer bestaan uit smaak- of geurstoffen die van de gastheer of
van gastheexrprodukten afkomstig zijn. De geursgtoffen zijn minder
vluchtig, of mceten in een hogere concentratie aanwezig zijn, .
dan de geurstoffen die de lange-afstandsoriéntatie bépalen: ze
werken pas op een afstand van zo'n 10 cm. Het uiteindelijke vin-
den van. de gastheer wordt in het algemeen bepaald door smaak-
stoffen. Van sommige van deze stoffen is de structuur bekend.

Ze komen voor op de huld van de gastheer.

Er zijn parasieten waarbij geur en smaak een minder belang-
rijke rol spelen. aphidius matricariae Haliday, een parasiet
van de bladluis Myzus persicae {Sulzer), vindt als ze sermaal
op de waardplant is de gastheren met behulp van het gezichts-
vermcgen. Asobara tabida Nees, een parasiet van Drosophiia-
larven, lokaliseert haar gastheren via trillingen in het gast-
heermedium,

Bij het onder%oek naar de rol van allerlei factoren die het
vinden vaﬂ de gastheren bepalen, is het moeilijk de invloed van
de smaakstoffen te scheiden van die van textuur, vorm en kleur
van de gastheer en van diens beweging. Door ingenieuze proeven
is men soms in staat om de deelinvlceden van allerlei factoren
te bepalen., Uit &&n van die onderzoekingen bleek dat bepaalde
geur- en smaakstoffen de wesp aanzetten tot het uitbrengen van
en steken met de legboor. Vorm, textuur en beweging van de gast-
heer spelen pas later, bij de uiteindelijke beocrdeling, een be-
langrijke rol. Biedt men de juiste geur- of smaakstof aan zonder
dat de gastheer aanwezig is, dan gaat de wesp de plaats waar de
stof zich bevindt betasten en zij prikt met de legkoor. Als de
geur— of smaakstoffen van een gastheer worden verwijderd door
hem te wassen, is exr totaal geen reactie van de sluipwesp.

Veel onderzoekers gaan er van uit dat een wesp die zich in



het gastheermilieu bevindt lukraak rondlocpt en gastheren toe-
vallig ontmoet. Vooral de bouwers van mathematigsche modellen
verwerken deze aanname. Er zijn echter parasieten die niet luk-
raak zoeken; ze merken het gebied dat ze al bezocht hebben met
een geur— of smaakstof en mijden dit later., Dit hesft een meer
efficiénte parasitering tot gevolg dan op grond van lukraak zoe-—
ken verwacht wordt. In hoofdstuk 6 wordt vermeld dat. de sluip-

wesp Pseudeuccoila bochei Weld een dergelijke merking vertcont.
Beoordelen van de gastheer

De periode tussen het vinden wvan de gastheer en de eigenlijke ei-
leg 1s meestal erg kort. Het is daarom moeilijk na te gaan wat
de parasiet precies doet., Soms neemt het vinden, becordelen en
de eileg minder dan &&n seconde in beslag en is onderzoek vrij—
wel onmogelijk. Gelukkiqg =zijn er parasieten die hun gastheren
voordat eileg plaatgsvindt eerst uitgebreid onderzoeken.

Vooral tijdens de becordeel-fase is de aanwezigheid van een
combinatie van factocran van belang wil acceptatie van de gast-
heer plaatsvinden. Kennélijk is de hele beoordeling een keten-
proces waarbij een aantal gastheerkenmerken aan bepaalde voor-
waarden meet voldoen. Alleen als bepaalde geur- en smaakstoffen
aanwezlg zijn wordt de gastheer aan verder onderzoek onderwor-
pen. Soms wordt de gastheer dan met de antennen betrommeld en
ziet men de parasiet een bepaalde 'dans' op de gastheer uitvoe-
ren., Gedurende die dans worden de vorm, de afmeting en de tex-
tuur van de gastheexr bepaald. Voldeoet een gastheer aan de Jjuis-
te voorwaarden, dan vindt bij een ectoparasiet hierna meestal
eileq plaats. Bij] endoparasieten en sommige ectoparasieten volgt
nog een fase van conderzoek: de legboor wordt in de gastheer ge-
stcken en de samenstelling van de gastheerhemclymfe bepaalt of
een el wordt afgezet of niet.

Het becordelen van de gastheer kan worden verdeeld in twee
aspecten:

- gastheerselectie in enge zin: het selecteren van bepaalde
gastheerstadia en gastheersoorten voor parasitering,
- gastheerdiscriminatie: het selecteren tussen cngeparasiteerde

en reeds geparasiteerde gastheren, waarblj alleen de congepara-
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siteerde gastheren voor het afzetten van eieren worden gebruikt
{Van Lenteren et al., 1978)}.

Het selectie~ en discriminatiegedrag kunnen sterk verschillen.
Tijdens de gastheerselectie zien we het al eerder beschreven
ketenproces optreden. Als enkele factoren niet aan bepaalde voor-
waarden voldoen (de gastheervorm is niet in orde, de smaak 1is
niet juist, enz.) volgt er geen eileg. Op alie momenten in het
ketenproces kan de wesp ophouden met de beocrdeling. Parasieten
vertonen dus vaak een echt selectiegedrag (Nell et al., 1976).
Toch is er niet altijd sprake van selectie en kan ook op een an—
dere manier bepaald worden welke gastheren ten prooi vallen aan
de parasiet. De volgende voorbeelden tonen dat aan. Gastheren
kunnen in bepaalde stadia aan parasitering ontkomen doocrdat hun
cuticula te dik is om doorbocrd te worden, of omdat de activi-
teit van de gastheer tf groot is en de parasiet geen gelegenheid
krijgt om een ei te leggen. In publikaties wordt in zulke geval-
len ncgal eens over gastheerselectie gesproken terwiil van echte
selectie geen sprake is. Immers, de wesp selecteert niet wat ze
wil hebben, maar wordt in deze gevallen verhinderd een ei te
leggen.

Bij gastheerdiscriminatie ziet men dat de normale beocordelings-
keten op een voorspelbaar moment wordt afgebroken. Sommige para-
sieten merken het gebied waar (bijna) alle gastheren zijn gepara-
siteerd of het gebied wat doorzocht is met een bepaalde geur- of
gmaakstof en mijden ditegebied daazrna. Z2ij komen dan niet meer
in contact met de geparasiteerde gastheren zelf. Als het gast-
heergebied niet wordt gemerkt treden regelmatig contacten op met
reeds geparasifeerde gastheren. Bij de groep ectoparasieten
neemt de wesp meestal alleeﬁ‘op grond van een ultwendig smaak-
merk waar of een gastheer al is geparasiteerd. Dit gebeurt vrij
snel‘na het eerste contact van de antennen met de gastheer. De
endoparasieten merken hun gastheer uitwendig en/of inwendig (ta-
kel 13). Als de gastheren niet mobiel zijn (eieren, poppen, ses-
siele larvestadia) vindt uitwendige merking plaats terwijl meest-
al cok nog een inwendig merk wordt gegeven. Afwiizing van de{
gastheer treedt dan al bij het allereerste contact op, tijdens
het betrommelen. Mocht de parasiet de reeds geparasiteerde gast-

heer toch accepteren, dan zien we dat vlak na het aanboren van
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Tabel 13. Gastheerdiscriminatiepatronen van sluipwespen die stilliggende
gastheren of bewegende gastheren parasiteren.

STILLIGGENDE GASTHEREN

contact met gastheer {(meestal met antennen)
+
uitwendige becordeling met antennen + afkeur 1
4
voorlopige acceptatie
4
aanberen gastheer met leghkecox
4
inwendige beoordeling met legbhoor -+ afkeur 2

Soorten waarbij dit discriminatiepatroon optreedt:

gastheer: parasiet(en)
Trialeurcodes vaporariorum: Encarsia formosa
Drogsophila melancgaster: Pachycrepoideus vindemmiae
Aonidiella aurantii: Aphytis lingnanensis

A, melinus

A. coheni 4
Crioceris asparagis Tetrastichus asparagi

BEWEGENDE GASTHEREN

contact met gastheer (meestal direct met legboor)
¥

inbrengen legboor
k3

inwendige beocrdeling met legboor = afkeur 1

Soorten waarbij dit discriminatiepatroon optreedt:
gastheer: parasiet(en)

Drosophila melanogaster: Pseudeucoila bochei
P. mellipes
Cothonaspis spp.
Aschara tahida
Asohkara spp.
Aphaereta spp.

Liriomyza bryoniae: Opius pallipes

" de gastheer de wesp de legboor er weer uittrekt.

Encarsia formosa maakt gebruik wvan een uit- en inwendig merk.
Meestal ziet men dat de sluipwesp ha het eerste contact met de
reeds geparasiteerde gastheer, waarbij deze betrommeld wordt met
de antennen, vertrekt. Als ze echter doorgaat met het trommelen
en daarnha overgaat tot het aankoren van de witte-vlieglarve,
ziet men dat zodra de legboor in het gastheerlichaam terecht
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komt, de wesp alsnog vertrekt. Waarneming van het uitwendig merk
vindt plaats met receptoren op de antennen en misschien cok met
receptoren op de voetleedjes (Van Lenteren et al., 1976b).

Sterk bewegende gastheren (vliegelarven, vlinderrupsen) wor-
den door hun parasieten alleen inwendig gemerkt, en afkeuring
vindt hier pas plaats nadat de legboor isg ingebracht. Waarschiijn-
1ijk windt alleen inwendige merking plaats omdat een uitwendig
merk door de beweging van de gastheer op een andere, nog onge-
parasiteerde gastheer kan worden overgebracht. Waarneming van
het inwendige merk gebeurt d.m.v. de receptoren op de leghoor
{fig. 38}.

Bij het bespreken van deze drie punten leek het misschien zo te
zijn dat elke parasiet een bepaalde, gefixeerde 'streeplijst’
afwerkt voordat eileg plaatsvindt. Veel onderzoekers gaan er
inderdaad van uit dat ;en parasiet cen volledig gefixeerd ge-
dragspatrcon heeft. Uit hoofdstuk 3 wvan dit boek blijkt al dat
dit niet z¢ is, en sinds kort verzschiinen er allerlei publika-
ties waarin het leervermogen van sluipwespen wordt gencemd. De
sluipwesp asscocieert bijvocrbeeld een gpeciale kleur in de om-
geving met het aanwezig zijn van de gastheer en richt zich daar-
op bi} het zoeken van die gastheer. Zc ig men in staat paragie-
ten af te laten gaan op een bepaalde kleur nadat deze kleur is
aangeboden samep met de gastheer. Dit kan weer afgeleerd worden
door enige tijd gastheren zonder die kleur aan te bieden.

Ook is gevonden, dat bij het afzetten van eieren soms een
leerperiode nodig is wvoordat het succesvol verloopt. De eerste
pogingen tot eileg mislukken docrdat de wesp haar legboor nog
niet op het juiste moment en cp de juiste plaats in de gastheer
kan brengen, waardoor de gastheer cntsnapt. Het komt ook voor
dat de wesp te veel verdovingsstof in de gastheer spuit waardoor
deze sterft. Na enige mislukkingen ziet men dat het hele para-
siteringsproces beter verlcopt (Samgon-Boshuizen et al., 1974).
Er zijn sluipwespen die pas onderscheid tussen geparasitcerde
en ongeparasiteerde gastheren kunnen maken nadat ze ongeparasi-
teerde gastheren hebben ontmcet. Er is na dat contact een vril-
wel volledige verwerping van geparasiteerde gastheren, terwijl
ze v60r het contact bijna alle geparasiteerde gastheren voor
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eileg accepteren. Leren kan bij sluipwespen dus een belangrijke

rol gpelen.
Geschiktheid van de gastheer

Als eiafzetting heeft plaatsgevonden is het niet vanzelfsprekend
dat zich in de gastheer een nieuwe parasiet zal ontwikkelen. Tal
van invloeden kunnen de dood van de zich ontwikkelende parasiet
tot gevelg hebben. E&n van de meest belangrijke is wel het ver-—
mogen van de gastheer om parasieteieren of -larven in te kapse-
len; zie woor een voorbeeld hoofdstuk 4.

Decor de manier van zoeken van het gastheermilisu en de gast-
heer vindt eileg toch vaak plaats in de voor die parasiet ge-
schikte gastheer en dit is het gevclg van de relatie die zich
tussen die twee organismen heeft ontwikkeld. Sluipwespvrouwtjes
die 'per ongeluk' een gastheer van een Ongeschikté soort of leef-
tijd parasiteren leveren geen of weinig nieuwe sluipwespen op.
Door natuurlijke selectie, waarbij de 'vergissers' direct ge-
straft worden, zal de bestaande relatie gehandhaafd worden.
Maakt een parasiet een vergissing die niet fataal is (door een
'vreemd’ gastheermilieu te kiezen en daar een gastheer van een
'vreemde’ soort te parasiteren die wel geoede nakomelingen op-
levert), dan kan het gastheerspectrum uitgebreid worden als die
nakomelingen ook 'vreemd gaan'. Succesvolle parasitering in een
voor de sluipwesp 'vreemd gebied' kan leiden tot blijven zoeken
in dat gebied: alweer een voorbeeld van leren bij sluipwespen.
Veel verschillende sluipwespsgoorten werden in dit hoofdstuk ge-
bruikt om allerlei onderdelen van het gedrag te illustreren.

In tabel 14 is het zoek- en beocordeelpatroon van twee sluipwes-
pen zo velledig mogelijk weergegeven. Voor meer gegevens over
wat in dit hoofdstuk wordt besproken, wordt verwezen naar Doutt
(1959) en Vinson (1975, 1976).

PSEUDEUCOILA BOCHEI, EEN PARASIET VAN DROSOPHILA-SOORTEN: EEN
VOORBEELD

In deze paragraaf zal azan de hand van het overzicht een bijzonder

geval worden behandeld. Larven van Drosephila-soorten (o.a. het
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Tabel 14 @

n beoordelingsgedrag van twee slulpwespen.

A, ENCARSIA FORMOSA, parasiet van witte viieg-larven (onderzoek Nell}.

Zoeken vliegen -
gastheermilieu ¥
gastheermilieu gevenden; ori&n-
tatie op lange afstand op
grond van geur van gastheer of
geur gastheerprodukten m.b.v.
receptoren op de antennen
+
Zoeken lopen; het gastheermilien stopt zoeken; hinder
gastheer wordt met de antennen van andere parasicten »—
betrommeld
b
gastheer gevonden; oriéntatie gastheer niet gewvonden;
op korte afstand op grond wvan geen of te weinig
reuk, smaak of gevoel m.bh.v. gastheren aanwezig >
receptoren op de antennen
+
Becordeling betrommelen’gastheer; uitwen- gastheer niet geaccep-
gastheer dige conditie wordt getest teerd; verkeerde soort
m.b.v. receptoren op de verkeerd stadium of
antennen reeds geparasiteerd —
e
voorlopige acceptatie; gast-
heerhuid wordt doorboord met
leghoor
+
legboor inbrengen; inwendige gastheer niet geaccep-
conditie van de gastheer teerd; verkeerd stadium
wordt getest m.b.v, recepto— of reeds geparasiteerd =
ren op de legboor
+
gadtheer geaccepteerd
+ L
eil?g
+
Geschiktheid gastheer geschikt gastheer niet geschikt
gastheer ) {zie fig. 50}

}

nieuwe parasiet

¥
parasietei, parasiet-
larve of parasietpop
sterft

kananevliegje) leven in rottend fruit. De sluipwesp Pseudeucocila

bochei zoekt hierin door regelmatig met haar legboor in de rotte

laag te prikken. Vindt ze een gastheer, dan wordt de legboor in-

gebracht, de gastheer wordt gekeurd en er kan eileg volgen. Dit

neemt ongeveer 25 seconden in beslag. Het ei levert na verloop

van tijd een p

122

aragsietlarve

(fig. 3%), maar de gastheer ontwik-
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Tabel 14. Vervolg.

B. AS0BARA TAETIBA, parasiet van Drosophila-larven (onderzoek Van Alphen).

Zoeken vliegen <y
gastheer milieun ¥
gastheermilien gevonden; ori&n-
tatie op lange afstand op grond
van geur van gastheermilieu
m.b.v. receptoren op de antennen
13
Zoeken lopen en stilstaan > stopt zoeken; hinder van
gastheer l ’ andere parasieten >—
gastheer gevonden; oridntatie + gastheer niet gevonden;
op korte afstand op grond van geen, te weinig of
trillingen in het gastheermilieu onkereikbare gastheren >
¢
doorboring gastheerhuid met + gastheerhuid niet doorboord;
lLegboor huid e dik >—
¢
Beocrdeling inwendige conditie wordt -+ onderbrekifig testen:
gastheer gEEEEEAEELgg§ﬁ§:g§5_ggggk gastheer te actief —
m.b.v. receptoren op de
legboor =~ T
—
gastheer geaccepteerd ~ gastheer njiet geaccep-
+ teerd; verkeerde socort,
eileg verkeerd stadium of
| reeds geparasiteerd e
+
Geschiktheid gastheer geschikt + gastheer niet geschikt
gastheer + (zie fiqg. 50}
nieuwe parasiet ¥

parasietei, parasiet-
larve of parasietpop
sterft

kelt zich schijnbaar normaal verder. Zodra de gastheer verpopt
vreet de parasiet het gastheerweefsel aan en verpopt dan zelf
in de gastheerpop. Er kan maar &&n sluipwesp per g