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Abstract: Larval ecology of butterflies and burnets in Central Europe – 
from the beginnings until today.

This paper gives an overview of the research into larval ecology of butterflies and burnets
in Central Europe and shows the key factors acting in the larval habitat. In the conclusion
research deficits are stated and proposals for further investigations are suggested. The sig-
nificance of the larval ecology was emphasised as recently as the mid-1980s. Since the
mid-1990s there has been a significant increase of larval ecology publications. Neverthe-
less, only 61 (30%) of the published information for the 203 German species is relevant or
useful. The larval habitats of butterflies and burnets are generally very specific and as a
rule must have the following properties: an adequate microclimate, host plants in an appro-
priate phenological stage, a sufficient amount of food, a favourable quality of food, a suit-
able type of land use or disturbance, low competition, predation and parasitoid pressure
and for obligatory myrmecophilous species an adequate density of the specific host ant.
The spatial lay-out and the interrelated microclimate play an essential role in the selection
of an egg-laying site. Many Lepidoptera species reach their northern limit in Central
Europe and therefore use extraordinarily warm early successional stages for oviposition.
Due to the climate in different latitudes, larval habitats of butterflies and burnets differ
from year to year and from generation to generation. The impact of climate change on the
immature stages is not well known. The knowledge of host plant use is only occasionally
satisfactory. Many Lepidoptera species listed in the literature as oligophagous or
polyphagous show a preference for one or only a few host plant species at a regional scale
or seasonally. The accessibility and value of food plays a major role for many Lepidoptera
species. Species that feed on nutrient-rich parts of the plant have a faster larval develop-
ment and higher survival rates. For species that need host plants of a specific phenologi-
cal stage, a synchronisation between plant and butterfly phenology is crucial. The choice
of the egg-laying substratum is also important. At least two thirds of the German species
(134 species, 66%) lay their eggs on the host plant. Another 14 species (7%) use plants for
oviposition that are only occasionally host plants and 16 species (9%) use other materials.
For 39 species (19%, especially Satyrinae) no data is currently available. Knowledge of the
impact of predators, parasitoids and competition on the survival rates of immature stages
is scant. Mortality rates are highest for larvae, followed by pupae and eggs. Most German
butterfly species deposit individual eggs (142 species, 70%). A further 33 species (16%)
lay their eggs in large clusters. Ten species (5%) form small batches and for the remaining
18 species (9%) no clear classification was possible. Although, research in larval ecology
is experiencing a boom in Central Europe, a great need for research still exists in many
fields, such as the larval habitats of nearly all species. Particularly desirable are studies
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with higher sample sizes, preference analyses and experimental studies. Huge knowledge
gaps exist for the impact of parasitoids, global change, the use of eggs and larvae for mon-
itoring and the impact of land use on immature stages.

Zusammenfassung

Dieser Artikel gibt einen Überblick über die larvalökologische Forschung an Tagfaltern
und Widderchen in Mitteleuropa und zeigt die im Larvalhabitat wirkenden Schlüsselfak-
toren auf. Abschließend werden Defizite in der Forschung benannt und Anregungen für zu-
künftige Studien gegeben. Die Bedeutung der Larvalökologie wurde erst in den 1980er
Jahren stärker herausgestellt. Seit Mitte der 1990er Jahre hat die Zahl larvalökologischer
Publikationen deutlich zugenommen. Dennoch ist das publizierte Wissen nur bei 61
(30 %) der 203 Arten in Deutschland als mittel bis gut zu bewerten. Die Larvalhabitate von
Tagfaltern und Widderchen sind meist sehr spezifisch und müssen in aller Regel folgende
Eigenschaften aufweisen: ein geeignetes Mikroklima, Wirtspflanzen in einem phänolo-
gisch geeigneten Zustand, ein ausreichendes Angebot an Nahrung, eine günstige
Nahrungsqualität, eine angemessene Bewirtschaftung bzw. ein adäquates Störungsregime,
geringen Konkurrenz-, Prädations- bzw. Parasitoidendruck und bei obligat myrmekophilen
Arten eine ausreichende Dichte der spezifischen Wirtsameisen. Die Raumstruktur und
damit verknüpft das Mikroklima spielen eine herausragende Rolle für die Auswahl von
Eiablageplätzen. Viele Schmetterlingsarten erreichen in Mitteleuropa ihre nördliche Are-
algrenze und sind deshalb auf frühe Sukzessionsstadien und somit überdurchschnittlich
warme Mikrohabitate zur Eiablage angewiesen. Larvalhabitate von Tagfaltern und Wid-
derchen können aufgrund des Klimas, je nach geographischer Lage, von Jahr zu Jahr oder
von Generation zu Generation verlagert werden. Die Auswirkungen der schleichenden
Atlantisierung/Mediterranisierung des Klimas, auf die Larvalstadien sind nur in Ansätzen
bekannt. Zur Wirtspflanzenwahl liegen bisher nur teilweise befriedigende Ergebnisse vor.
Viele in der Literatur als oligo- oder polyphag beschriebene Falterarten weisen regional
oder zeitlich ausgeprägte Präferenzen für nur eine oder wenige Wirtspflanzenarten auf.
Die Verwertbarkeit der Nahrung spielt für viele Schmetterlingsarten eine entscheidende
Rolle. Falterarten, die sich von nährstoffreichen Pflanzenteilen ernähren, haben häufig
eine schnellere Larvalentwicklung und die Vitalität der Falter ist höher. Bei den Taxa, die
als Raupe auf eine Nahrung angewiesen sind, die nur einen begrenzten Zeitraum im Jahr
vorhanden ist (z.B. Blüten oder Früchte), ist eine weitgehende Synchronisationen zwis-
chen Pflanzen- und Falter-Phänologie sowie Eiablage wichtig. Der Wahl des Ablagesub-
strates kommt ebenfalls eine große Bedeutung zu. Mindestens zwei Drittel der in Deutsch-
land vorkommenden Arten (134 Arten bzw. 66 %) legen ihre Eier unmittelbar an die Wirt-
spflanze. Weitere 14 Arten (7 %) nutzen teilweise die Wirtspflanze zur Eiablage und 16
Arten (9 %) legen nicht an die spätere Nahrungsquelle der Raupen ab. Bei 39 Arten (19 %,
insbesondere Augenfalter) ist das Ablagesubstrat nicht eindeutig bekannt. Die Kenntnisse
zum Einfluss von Räubern, Parasitoiden oder aufgrund von Konkurrenz auf die
Überlebensraten von Präimaginalstadien sind gering. Die höchsten Mortalitätsraten
weisen in aller Regel die Raupen, gefolgt von Puppen und schließlich Eiern auf. Die über-
wiegende Zahl der deutschen Tagfalterarten legt die Eier einzeln ab (142 Arten bzw. 70 %).
Bei 33 Arten (16 %) erfolgt die Ablage in Gelegen, bei 10 Arten (5 %) in kleineren Grup-
pen und bei weiteren 18 Arten (9 %) ist keine eindeutige Zuordnung möglich. Obwohl die
larvalökologische Forschung in Mitteleuropa gerade einen Boom erlebt, besteht noch auf
vielen Gebieten hoher Forschungsbedarf. Dies betrifft bei nahezu allen Arten die Larval-
habitate. Wünschenswert sind Studien mit höheren Stichprobengrößen und Präferenz-
analyen sowie experimentelle Ansätze. Sehr große Defizite bestehen hinsichtlich des Ein-
flusses von Parasitoiden und der Klimaänderung. Forschungsbedarf gibt es auch hin-
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sichtlich des Einsatzes von Präimaginalstadien im Rahmen des Monitorings und zu
Auswirkungen verschiedener Landnutzungsformen auf Präimaginalstadien. 

1 Einleitung

Die Habitatqualität bestimmt, gemeinsam mit der Größe und Isolation potenziell besiedel-
barer Flächen, als dritter wichtiger Faktor das Vorkommen von Schmetterlingen in der Kul-
turlandschaft (DENNIS & EALES 1997, J. A. THOMAS et al. 2001, FLEISHMAN et al. 2002,
FRED & BROMMER 2003, ANTHES et al. 2003b, WALLISDEVRIES 2004). Eine klare Defini-
tion der »Habitatqualität« gibt es bislang allerdings nicht. Die Ermittlung der Habitatqual-
ität erfolgt in aller Regel anhand der Ansprüche der Präimaginalstadien, da diese deutlich
spezifischer sind als die der Imagines (J. A. THOMAS 1991, CLARKE et al. 1997, J. A.
THOMAS et al. 1998, 2001; BOURN & THOMAS 2002, FARTMANN 2004, GARCÍA-BARROS &
FARTMANN submitted). Hierfür gibt es vor allem zwei Gründe (FARTMANN 2004): 

• Erstens können Eier und Puppen keine und Raupen nur geringe aktive Ortsverän-
derungen durchführen. Die Präimaginalstadien sind im Gegensatz zu den Imagines
daher nicht oder kaum in der Lage, ungünstigen Witterungsbedingungen bzw. einem
schlechten Ressourcenangebot auszuweichen.

• Zweitens beträgt die Lebenserwartung der Imagines der meisten mitteleuropäischen
Schmetterlingsarten nur 12 bis 32 Tage. Die Entwicklungsdauer der Präimaginalstadien
liegt jedoch zwischen einem und mehr als acht Monaten. Der gesamte Entwick-
lungszyklus bis hin zum Falter dauert meistens mehr als vier Monate (BINK 1992). Die
Präimaginalstadien sind also über einen viel längeren Zeitraum dem Wirken der
Umweltfaktoren unterworfen als die Imagines.

Schmetterlinge sind neben den Vögeln die Tiergruppe, die in den zurückliegenden
Jahrzehnten und Jahrhunderten in Mitteleuropa die größte Aufmerksamkeit innerhalb fau-
nistisch-ökologischer Forschung fand. Dennoch ist die Larvalökologie1 von Tagfaltern und
Widderchen bis in die heutige Zeit stiefmütterlich behandelt worden. Die Kenntnisse zu
Larvalhabitaten und den dort wirksamen Schlüsselfaktoren für das Überleben der
Präimaginalstadien sind in Mitteleuropa häufig noch äußerst gering (Übersicht in FART-
MANN 2004). 

Aus Sicht des Naturschutzes kommt der Kenntnis der Larvalökologie nicht nur zur Be-
urteilung der Qualität von Lebensräumen und für Aussagen zum Management von Habi-
taten eine hohe Bedeutung zu, sondern bei rund einem Viertel der Arten lassen sich die
Präimaginalstadien auch besser nachweisen als die Imagines (HERMANN 1992, 1998,
1999a, b; 2006). Für insgesamt 60 % der in Deutschland außerhalb der Alpen heimischen
Arten stehen qualitative Nachweismethoden für Eier und/oder Raupen zur Verfügung
(HERMANN 2006). Dies ist zum einen darauf zurückzuführen, dass bei allen Arten deutlich
mehr Eier oder Raupen vorhanden sind als später Falter, zum anderen darauf, dass die
Nachweisbarkeit von Präimaginalstadien weniger witterungsabhängig ist. Somit steht –
neben der schon oben erwähnten meist längeren Präimaginalphase – generell ein viel län-
gerer Zeitraum zur Erfassung zur Verfügung als bei Imagines. Insbesondere bei Arten, die
in geringer Imaginaldichte auftreten (»low density species«) und/oder die als Falter die
Kronenregion von Bäumen und Sträuchern bevorzugen (z.B. Schillerfalter oder einige
Zipfelfalter) ist die Suche nach Larvalstadien oder Eiern häufig die einzige seriöse Nach-
weismethode. 
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Der vorliegende Artikel gibt zunächst einen Überblick über die bisherige larvalökolo-
gische Forschung in Mitteleuropa. In einem weiteren Schritt werden die im Larvalhabitat
wirkenden Schlüsselfaktoren aufgezeigt. Aufbauend auf einer Darstellung genereller
Phänomene, zumeist aus dem anglo-amerikanischen Raum, erfolgt eine nähere Er-
läuterung der Sachverhalte anhand von Beispielen aus Mitteleuropa. Zum Schluss werden
bestehende Defizite in der larvalökologischen Forschung benannt und Anregungen für
zukünftige Studien gegeben.

2 Historische Entwicklung

Lange Zeit waren larvalökologische Freiland-Untersuchungen wie die von MAGNUS (1950)
an Argynnis paphia, LEDERER (1960) an Limenitis camilla oder von MALICKY (1961) zu
Plebeius idas in Mitteleuropa eher die Ausnahme. Bei FRIEDRICH (1977: 88) finden sich
noch Angaben wie: »Schmetterlingseier systematisch zu suchen, lohnt sich bekanntlich in
den seltensten Fällen«. Diese Aussage spiegelt sicherlich die ablehnende Haltung
gegenüber der Beschäftigung mit Präimaginalstadien im Freiland in Lepidoterologen-
Kreisen zu dieser Zeit wider. 

Dementsprechend beklagt WEIDEMANN (1982a: 98) »die weitgehende Nichtbeachtung be-
ziehungsweise Vernachlässigung der Präimaginalstadien und ihrer (...) Lebensräume«.
WEIDEMANN (1982a, b; 1983, 1984, 1985a, b) war der Erste im deutschsprachigen Raum,
der auf diese Defizite hinwies. Seine Bemühungen zum Schutz von Schmetterlingen – auf-
bauend auf larvalökologischen Kenntnissen – mündeten zunächst in zwei Bänden über die
Lebensweise und Ökologie von Tagfaltern in Deutschland (außeralpine Arten) (WEIDE-
MANN 1986, 1988). Mitte der 1990er Jahre erschien eine zusammengefasste 2. Auflage
(WEIDEMANN 1995), auf die ein Band zu Nachtfaltern (unter Einschluss der Widderchen)
folgte (WEIDEMANN & KÖHLER 1996). Die Arbeiten Weidemanns’ bestechen durch sehr
gute Lebensraum-Beschreibungen (auch der Larvalhabitate). Leider ist bei vielen Angaben
nicht ersichtlich, welche Datengrundlage dem Autor vorlag. Viele der Angaben Weide-
manns konnten aber inzwischen im Freiland verifiziert werden. 

Etwa zur gleichen Zeit legte die Lepidopterologen-Arbeitsgruppe des Schweizerischen
Bundes für Naturschutz ein umfassendes Werk zur Ökologie und Habitatbindung der Tag-
falter der Schweiz vor (SBN 1987; inzwischen in der 3. Aufl. erhältlich). Ende der 1990er
Jahre folgte auch hier ein Nachtfalterband (SBN 1997), in dem die Dickkopffalter und
Widderchen mit abgehandelt wurden. Die Angaben zur Ökologie der Präimaginalstadien
und deren Lebensräumen sind meist kurz. Leider ist auch in den beiden Schweizer Werken
oft nicht nachvollziehbar, wie die Autoren zu ihren Angaben gekommen sind. Positiv zu
erwähnen ist insbesondere die Darstellung der Präimaginalstadien fast aller Arten in Form
von hervorragenden, auch zur Bestimmung geeigneten Farbfotos. 

Mit dem Grundlagenwerk »Die Schmetterlinge Baden-Württembergs« (EBERT & RENN-
WALD 1991a, b; EBERT & LUSSI 1994, HOFMANN 1994) begann ein neues Zeitalter in der
larvalökologischen Forschung bei Tagfaltern und Widderchen in Mitteleuropa. Wirts-
pflanzen-Angaben wurden nur übernommen, wenn sie als gesichert galten. Viele – oft
jahrzehntelang – in der Literatur »mitgeschleppte« Falschangaben wurden eliminiert.
EBERT & RENNWALD (1991a) beurteilten den Kenntnisstand zur Raupennahrung der Tag-
falter in Baden-Württemberg Anfang der 1990er Jahre nur in 43 % der Fälle –
entsprechend des Schulnotensystems – als »sehr gut« bzw. »gut«. Für 40 % der Arten
lagen zu diesem Zeitpunkt »mangelhafte« bis keine Informationen vor; noch geringer war
das Wissen über die Larvallebensräume. 
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Ebenfalls Anfang der 1990er Jahre erschien das Werk von BINK (1992) zur Ökologie und
Verbreitung der Tagfalter Nordwest-Europas. Das Buch beinhaltet eine Fülle von biologi-
schen Kenndaten (z.B. zur Eiproduktion oder Dauer einzelner Stadien) und gute Farbfotos
der Präimaginalstadien. Neben der Herkunft der Daten (wohl meist Zuchtbeobachtungen)
bleibt auch die zugrunde liegende Stichprobengröße und somit die Allgemeingültigkeit
unklar.

Die Bedeutung und Implementierung der Präimaginalstadien-Erfassung bei qualitativen
Untersuchungen von Schmetterlingen ist vor allem das Verdienst von HERMANN (1992,
1998, 1999a, 2006). Ab Mitte der 1990er Jahre nahm die Zahl larvalökologischer Publika-
tionen in Mitteleuropa sprunghaft zu. Erste Arbeiten setzten sich vor allem mit der Erfas-
sung von Larvalhabitaten und deren Bedeutung für den Schutz der jeweiligen Art
auseinander (z.B. KOCKELKE et al. 1994, GEYER & DOLEK 1995, 2000; PAULER et al. 1995,
VOGEL 1995, 1997; HERMANN & STEINER 1997, 1998, 2000; KONVICKA & KURAS 1999, R.
STEINER & HERMANN 1999, GROS & STÖHR 2000, MEYER & HOZAK 2000a, b; GROS 2002,
LORITZ & SETTELE 2002). Überlebensraten von Präimaginalstadien wurden in mehreren
Studien ermittelt (WEBB & PULLIN 1996, R. STEINER 1996, LEOPOLD 2001, ANTHES et al.
2003a, submitted; H. STEINER 2004, BRÄU et al. 2006). Metapopulations- und Larval-
ökologie sind in den Arbeiten von ANTHES et al. (2003a, b) und FARTMANN (2006a) vere-
int worden. Bei den Untersuchungen von HERMANN & STEINER (1997, 1998) und DOLEK

& GEYER (2001) spielte der Einfluss von Störungen auf Larvalhabitate eine große Rolle,
in der Studie von FARTMANN & MATTES (2003) bildeten Störungen als Schlüsselfaktor in
der Larvalökologie gar den Schwerpunkt. 

Die Bedeutung verschiedener Nutzungsvarianten für einzelne Schmetterlingsarten wurden
anhand von Präimaginalstadien durch BRÄU & NUNNER (2003) sowie HERMANN & ANTHES

(2003, 2004) untersucht. Ei- und Raupen-Erfassungen sind inzwischen fester Bestandteil
von Monitoring-Untersuchungen und Erfolgskontrollen (GEYER & DOLEK 2000, FART-
MANN 2001, HERMANN & GRÜNEBERG 2004, LEOPOLD & FARTMANN 2005). Den Larval-
habitaten von gehölzbewohnenden Zipfelfaltern widmete sich eine Reihe von Arbeiten
(HERMANN 1994b, 1996; HERMANN & STEINER 2000, DENNER 2004, KOSCHUH 2004,
KOSCHUH & SAVAS 2004, KOSCHUH et al. 2005, CASPARI 2006).

Regionale Übersichten des Wirtspflanzenspektrums liegen durch die Arbeiten von
SCHMITT (1999, 2000, 2001, 2003) für Rheinland-Pfalz und das Saarland, ULRICH (2000,
2004) für das Saarland und TREIBER (2003) für die Elsässer Harth vor. Eine Zusammen-
stellung bislang unbekannter Wirtspflanzen für Baden-Württemberg gibt HERMANN

(1999b). Die Larvalphänologie und -habitate der Zygaeninae der Schwäbischen Alb unter-
suchte WAGNER (2001, 2002b, 2003a, b; 2006a). Ausführlichere Darstellungen zu den
Wirtspflanzen und den Larvalhabitaten einer größeren Anzahl von Arten liegen für das
Unstruttal (LEOPOLD 2001) und das Diemeltal (FARTMANN 2004) vor.

Wie ist nun der gegenwärtige Kenntnisstand der Larvalökologie in Mitteleuropa zu
beurteilen? Bei der Hälfte der 203 Tagfalter- und Widderchenarten Deutschlands liegen
nur wenige publizierte Freilanddaten zur Larvalökologie vor (103 Arten bzw. 51 % der
Arten; Tab. 1). Für 40 Arten (20 %) gibt es gar keine Informationen in der Literatur! Bei
54 Arten (27 %) ist der veröffentlichte Kenntnisstand mittel und nur für 7 Taxa (4 %) –
Euphydryas aurinia, Hamearis lucina, Hesperia, comma, Iphiclides podalirius, Maculinea
alcon, M. rebeli und Parnassius apollo – ist er als gut zu bewerten. Generell sehr gering
ist das Wissen bei den rein alpin verbreiteten Arten. Für 23 (82 %) der insgesamt 28 Arten
gibt es gar keine publizierten Daten aus dem Freiland und bei den restlichen 3 nur sehr
wenige. Taxonomisch betrachtet liegen die wenigsten Angaben bei den Augenfaltern vor.
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Bei fast der Hälfte der Arten (48 %) gibt es gar keine und bei fast allen weiteren Arten
(43 %) nur wenig Literaturdaten. Weiterhin relativ gering sind die Kenntnisse bei den Perl-
mutterfaltern. Für 4 der 17 deutschen Arten (24 %) sind keine Informationen vorhanden
und für die übrigen 13 (77 %) ist der Kenntnisstand gering. Vergleichsweise gut sind dage-
gen unsere Kenntnisse bei der artenreichen Familie der Lycaenidae. Für fast die Hälfte (21
Arten bzw. 44 %) der 48 Arten ist die Datenlage als mittel zu beurteilen und bei drei weit-
eren Arten sind die Kenntnisse sehr gut (s.o.).

3 Larvalhabitat

Die Larvalhabitate von Tagfaltern und Widderchen sind meist sehr spezifisch und räum-
lich sowie strukturell gut abgrenzbar (J. A. THOMAS 1983a, HEATH et al. 1984, J. A.
THOMAS et al. 1986, EMMET & HEATH 1989). Ein Larvalhabitat beinhaltet in aller Regel
deutlich mehr als die bloße Präsenz der Wirtspflanze (WEIDEMANN 1982a, DENNIS 2004).
Um eine erfolgreiche Entwicklung vom Ei bis zum Falter zu gewährleisten, muss ein Lar-
valhabitat in aller Regel folgende Eigenschaften aufweisen:

• ein geeignetes Mikroklima;
• Wirtspflanzen in einem phänologisch geeigneten Zustand;
• ein ausreichendes Angebot an Nahrung;
• eine günstige Nahrungsqualität;
• die Erreich- und Auffindbarkeit durch (ein) begattete(s) Weibchen;
• eine angemessene Nutzung/Bewirtschaftung bzw. ein adäquates Störungsregime;
• geringen Konkurrenz-, Prädations- bzw. Parasitoidendruck und
• bei obligat myrmekophilen Arten eine ausreichende Dichte der spezifischen 

Wirtsameisen. 

Die durch die Weibchen für die Eiablage ausgewählten Orte sollten die größte Wahrschein-
lichkeit für eine erfolgreiche Entwicklung vom Ei bis zum Falter aufweisen (PORTER

1992). Aber wie findet ein Weibchen den richtigen Eiablageort? Bis zur Eiablage sind in
aller Regel Entscheidungen auf mehreren Skalenebenen vom Habitat über das Mikroha-
bitat, die Wirtspflanze bis hin zur Ablagestelle notwendig (DENNIS 1983a, JONES 1991,
SHREEVE 1992, JANZ 2002). Die erste Entscheidungsebene entfällt häufig, da die Weibchen
meist in einem für die spätere Eiablage geeigneten Habitat schlüpfen (PORTER 1992).
Extrembeispiele im Aufsuchen neuer Habitate für die Fortpflanzung sind Wanderfalter, die
sich optisch an Landmarken orientieren (RENWICK & CHEW 1994). Die Suche nach
geeigneten Habitaten und Mikrohabitaten wird zunächst meist visuell bestimmt (PORTER

1992).

Spätestens ab der Ebene des Mikrohabitates gewinnen neben optischen auch olfaktorische
Reize für die Weibchen eine größere Bedeutung. Die Erkennung der Wirtspflanzen kann
optisch und über den Geruch erfolgen. Schmetterlinge sind in der Lage, Blatt- und
Pflanzengröße sowie Farben visuell zu erkennen. Die Entscheidung über Ablehnung oder
Akzeptanz einer Wirtspflanze erfolgt in aller Regel erst nach einem mechanischen Kontakt
zwischen Falter und potenzieller Wirtspflanze. Die potenziellen Pflanzen werden hierbei
mittels Chemorezeptoren in den Antennen, dem Rüssel, dem Ovipositor oder den Tarsen
auf sekundäre Inhalts- und Abwehrstoffe überprüft (s. Übersicht in GARCÍA-BARROS &
FARTMANN submitted).
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Tab. 1: Freilanddaten zur Larvalökologie der Tagfalter- und Widderchenarten Deutschlands. Die ausgewertete Literatur umfasst
Mitteleuropa: Deutschland, Polen, Tschechien, die Slowakei, Österreich, die Schweiz, Lichtenstein, Luxemburg und den unmit-
telbar angrenzenden Raum. 
Artenauswahl: Berücksichtigt wurden alle Arten, die nach 1945 in Deutschland nachgewiesen wurden (ohne nur durch Einzel-
exemplare beobachtete Arten) (Quellen: Ebert & Lussi 1994, Hofmann 1994, Weidemann & Köhler 1996, Reinhardt & Settele
1999, Settele et al. 2005). Nomenklatur: Wissenschaftliche Namen nach Karsholt & Razowski (1996); Ochlodes sylvanus gemäß
ICZN (2000); Deutsche Namen nach Ebert & Rennwald (1991a), Ebert & Lussi (1994), Hofmann (1994); ergänzend SBN (1987,
1997) und Weidemann (1995). 
Kenntnisstand: –  = keine Daten vorhanden,  ? = gering,      = mittel (präzise Larvalhabitat-Analysen liegen aus mindestens
zwei Naturräumen bzw. Habitattypen vor), – = gut (für alle wichtigen Habitattypen und Naturräume liegen Larvalhabitat-Ana-
lysen vor). Ablageart: EH = »Eihefter«, ES = »Eistreuer«. Gelegetyp: E = einzeln, GR = in kleinen Gruppen (2–15 Eier), GE =
Gelege (> 15 Eier). Hauptablagesubstrat: A = Ast, AG = Astgabel, AM = Ausdauerndes Material (nicht verfaulend; häufig hol-
ziges bzw. strohiges Material oder Steine), B = Blatt, BLÜ = Blütenstand, BO = Blattoberseite, BU = Blattunterseite, BS = Blatt-
scheide, K = Blattknospe, ST = Stamm, STÄ = Stängel, US = Unspezifisch (sehr variabel). Ablage an Wirtspflanze gegenüber
Ablage an sonstigen Substraten: + = vorherrschend, +/– sowohl als auch, –  = kaum. Quellen Eiablageparameter: EBERT & RENN-
WALD (1991a), EBERT & LUSSI (1994), HOFMANN (1994), SBN (1987, 1997), WEIDEMANN (1995), WIKLUND (1984), NAUMANN et
al. (1999) und Fartmann & Hermann n.p. Überwinterung: R = Raupe, P = Puppe, I = Imago, W = Wanderfalter (überlebt den
Winter in Mitteleuropa in aller Regel nicht; Areal: A = Vorkommen ist innerhalb Deutschlands auf die Alpen beschränkt. Quel-
len: SBN (1987), BINK (1992). 
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3.1 Struktur und Mikroklima

Die Raumstruktur und damit verknüpft das Mikroklima spielen eine herausragende Rolle
für die Auswahl von Eiablageplätzen (z.B. PETERSEN 1954, WILLIAMS & GILBERT 1981,
DENNIS 1983b, J. A. THOMAS 1983a, HEATH et al. 1984, SHREEVE 1986, EMMET & HEATH

1989, CLARKE et al. 1997, VOGEL 1997, J. A. THOMAS et al. 1998, BOURN & THOMAS 2002,
ROY & THOMAS 2003, FARTMANN 2004, 2006a; DOLEK 2006, ANTHES et al. submitted).
Schmetterlingseier sind klein genug, um in die Grenzschicht zwischen Blatt, Stamm oder
anderen Oberflächen und Umgebung zu passen. Besonnte Partien dieser Grenzschicht kön-
nen z.B. an Strahlungstagen Temperaturen erreichen, die um bis zu 20 °C über der Lufttem-
peratur liegen. Die Hauptaufgabe der Eierschale besteht im Schutz des Embryos vor Aus-
trocknung und mechanischer Beschädigung (PORTER 1992). Exposition, Inklination, Vege-
tationshöhe und -bedeckung der Eiablagestelle sowie die Ablagehöhe haben entscheidenden
Einfluss auf das Mikroklima, und somit auf die Chancen einer erfolgreichen Entwicklung
vom Ei bis zur Imago (GARCÍA-BARROS & FARTMANN submitted). Die Dauer der Embryon-
al- und Larvalentwicklung wird ebenfalls stark durch das Kleinklima beeinflusst (DOLEK &
GEYER 2000, ANTHES et al. 2003a, DOLEK 2006, WALLISDEVRIES 2006). 

Viele Schmetterlingsarten erreichen in Mitteleuropa ihre nördliche Arealgrenze und sind
deshalb auf frühe – überdurchschnittlich warme – Mikrohabitate zur Eiablage angewiesen
(J. A. THOMAS 1993). Präferenzen für warme bis heiße Larvalhabitate mit niedrigwüch-
siger und lückiger Vegetation zeigen eine Reihe von Arten: Maculinea arion nutzt in
großen Teilen Mitteleuropas vor allem schütter bewachsene, kurzrasige Magerrasen zur
Eiablage, die vorzugsweise südexponiert sind (PAULER et al. 1995, FARTMANN 2005b). Die
bevorzugten Larvalhabitate von Hesperia comma scheinen im gesamten Mitteleuropa
durch einen hohen Strahlungsgenuss, geringe Vegetationsbedeckung und einen hohen
Offenbodenanteil gekennzeichnet zu sein. Die Eiablage erfolgt – wie bei Maculinea arion
– wenige Zentimeter oberhalb der Bodenoberfläche (HERMANN & STEINER 1997, LEOPOLD

2001, FARTMANN & MATTES 2003, FARTMANN 2004). Weitere Arten, bei denen eine Vor-
liebe für ähnlich extreme Mikrohabitate gut dokumentiert ist, sind Chazara briseis
(KÖNIGSDORFER 1997, LEOPOLD 2001), Lycaena alciphron (HERMANN & STEINER 1998,
DOLEK & GEYER 2001), Melitaea didyma (VOGEL 1995, 1997) und Parnassius apollo
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(RICHARZ et al. 1989, GEYER & DOLEK 1995, 2000, 2001). Die von diesen Arten genutzten
Habitate sind in aller Regel auf Störungen angewiesen, die zur erforderlichen Lückigkeit
oder Kurzrasigkeit der Vegetationsdecke führen. Die herausragende Bedeutung von
Störungen als habitatschaffendem und -erhaltendem Faktor wird ausführlich bei FART-
MANN (2006b) behandelt.

Obwohl nur ein begrenzter Anteil von Arten sehr heiße Mikrohabitate nutzt, spielt eine
gute Erwärmung der Larvallebensräume am Tage für viele Arten eine große Rolle. Anders
verhält es sich mit der Luftfeuchtigkeit: Arten mit austrocknungsempfindlichen Eiern sind
auf Lebensräume mit höherer Feuchtigkeit angewiesen, allerdings meist unter Beibehal-
tung einer mehr oder weniger guten Erwärmung. Beispiele hierfür finden sich vielfach in
den Versaumungsstadien von Magerrasen: Erebia medusa besiedelt im Oberen Diemeltal
(NRW) magere Grünlandbestände und mesophile Ausbildungen von Kalkmagerrasen mit
meist hoher Krautschicht- und mittlerer Kryptogamendeckung sowie einem gewissen
Anteil an Streu aufgrund fehlender Nutzung. Zur Eiablage werden Höhen von 5–12 cm auf
schwach geneigten bis steilen Südost- bis Südwesthängen präferiert. Aufgrund der hohen
Krautschichtdeckungen, der gut ausgebildeten Moos- bzw. Streuschichten und der Süd-
exposition mit guter Besonnung sind die Larvalhabitate durch ein frisch-feuchtes, aber 
gleichzeitig warmes Kleinklima gekennzeichnet (FARTMANN 2004).

Hamearis lucina zeigt in den Kalkmagerrasen des Diemeltales (NRW/HES) bei der
Eiablage eine starke Präferenz für Westhänge im Kontakt zu Waldrändern. Die Auswahl
der Mikrohabitate stellt einen Kompromiss zwischen ausreichendem Nahrungsangebot für
die Raupen bei gleichzeitig ausreichender Wärme und Feuchte für eine erfolgreiche Ent-
wicklung der Eier dar. An Südhängen besteht die Gefahr des Vertrocknens der Wirts-
pflanze und auch die Eier dürften durch zu hohe Temperaturen geschädigt werden,
während Ost- und Nordhänge zu kühl sind bei günstigem Nahrungsangebot (FARTMANN

2004, 2005a, 2006a).

Auch bei Arten in feuchten Moor-Ökosystemen lässt sich häufig eine Bevorzugung
wärmebegünstiger Larvalhabitate beobachten: Euphydryas aurinia präferiert in voralpinen
Streuwiesen stark sonnenexponierte Wirtspflanzen (ANTHES et al. 2003b). Unter diesen
Bedingungen dürften sich die Eier und besonders die sich sonnenden Larven schneller
entwickeln (PORTER 1982, ANTHES et al. 2003b). Ein warmes Mikroklima reduziert bei
Euphydryas aurinia zudem die Infektionsraten durch parasitoide Wespen (PORTER 1983).
Colias palaeno wählt in diesen Moor-Komplexen gut besonnte Rauschbeeren aus (WEIDE-
MANN 1988, ANWANDER 2001, Fartmann & Hermann n.p.), die an Strahlungstagen ein sehr
warmes bis heißes Mikroklima aufweisen.

Euphydryas maturna präferiert in Bayern jüngere und mittelalte Mittelwälder mit hoher
Luftfeuchtigkeit und mittlerer Strahlungsenergie als Larvalhabitat. Extreme der Beson-
nung (Vollschatten bzw. starke Besonnung) werden gemieden (DOLEK 2006). E. maturna
legt wie alle in Deutschland beheimateten Euphydryas-Arten die Eier in Form von mehr-
schichtigen Gelegen auf den Blattunterseiten der Wirtpflanzen ab. Sowohl die Ablage auf
der Blattunterseite (PORTER 1992) als auch die Mehrschichtigkeit der Gelege (CLARK &
FAETH 1997, 1998) sind wirksame Mechanismen, um ein Austrocknen der Eier zu unter-
binden. 

3.2 Makroklima

Larvalhabitate von Tagfaltern und Widderchen können aufgrund des Klimas je nach geo-
graphischer Lage oder von Jahr zu Jahr verlagert werden. Eines der am besten unter-
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suchten Beispiele hinsichtlich der Variabilität der Eiablagehabitate in Abhängigkeit von
geographischer Breite und Meereshöhe ist Maculinea arion (J. A. THOMAS et al. 1998).
Die für einen großen Ausschnitt Europas belegten Habitatverschiebungen treffen in
abgeschwächter Form auch für Mitteleuropa zu. In den klimatisch ungünstigen Räumen
Mitteleuropas (z.B. nördliche Mittelgebirge oder höhere Lagen der Schwäbischen Alb)
nutzt Maculinea arion schütter bewachsene, kurzrasige Magerrasen in Südexposition mit
Thymus-Arten als Wirtspflanze (PAULER et al. 1995, FARTMANN 2004, 2005b). Mit
zunehmender Klimagunst (z.B. Teile Süddeutschlands wie Saarland [ULRICH 2003] und
Kaiserstuhl [EBERT & RENNWALD 1991b]) erfolgt ein Wechsel auf die Wirtspflanze Ori-
ganum vulgare in hochwüchsigen Mesobrometen oder Versaumungsstadien von Kalk-
magerrasen. Im Kaiserstuhl scheint Origanum vulgare die Hauptwirtspflanze zu sein (ZIN-
NERT 1966), von der Schwäbischen Alb (PAULER et al. 1995), den unterfränkischen Hass-
bergen (Hermann n.p.) und aus dem Saarland (ULRICH 2003) sind Eiablage-Nachweise von
beiden Wirtspflanzen-Gattungen bekannt; zumindest auf der Schwäbischen Alb dürfte
Thymian bevorzugt werden (PAULER et al. 1995). Aus anderen Regionen Deutschlands ist
bislang nur die Gattung Thymus als Eiablagepflanze nachgewiesen. Zumindest in den wei-
teren Wärmegebieten Deutschlands (z.B. dem Mitteldeutschen Trockengebiet) oder in
Hitzejahren (z.B. 2003) ist auch mit Ablagen an Origanum vulgare zu rechnen. Die Ver-
schiebungen des Larvalhabitates von Maculinea arion stehen in ursächlichem Zusammen-
hang mit einer Verlagerung der Habitate der Wirtsameise Myrmica sabuleti in Ab-
hängigkeit von der Sommerwärme (J. A. THOMAS et al. 1998).

Ein weiteres, relativ gut untersuchtes Beispiel für die geographische Variabilität von
Larvalhabitaten innerhalb Mitteleuropas ist Lycaena alciphron: Untersuchungen liegen
aus dem Elsass, Schwarzwald, Ostbayern und Ostbrandenburg vor. Am offensten und lück-
igsten sind die Larvalhabitate in den Hochlagen der Mittelgebirge. DOLEK & GEYER (2002
zit. in DOLEK 2006) fanden Eier von Lycaena alciphron in Ostbayern bei Meereshöhen von
900–1.000 m NN nur an nahezu vegetationsfreien Stellen. In tieferen Lagen der süd-
deutschen Mittelgebirge nimmt die Vegetationsbedeckung der Larvalhabitate langsam zu,
die Feldschicht ist aber immer noch schütter (HERMANN & STEINER 1998, DOLEK & GEYER

2001). Unter dem subkontinentalen Großklima Ostbrandenburgs wählt L. alciphron auch
dichtere Vegetationsbestände zur Eiablage aus. Diese Verlagerung des Larvalhabitates geht
einher mit einer Erweiterung des Wirtspflanzenspektrums um Rumex thyrsiflorus (fehlt
den süddeutschen Mittelgebirgen) und teilweise R. acetosa (NICK et al. 2006). Im Elsass
mit einem ebenfalls subkontinentalen Klima nutzt L. alciphron nur versaumte Vegetations-
bestände auf Mittelwald-Lichtungen und darin ausschließlich kräftige Rumex acetosa-
Pflanzen als Larvalhabitat (TREIBER 2003, Hermann n.p.). Räumliche Verlagerungen der
Larvalhabitate in Abhängigkeit von der Witterung der jeweiligen Vegetationsperiode konn-
ten bei L. alciphron ebenfalls beobachtet werden. DOLEK & GEYER (2001) wiesen bei
Untersuchungen im Bayerischen Wald nach, dass die Eiablage im warmen Sommer 1993
vor allem an Rumex acetosa in ungemähten Wiesen erfolgte. Im kühlen Sommer 1995
wurde dagegen meist Rumex acetosella an lückigen und trockenen Standorten genutzt. 

In jüngster Zeit sind in Europa aufgrund der Klimaerwärmung und der damit einher-
gehenden Verlängerung der Vegetationsperiode wiederholt Arealverschiebungen bei
Schmetterlingen dokumentiert worden (HILL et al. 1999, PARMESAN et al. 1999, ASHER et
al. 2001, WARREN et al. 2001, PARMESAN 2003). Arealexpansionen sind häufig verbunden
mit einer Erweiterung des Wirtspflanzenspektrums oder einer Verlagerung der Wirtspflan-
zennutzung. In England ging z.B. die Ausbreitung von Aricia agestis mit einer stärkeren
Nutzung von Geranium-Arten an klimatisch weniger begünstigten Standorten einher. Vor-
mals war die Hauptwirtspflanze Helianthemum nummularium subsp. obscurum an wärme-
begünstigten Standorten (C. D. THOMAS et al. 2001). Eine Ausbreitung von Aricia agestis
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ist in Mitteleuropa z.B. für Mecklenburg-Vorpommern, das mittlere und südliche Nieder-
sachsen oder Südwestdeutschland nachgewiesen (FARTMANN et al. 2002). Zumindest in
Südwestdeutschland geht die Arealerweiterung einher mit einer Erweiterung des
Eiablagepflanzen-Spektrums und damit einer Habitaterweiterung. Bis zum Beginn der
1990er Jahre war A. agestis aus Südwestdeutschland vor allem von Trockenstandorten wie
Kalk-Magerrasen mit Vorkommen von Helianthemum nummularium bzw. Sand-Trocken-
rasen mit Geranium-Arten bzw. Erodium cicutarium bekannt (EBERT & RENNWALD

1991b). Inzwischen tritt A. agestis in Baden-Württemberg regional mit sehr hoher
Stetigkeit in Fettwiesen mit Geranium pratense oder G. sylvaticum auf (HERMANN 1994a,
Rennwald schriftl.). 

Bei Euphydryas maturna gibt es deutliche Unterschiede in der Ablagehöhe der Gelege in
den österreichischen Nordalpen einerseits und Bayern bzw. Tschechien andererseits. Bei
den österreichischen Populationen erfolgt die Eiablage in größerer Höhe an den Bäumen
(GROS & STÖHR 2000, GROS 2002a), die Ursache dürfte die höhere Feuchte in dieser
Schicht sein (DOLEK 2006).

Variationen der Wirtspflanzen- und Larvalhabitat-Nutzung treten nicht nur von Jahr zu
Jahr oder zwischen unterschiedlichen Räumen auf, sondern bei bi- oder multivoltinen
Arten auch zwischen Generationen in Abhängigkeit von der Wirtspflanzenverfügbarkeit
oder dem Mikroklima (DENNIS 1985, PORTER 1992). ROY & THOMAS (2002) konnten am
Beispiel englischer Populationen von Polyommatus bellargus deutlich unterschiedliche
Larvalhabitate der 1. und 2. Generation nachweisen, die sich kaum überlappten. Bei Poly-
gonia c-album spielen Bäume und Sträucher eine große Rolle bei der Eiablage im Früh-
jahr, im Sommer werden dagegen Brennnesseln präferiert (EBERT & RENNWALD 1991a).
Ein klassisches Beispiel sind in Mitteleuropa auch die bi- bzw. multivoltinen Populationen
von Lycaena dispar: In Südwestdeutschland nutzen die Weibchen der 1. Generation vor
allem junge Brachäcker und spät gemähte Wiesen zur Eiablage, bei Faltern der 2. Gener-
ation erfolgt die Ablage dagegen fast ausschließlich in kurz vorher genutztem Grünland
(FARTMANN et al. 2001). Die Weibchen der 1. Generation von Celastrina argiolus nutzen
im Frühjahr fast nur blühende Gehölze (z.B. Rhamnus, Frangula, Cornus) zur Ablage, im
Sommer dagegen v.a. die Blütenknospen krautiger Pflanzen (z.B. Lythrum, Filipendula,
Polygonum, Medicago oder Urtica.). Einher geht damit auch ein Habitatwechsel. Im Früh-
jahr wird die Art z.B. in offenen Feuchtgebieten fast nie registriert (obwohl sie hier sicher-
lich schlüpft, aber nicht bleibt), dagegen ist sie hier im Sommer durch Ei-Suche an
Lythrum salicaria hochstet nachweisbar (Hermann n.p.).

Wie neuere Studien von WALLISDEVRIES & VAN SWAAY (2005) zeigen, scheint die Kli-
maerwärmung in Kombination mit den seit Jahrzehnten hohen Stickstoffeinträgen zu einer
geringeren Erwärmung der bodennahen Straten in Mitteleuropa zu führen. Aufgrund der
milden Winter und der guten Stickstoffversorgung beginnt die Vegetationsentwicklung
früher und sich gut erwärmende Streu wird schnell von frischem (»kühlen«) Grün
überwachsen. Hiervon könnten insbesondere als Larve überwinternde Arten, die aus-
geprägtes Sonnverhalten im Frühjahr zeigen, wie z.B. Euphydryas aurinia oder Melitaea
cinxia mit ihren schwarz gefärbten Raupen, negativ betroffen sein. 

Bei vielen Arten mit boreal-montaner oder kontinentaler Verbreitung (z.B. Erebia aethiops,
E. ligea, E. medusa, Euphydryas maturna, Lasiommata maera, Limenitis populi, Lycaena
virgaureae, L. hippothoe, L. alciphron, Polyommatus dorylas oder Parnassius mnemosyne)
sind seit Jahren Rückgänge zu verzeichnen, die häufig nicht befriedigend und nicht auss-
chließlich mit Veränderungen der Landschafts- oder Habitatstruktur zu erklären sind. Auf-
fällig ist, dass von fast allen o.g. Arten noch in historischer Zeit (auch) Vorkommen aus mit-
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tleren bis tiefen Lagen dokumentiert sind. Gerade die Letzteren waren jedoch überpropor-
tional stark vom Erlöschen betroffen, während sich die Vorkommen in Mittelgebirgsregio-
nen vielfach deutlich besser zu behaupten vermochten (alle obigen Arten mit Ausnahme
von E. maturna). Bei den wenigen, bis heute bestehenden Vorkommens-»Exklaven« tiefer-
er Lagen handelt es sich um »Kontinentalitätsinseln« mit deutlich verkürzter Vegetations-
periode (Beispiel: weiträumig isoliertes Vorkommen von Lycaena hippothoe in Mittel-
wäldern des südlichen Steigerwaldes). Analog hierzu ist bei anderen Arten zu beobachten,
dass sie in tieferen und mittleren Lagen obligatorische Lichtungsbewohner sind, während
sie in höheren Lagen auch in Offenlandbiotopen an äußeren Waldrändern vorkommen.
Nach eigenen Beobachtungen (Hermann n.p.) trifft dies in Baden-Württemberg z.B. auf
Argynnis adippe, Boloria euphrosyne, Erebia aethiops, E. ligea und Melitaea athalia zu
(zur »Kontinentalität« des Lokalklimas von Kahlschlägen s. ELLENBERG 1986: 710). 

Die Ursache für dieses Zusammenschmelzen von Arealen und besiedelbaren Habitaten
dürfte wesentlich in der schleichenden Atlantisierung/Mediterranisierung des Klimas zu
suchen sein. Von entscheidender Bedeutung scheinen dabei kalte Winter für diese Arten zu
sein. Welche Faktoren genau für die Präimaginalstadien im Zusammenhang mit der Win-
terkälte bedeutsam sind, ist bislang jedoch noch völlig unzureichend erforscht. Denkbar
wären höhere Energieverluste der Präimaginalstadien in länger werdenden frostfreien
Winterphasen. Auch die Verpilzungs- und Parasitierungs-Raten könnten höher sein. 

3.3 Wirtspflanzen

Zur elementaren Frage der Wirtspflanzenwahl liegen bisher nur teilweise befriedigende Er-
gebnisse vor (EBERT & RENNWALD 1991a, HERMANN 1999a; s. auch Kap. 2). Präferenzen
für bestimmte Wirtspflanzen haben häufig einen genetischen Ursprung (JANZ 2003, NYLIN

et al. 2005). Viele in der Literatur als oligo- oder polyphag beschriebene Falterarten weisen
regional ausgeprägte Präferenzen für nur eine oder wenige Wirtspflanzenarten auf (FART-
MANN 2004). Die Auswahl der Wirtspflanzen beruht meist stärker auf den sekundären
Inhaltsstoffen als auf taxonomischen Aspekten (WAHLBERG 2001, BERGSTRÖM et al. 2004).
Einen entscheidenden Einfluss auf die räumliche Variation der genutzten Pflanzen hat
immer das zur Verfügung stehende Angebot an potenziellen Wirtspflanzen (SINGER 2003).
So sind z.B. die Wirtspflanzen bei Arten, die in verschiedenen Ökoformen auftreten, meist
deutlich unterschiedlich, da die Pflanzenarten unterschiedliche Standortansprüche haben.
Die Populationen von Aricia eumedon nutzen an Trockenstandorten ausschließlich Gera-
nium sanguineum als Wirtspflanze, während an Nassstandorten nur G. palustre als Rau-
pennahrung relevant ist. Nur in wenigen Regionen des deutschen Verbreitungsareals – wie
der baden-württembergischen Baar – besiedelt die oligophage Bläulingsart schwerpunkt-
mäßig mesophile Standorte, auf denen Brachen und Säume mit Geranium pratense das
Larvalhabitat darstellen (Hermann n.p.). Aus den Allgäuer (Nunner n.p.) und Salzburger
Alpen (Gros n.p.) oder den Pyrenäen (Fartmann n.p.) sind Populationen bekannt, die an
Geranium sylvaticum leben. In den Allgäuer Alpen werden wärmebegünstigte Standorte an
südost- bis südwestexponierten Hanglagen zur Eiablage bevorzugt (Nunner n.p.).

Bei den grasfressenden Augenfaltern wurde lange Zeit angenommen, sie seien unspe-
zifisch in der Wahl der Grasarten (WIKLUND 1984). Wie Untersuchungen aus Großbri-
tannien und in neuerer Zeit auch aus Mitteleuropa zeigen, bestehen häufig Präferenzen für
bestimmte Arten. So hat z.B. Chazara briseis eine Vorliebe für Festuca ovina agg.
(KÖNIGSDORFER 1997, LEOPOLD 2001), Erebia medusa bevorzugt Festuca ovina agg. und
F. rubra agg. (FARTMANN 2004). Nach wie vor ist der Kenntnisstand zum Wirts-
pflanzenspektrum der Augenfalterarten aber gering (BERGMAN 1999, DENNIS 2004).
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Deutlich unterschiedliche Wirtspflanzenpräferenzen können auch zwischen ein- und
mehrbrütigen Populationen einer Art bestehen. Die univoltinen Populationen von Lycaena
dispar des nördlichen Mitteleuropa (Niederlande, Mecklenburg-Vorpommern) scheinen
ausnahmslos Rumex hydrolapathum als Wirtspflanze zu wählen. Bei den mehrbrütigen
Populationen erfolgt die Ablage dagegen an mehrere »nicht-saure« Ampferarten.
Entsprechend weisen auch die Larvalhabitate deutliche Unterschiede auf (FARTMANN et al.
2001, s. auch Kap. 3.2).

Bei Gelege bildenden Arten ist häufig eine Erweiterung des Wirtspflanzenspektrums nach
der Überwinterung zu beobachten. Euphydryas aurinia, E. maturna und Melitaea cinxia
nutzen regional meist nur eine oder zwei Hauptwirtspflanzenarten zur Eiablage, von den
älteren Larvenstadien wird insbesondere nach der Diapause dann häufig ein größeres
Spektrum an Pflanzenarten befressen (BOLZ 2001, ANTHES & NUNNER 2006, DOLEK 2006,
Fartmann n.p.). Ein Grund für den Übergang zur Polyphagie dürfte der gewachsene
Nahrungsbedarf der großen Raupen im Frühjahr (s.u.) in Verbindung mit der geringen Ver-
fügbarkeit der primären Futterpflanze nach der Diapause sein. Die Polyphagie der Raupen
von E. maturna im Frühjahr (März–April) dient im Grenzgebiet Berchtesgaden-Salzburg
offensichtlich in erster Linie der Überbrückung der Zeit vor der Belaubung der Eschen;
sobald die Eschen wieder belaubt sind (Ende April–Anf. Mai), wechseln die Raupen (Ende
L5–L6) wieder zur monophagen Lebensweise auf Jungeschen über (GROS & STÖHR 2000,
GROS 2002).

3.3.1 Quantität der Nahrung

Ein ausreichendes Angebot an Nahrung ist essenziell für das Überleben der Raupen. Ins-
besondere Gelege bildende Arten, deren Larven gemeinschaftlich auf den Wirtspflanzen
leben, sind auf große Mengen Nahrung in unmittelbarer Nähe zur Eiablagestelle
angewiesen (GARCÍA-BARROS & FARTMANN submitted). Entsprechend häufig sind
Präferenzen für große und aus der Vegetation herausragende Pflanzen beobachtet worden
(PORTER 1992, DENNIS 1995, KÜER & FARTMANN 2005). In Mitteleuropa ist dies für
Euphydryas aurinia (ANTHES et al. 2003a, b), Maculinea alcon bzw. M. rebeli (KOCKELKE

et al. 1994, DOLEK et al. 1998, MEYER-HOZAK 2000a, b; KERY et al. 2001, ÁRNYAS et al.
2005, KÜER & FARTMANN 2005) oder Melitaea aurelia (EICHEL 2005) gut untersucht. Nicht
immer klar zu trennen ist allerdings, ob große Pflanzen des Nahrungsangebots wegen
präferiert werden und/oder leichter auffindbar sind; Hinweise deuten jedoch bei vielen
Arten auf eine aktive Auswahl großer Pflanzen (FORSBERG 1987, J. A. THOMAS et al. 1991,
PORTER 1992, DENNIS 1995). 

Die Quantität der Nahrungspflanzen hat auch einen Einfluss auf die Größe der Larvenpo-
pulationen. Für Euphydryas aurinia wurde im Voralpenland ein positiver Zusammenhang
zwischen dem vorhandenen Angebot an Succisa pratensis und der Abundanz von Rau-
pengespinsten nachgewiesen (Bräu & Nunner n.p.), in Böhmen erhöhte sich der Anteil
belegter Wirtspflanzen mit der Succisa-Dichte (KONVICKA et al. 2003). 

3.3.2 Qualität bzw. Physiologie der Nahrung

Der Verwertbarkeit der Nahrung durch die Raupen hat eine entscheidende Bedeutung für
eine erfolgreiche Entwicklung. Falterarten, die sich von nährstoffreichen, insbesondere
stickstoffreichen Pflanzenteilen ernähren, haben häufig eine schnellere Larvalentwicklung
und die Vitalität der Falter ist höher (SLANSKY & FEENY 1977, TABASHNIK 1982, MYERS

1985, BINK 1986, BOURN & THOMAS 1993, PORTER 1992, RAVENSCROFT 1994, GRUNDEL et
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al. 1998, FARTMANN 2004). Eine erhöhte Larvenmortalität bei hohen Stickstoffgehalten in
der Nahrung, wie es FISCHER & FIEDLER (2000) experimentell für Lycaena tityrus
nachgewiesen haben, ist dagegen bislang selten beobachtet worden.

Die Anpassungen an die Nutzung möglichst gut verwertbarer Nahrung sind äußerst
vielfältig. Ein großer Teil der mitteleuropäischen Tagfalter- und Widderchenarten ernährt
sich als Raupe von Blüten oder Früchten, die ein enges C/N-Verhältnis aufweisen.
BURGHARDT & FIEDLER (1996) konnten nachweisen, dass Raupen von Polyommatus
icarus, die an Blüten von Lotus corniculatus fressen, ein deutlich höheres Gewicht haben,
als blattfressende Individuen. Die meisten Arten, die sich in Mitteleuropa von Knospen,
Blüten oder Früchten ernähren, gehören zur Familie der Lycaenidae (insbesondere
Bläulinge s.str. und einige Zipfelfalter). 

Blätter weisen in aller Regel ein ungünstigeres C/N-Verhältnis auf als die energiereichen
Teile des Blütenstandes. Unter den »Blattfressern«, die die größte Gruppe in Mitteleuropa
stellen, werden mehrere Strategien verfolgt, um an gut aufschließbare Nahrung zu gelan-
gen. Viele Arten nutzen die Blätter von zarten Kümmer- und Jungpflanzen, denen das Fes-
tigungsgewebe noch weitgehend fehlt und die höhere Stickstoffgehalte aufweisen (BINK

1986, PULLIN 1986). In den meisten Fällen dürften kleinwüchsige Pflanzen vor allem 
aus mikroklimatischen Gründen bevorzugt werden, da sie an trockenen und Rohboden-
reichen oder gut besonnten Standorten wachsen (s. Kap. 3.1). Ein weiterer Vorteil dürfte
häufig aber auch eine gute Nahrungsverwertung sein. Eine Vorliebe für Kümmer- oder
Jungpflanzen ist z.B. bei folgenden Arten beobachtet worden: Argynnis adippe (AUE

1930), Colias hyale (EBERT & RENNWALD 1991a), Hesperia comma (HERMANN & STEINER

1997, FARTMANN & MATTES 2003, FARTMANN 2004), Lycaena phlaeas (FARTMANN 2004),
Issoria lathonia (LEDERER 1960, HERMANN 1999b), Papilio machaon (WEIDEMANN 1989a,
1995; ULRICH 2004), Pieris rapae (FARTMANN 2004), Pyrgus trebevicensis (GROS 1998a),
Vanessa atalanta (EBERT & RENNWALD 1991a), V. cardui (EBERT & RENNWALD 1991a) oder
Zerynthia polyxena (HÖTTINGER 2003). Die Bevorzugung von frischen Austrieben (z.B.
nach Mahd) bzw. Jungtrieben ist z.B. für die drei »Nesselfalter« Aglais urticae, Araschnia
levana und Inachis io belegt (EBERT & RENNWALD 1991a). Durch Verbiss geprägte und
somit zu Neuaustrieb angeregte Pflanzen scheinen von Euphydryas maturna (BOLZ 2001)
oder Hesperia comma (FARTMANN & MATTES 2003, FARTMANN 2004) präferiert zu werden.
Thecla betulae scheint eine Vorliebe für Schlehen mit Stockausschlägen zu haben (FART-
MANN & TIMMERMANN 2006). Der für die Raupen optimale physiologische Zustand der
Wirtspflanzen hängt in diesen Fällen stark von Störungen ab (s. auch FARTMANN & MATTES

2003, FARTMANN 2004, 2006b). 

Viele Arten ernähren sich bevorzugt von den energiereichen Meristemgeweben der Blatt-
spitzen. Unmittelbar an die Blattspitzen legen Aglais urticae (ROER 1965), Gonepteryx
rhamni (EBERT & RENNWALD 1991a, FARTMANN 2004) oder Polygonia c-album (EBERT &
RENNWALD 1991a) ihre Eier ab. Die ausgewachsenen Raupen von Melanargia galathea
fressen Gräser von den Blattspitzen ausgehend (FARTMANN 2004). 

Besonders angewiesen auf leicht zu verwertende Nahrung (mechanisch und physiologisch)
sind die ersten Larvenstadien. Dies trifft auch vielfach auf die oben genannten Beispiele
zu. Nach ASHER et al. (2001) fressen die Jungraupen von Melanargia galathea besonders
an schwach sklerotisierten Grasarten, wohingegen die älteren Larven auch Pflanzen mit
höherem Rohfaseranteil annehmen. Beim Apollofalter (Parnassius apollo) fressen
Junglarven bis zum 3. Stadium nur den Vegetationskegel an den Triebspitzen rotblättriger
Pflanzen (GEYER & DOLEK 1995), danach können dann alle Blätter als Nahrung dienen.
Die Meidung grünblättriger Pflanzen durch die Jungraupen hängt unter anderem mit dem
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hohen Wassergehalt zusammen, der bei den Raupen zu Durchfall führt (DOLEK 2006). Die
Jungraupen von E. maturna fressen die untere Blattschicht der Eschenfiedern und lassen
die obere Cuticula über; zusätzlich werden einzelne Blattstängel etwas abgenagt, um die
Blätter zu schwächen und dadurch weicher zu machen (GROS 2002a). 

3.3.3 Phänologie der Wirtspflanze

Bei der Mehrzahl der mitteleuropäischen Tagfalter- und Widderchenarten bestehen aus-
geprägte Präferenzen für bestimmte Ablagesubstrate (s. Kap. 3.4). Die Ablage der Eier
erfolgt häufig unmittelbar angrenzend an die spätere Nahrungsquelle der Raupen. Bei den
Taxa, die als Raupe auf eine Nahrung angewiesen sind, die nur einen begrenzten Zeitraum
im Jahr vorhanden ist (z.B. Blüten oder Früchte), also insbesondere Bläulinge, ist eine
weitgehende Synchronisationen zwischen Pflanzen- und Falter-Phänologie sowie Eiablage
unabdingbar. 

Alle fünf mitteleuropäischen Maculinea-Arten legen ihre Eier bevorzugt an Knospen und
Blüten der Wirtspflanze. Maculinea nausithous und M. teleius sind die beiden einzigen
Arten aus dieser Gruppe, die mit Sanguisorba officinalis dieselbe Wirtspflanze nutzten (J.
A. THOMAS & ELMES 2001). Beide Arten präferieren vermutlich aus Gründen der Konkur-
renzvermeidung unterschiedliche phänologische Stadien der Pflanzen: Maculinea teleius
legt die Eier in noch grüne, unaufgeblühte Blütenköpfchen, während M. nausithous sich
rötende bis aufgeblühte Köpfchen größerer Pflanzen belegt (J. A. THOMAS 1984, FIGURNY

& WOYCIECHOWSKI 1998, GEISSLER-STROBEL 1999, GROS & STÖHR 2000). Wie J. A.
THOMAS & ELMES (2001) zeigen, ist ein einzelnes Blütenköpfchen für die jeweilige Ma-
culinea-Art häufig nur zwei bis fünf Tage zur Eiablage geeignet. An einer einzelnen
Pflanze finden sich in aller Regel über einen Zeitraum von 15 Tagen immer Köpfchen im
richtigen phänologischen Zustand.

Der Flugzeithöhepunkt von Maculinea rebeli liegt in Mitteleuropa Mitte bis Ende Juni
(EBERT & RENNWALD 1991b, FARTMANN 2004), somit kurz vor dem Blühbeginn der
Hauptwirtspflanze Gentiana cruciata (ROSENBAUER 1996). Teilweise wurden auch Ei-
ablagen an Gentiana germanica beobachtet (RETZLAFF 1973, ELMES & THOMAS 1987,
FARTMANN 2004). Obwohl der Nachweis einer erfolgreichen Entwicklung der Raupen von
Maculinea rebeli bislang fehlt, erscheint dies aufgrund der Physiologie von Gentiana ger-
manica möglich. Der Hauptgrund für die geringe Nutzung von Gentiana germanica zur
Eiablage dürfte, neben der generell geringen Biomasse der Wirtspflanze, die unter-
schiedliche Phänologie von Falter und Pflanze sein. Die Triebe von Gentiana germanica
erscheinen erst Ende Juni und die Blütezeit beginnt unter normalen Verhältnissen im
August (ROSENBAUER 1996).

3.3.4 Randeffekte

Randeffekte (edge effects) spielen neben dem Mikroklima und der Raumstruktur eine
große Rolle bei der Wahl der Eiablagestelle. Häufig kommt es zu Eiklumpungen am Rand
einer Wirtspflanze oder eines Pulks von Wirtspflanzen. Zu Randeffekten liegen aus
Großbritannien relativ intensive Forschungen, meist an Weißlingen vor (COURTNEY &
COURTNEY 1982, DENNIS 1983a, b, 1984, 1985; COURTNEY 1986, JONES 1991). DENNIS

(1984) hat die drei verschiedenen Formen des Randeffekts detailliert beschrieben: Beim
Dichteffekt (density effect) weisen die Abschnitte mit der höchsten Wirtspflanzendichte die
geringste Eidichte auf. Der Grund hierfür ist die größere Auffälligkeit von Solitärpflanzen
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im Vergleich zu jeder Einzelpflanze in einer Gruppe von Pflanzen. Dichteeffekte wurden
z.B. bei Anthocharis cardamines (DENNIS 1983a, b; COURTNEY 1986) sowie Pieris napi
und P. rapae (COURTNEY 1986) beobachtet. Der Dichteeffekt ist ein sehr weit verbreitetes
Phänomen. So lassen sich z.B. die höchsten Eikonzentrationen von Hamearis lucina auf
Solitärpflanzen nachweisen (FARTMANN 2004, 2006a). Der Dichteeffekt lässt sich im Übri-
gen auch bei der Erfassung von Präimaginalstadien nutzen, indem ganz gezielt (oder aus-
schließlich) die abseits vom Pulk wachsenden Wirtspflanzen auf Eier oder Raupen kontrol-
liert werden (»erfolgsorientierte Suche«, s. HERMANN 2006). 

Unter dem Randeffekt i.e.S. (oder Echter Randeffekt) versteht man die Ablage von Eiern
am Rand von größeren Wirtspflanzengruppen. Dieses Verhalten wird in aller Regel damit
erklärt, dass Weibchen bei ihrer Suche nach Wirtspflanzen die nächste sichtbare Pflanze
ansteuern und dabei immer zuerst auf die Ränder von Pflanzengruppen stoßen. Anderer-
seits kann auch die Wirtspflanzenqualität und Zugänglichkeit der Pflanzen an den Rändern
günstiger sein (DENNIS 1984, 1985). 

Der Nischeneffekt (recess effect), bei dem die Ablage der Eier an Wirtspflanzen in Spalten,
Nischen oder Mulden, die an Hecken, Mauern oder Rohboden usw. angrenzen, erfolgt,
kann verschiedene Ursachen haben. Solche Ablageorte weisen häufig ein günstiges
Mikroklima auf (PORTER 1992). Zudem bieten die Eiablageorte meist einen besseren
Schutz vor Prädatoren oder dem Fraß durch Herbivoren (DENNIS 1983c). Systematische
Untersuchungen zum Nischeneffekt liegen aus Mitteleuropa nicht vor, dennoch lassen sich
aus vielen Studien Nischeneffekte ableiten. Bei verschiedenen Arten, die durch Störungen
geprägte Larvalhabitate nutzen (s. FARTMANN 2004, 2005b), kommen Nischeneffekte zum
tragen. Alle drei heimischen Arten der Gattung Lasiommata bevorzugen vor Regen
geschützte Nischen unter Überhängen zur Eiablage (HERMANN 1999a, Gros n.p., Hermann
n.p.; s. auch DENNIS 1983c). 

3.4 Ablagesubstrat

Der Wahl des Ablagesubstrates kann eine ebenso große Bedeutung für die erfolgreiche
Entwicklung von Ei und Raupe zukommen, wie der des Mikrohabitates (s.o.). Zunächst
wäre generell eine Ablage der Eier auf die spätere Nahrungsquelle zu erwarten (WIKLUND

1984). Dies ist bei mindestens zwei Dritteln der in Deutschland vorkommenden Arten auch
die Regel (134 Arten bzw. 66 %, Tab. 1). Diese Gruppe kann in drei Gilden unterteilt wer-
den (GARCÍA-BARROS & FARTMANN submitted): 1. Arten mit Ablage an energiereichen Sub-
straten wie jungen Trieben, Knospen, Blüten und Früchten (23 Arten bzw. 11 %): Hierzu
zählen viele der Bläulinge im engeren Sinn, Callophrys rubi sowie Anthocharis car-
damines und Carcharodus lavatherae (s.o.). 2. Arten mit (grünen) Blättern als Ablagesub-
strat. Sie machen den größten Teil der mitteleuropäischen Arten aus (mindestens 100 Arten
bzw. 49 %). Zur 3. Gruppe zählen Arten, deren Eier an ausdauernde und ungenießbare
Teile der Wirtspflanze wie z.B. den Stamm und verholzte Äste gelegt werden. Sie umfasst
nur 11 Arten (6 %). In Deutschland zählen hierzu eine Reihe von als Ei überwinternden
und an Gehölzen oder Bäumen lebenden Zipfelfaltern (Thecla betulae, Neozephyrus quer-
cus und alle fünf Satyrium-Arten). Die Eiüberwinterer sind auf Substrate angewiesen, die
nicht verdriftet werden können oder verfaulen (WIKLUND 1984). Die Möglichkeit einer
erfolgreichen Überwinterung der Eier wird durch ein erhöhtes Sterblichkeitsrisiko für die
frisch geschlüpften Raupen auf ihrem Weg zur Nahrungsquelle erkauft. Darüber hinaus
legen die drei als Imagines überwinternden Nymphalis-Arten (N. antiopa, N. polychloros
und N. xanthomelas) ihre Eier an die ungenießbaren Äste der Wirtspflanze.

Weitere 14 Arten (7 %) nutzen teilweise die Wirtspflanze zur Eiablage. Auch hierbei han-
delt es sich häufig um Eiüberwinterer. Da die oberirdischen Teile der Wirtspflanzen nur
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zum Teil den Winter überdauern, müssen sie teilweise auf nicht verfaulende Substrate in
Nähe der Wirtspflanze ausweichen. Parnassius apollo, einzelne Bläulinge (Lycaena vir-
gaureae, P. idas [Eier der 2. Generation] oder Polyommatus coridon) zählen hierzu. Wei-
tere Arten, die regelmäßig Wirtspflanzen und angrenzende Substrate zur Eiablage nutzen,
finden sich bei den Perlmutter- und den Augenfaltern (z.B. Gattungen Coenonympha und
Hipparchia). Aber auch bei Arten, die normalerweise an die Wirtspflanze ablegen, kann es
unter bestimmten Bedingungen gehäuft zu Ablagen an andere Substrate kommen. Nach
ANTHES et al. (submitted) legt Hamearis lucina im bayerischen Alpenvorland auch
regelmäßig an andere Pflanzen als die Wirtspflanze ab, wenn diese für die Weibchen
schlecht zugänglich ist. 

Mit 16 Arten legt ein erheblicher Teil (9 %) nicht an die spätere Wirtspflanze ab. Insbeson-
dere für einige Augenfalter trifft dies zu. Nach WIKLUND (1984) wird das Ablageverhalten
der Satyrinae durch die Häufigkeit der Wirtspflanze bestimmt. Arten, deren Raupen eine
Vielzahl von Grasarten nutzen bzw. deren Wirtspflanze generell häufig ist, sind nicht auf
die Ablage an die Wirtspflanze angewiesen. Diese Arten lassen die Eier einfach fallen
(»Eistreuer«). Obligate Eistreuer sind in Deutschland Aphantopus hyperantus, Arethusana
arethusa, Brintesia circe, Melanargia galathea, Minois dryas und Lopinga achine. Zu den
fakultativen Eistreuern zählen Maniola jurtina und Pyronia tithonus. Besonderheiten
stellen Parnassius mnemosyne und Argynnis paphia dar. Da die Wirtspflanzen zur Flugzeit
des Schwarzen Apollos meist oberirdisch nicht mehr vorhanden sind, kann die Ablage gar
nicht an die Pflanzen erfolgen. Die Weibchen orten die Anwesenheit von Wirtspflanzen
vermutlich über den Geruch der Knollen (LOCHER 1912). Die Ablage erfolgt durch Fallen-
lassen der Eier oder an ausdauerndes Material (LOCHER 1912, WIKLUND 1984). Der Kaiser-
mantel legt die Eier an die Borke von Bäumen (MAGNUS 1950), ausnahmsweise auch an
Zaunpfähle ab (Hermann n.p.). In allen genannten Fällen müssen die L1-Raupen selb-
ständig die Wirtspflanzen aufsuchen.
Bei 39 Arten (19 %) ist das Ablagesubstrat nicht eindeutig bekannt. Dies gilt insbesondere
für die Augenfalter (32 [74 %] der 43 Arten) und hier schwerpunktmäßig für die rein alpin
verbreiteten Arten.

Die Morphologie der Eier weist unterschiedliche Anpassungen an die Ablagesubstrate auf.
Arten, die einen festen Halt auf einem haarigen Untergrund benötigen (z.B. viele
Bläulinge) oder lange mit dem Substrat verbunden sein müssen (Zipfelfalter), weisen
meist eine breite und flache Basis auf. Das andere Extrem sind Eistreuer, denen eine
Anheftungsbasis ganz fehlt (PORTER 1992). 

In Abhängigkeit von der Ablagestelle kann auch die Dicke der Eischalen unterschiedlich
ausfallen: Die Arten des Maculinea alcon-Komplexes (M. alcon und M. rebeli) legen ihre
Eier exponiert an den Blütenstand der Wirtspflanze. Um die Prädations- und Para-
sitierungs-Raten gering zu halten, sind die Eischalen außergewöhnlich dick und die Rau-
pen schlüpfen auf der dünnhäutigen Unterseite des Eis. Die anderen drei mitteleuropä-
ischen Maculinea-Arten legen ihre Eier gut versteckt in den Blütenköpfen ab und weisen
entsprechend dünnere Eischalen auf (J. A. THOMAS et al. 1991).

Ähnlich wie die Wirtspflanzen bei bi- oder multivoltinen Arten zwischen den Generatio-
nen verschieden sein können (s. Kap. 3.3), kann dies auch für die Ablagesubstrate gelten.
In Mitteleuropa nutzen die beiden Generationen von Spialia sertorius unterschiedliche
Ablagestellen: Weibchen der 1. Generation legen ihre Eier in noch nicht aufgeblühte
Knospen, im Spätsommer erfolgt die Eiablage dann auf die Blätter (SBN 1997, HERMANN

1998, 1999a). Die Weibchen der 1. Generation von Plebeius idas heften die Eier an die
Triebspitzen oder Blütenstände der Wirtspflanze. Die überwinternden Eier der Sommer-
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generation werden dagegen bodennah – wohl vor allem – an verholztes Material ange-
bracht (MALICKY 1961, EBERT & RENNWALD 1991b). 

3.5 Prädation, Parasitoide und Konkurrenz

Verluste durch Räuber, Parasitoide oder aufgrund von Konkurrenz können einen entschei-
denden Einfluss auf die Überlebensraten von Präimaginalstadien haben. Die höchsten
Mortalitätsraten weisen in aller Regel die Raupen, gefolgt von Puppen und schließlich
Eiern auf (WARREN 1992). Entsprechend haben Schmetterlinge eine Vielzahl von Strate-
gien entwickelt, der Mortalität entgegenzuwirken. Langlebige Eier sind häufig kryptisch
gefärbt (BRAKEFIELD & SHREEVE 1992). Typische Beispiele hierfür sind in Mitteleuropa die
Zipfelfalter Satyrium acaciae und S. pruni oder Argynnis adippe und A. niobe. Viele Arten
verbergen die Eier in den Blütenköpfen (s. auch Kap. 3.4). Die Thymelicus-Arten
deponieren die Eier versteckt in Blattscheiden. Die Ablage der Eier in geringer Höhe, wie
sie für viele Arten scharf beweideter Magerrasen typisch ist, kann unter anderem als
Strategie zur Vermeidung von Prädation durch Verbiss interpretiert werden.

Bei Gelege bildenden Arten spielt die Vermeidung von Prädation, Parasitoidenbefall und
Konkurrenz eine besondere Rolle. Die Entdeckung eines Geleges durch Feinde oder Para-
sitoide, kann einen großen Teil des Reproduktionserfolges eines Weibchens in Frage
stellen. Räubern oder Parasitoiden, die vor allem visuell ihre Beute suchen, weichen
nahezu alle Gelege bildenden Arten durch Ablage auf die Blattunterseiten aus; insbeson-
dere, wenn die Eier keine Abwehrstoffe enthalten (BRAKEFIELD & SHREEVE 1992). 

Die Vermeidungs- und Abwehrmechanismen von Raupen gegenüber Feinden oder Para-
sitoiden sind vielfältig. Das Gros der Arten weist mimetische Färbungen auf (z.B.
Vogelkot-Mimese bei Papilio machaon- und Iphiclides podalirius-Jungraupen oder Poly-
gonia c-album-Raupen). Mimese ist auch bei Puppen verbreitet (z.B. Satyrium pruni).
Raupen mit ungenießbaren Inhaltsstoffen zeigen häufig eine Warnfärbung (z.B. Zygae-
ninae). Die Tagesperiodik vieler Schmetterlingsraupen ist ebenfalls vor dem Hintergrund
einer Verlustminimierung zu sehen. Die älteren Raupen der meisten Augenfalter sind
nachtaktiv. Tagsüber halten sie sich häufig in Grashorsten versteckt auf, hier sind sie gut
vor Feinden und Parasitoiden, aber auch vor Verbiss oder Mahd geschützt (BRAKEFIELD &
SHREEVE 1992). Die ersten Larvenstadien vieler Augenfalterarten können dagegen auch
am Tage beobachtet werden. Aufgrund ihrer geringen Größe fallen sie Räubern nicht so
schnell auf. Die Raupen aller Hesperiidae leben in Blatttüten, auch dies mindert Verluste
durch Feinde. 

Unter den Parasitoiden gibt es Generalisten mit einer Vielzahl potenzieller Wirte sowie
Spezialisten, die auf eine oder wenige Arten beschränkt sind (WARREN 1992). Generell
scheint der Parasitoidendruck in langlebigen Habitaten höher zu sein als in Temporär-
lebensräumen (OHSAKI & SATO 1990). Studien von OHSAKI (1982) zeigten, dass Weibchen
von Pieris rapae ihre Schlupforte verlassen, um neue Habitate für die Eiablage aufzu-
suchen. Durch diese Strategie kann P. rapae dem Parasitoiden Cotesia glomerata immer
wieder entweichen, bevor dieser die neu besiedelten Habitate erreicht hat. An drei Pieris-
Arten (P. rapae, P. melete und P. napi) wiesen OHSAKI & SATO (1994) nach, dass die
Präferenzen für Wirtspflanzen einen Kompromiss zwischen Parasitoid-Vermeidung und
günstiger Wirtspflanzen-Qualität darstellen. Weibchen von Melitaea cinxia wählen Wirts-
pflanzen mit hoher Konzentration an Catapol (einem Irido-Glycosid) zur Eiablage aus, um
einem Befall der Larven durch Parasitoide zu entgehen (NIEMINEN et al. 2003).

33



Wie hoch entwickelt die Möglichkeiten von Parasitoiden sind, ihre Opfer ausfindig zu
machen, zeigen aktuelle Studien an Trichogramma brassicae und Pieris brassicae
(FATOUROS et al. 2005). Die Schlupfwespen werden durch den Duft eines Anti-Aphrodisi-
akums angelockt, das das Männchen von Pieris brassicae bei der Begattung an das
Weibchen abgibt, um die Attraktivität für andere Männchen zu mindern. Nachdem die
Wespe durch den Geruch auf das Weibchen aufmerksam wurde, setzt es sich an diesem fest
und lässt sich bis zu den Eiablagestellen transportieren, um dort die Eier zu befallen. Beson-
ders empfindlich auf Parasitoiden-Befall reagieren naturgemäß Arten, die ihre Eier in Form
von Gelegen absetzen. Entsprechend stark können Populationsschwankungen bei diesen
Arten sein. PORTER (1983) konnte Mortalitätsraten von bis zu 85 % durch den Parasitoiden
Apanteles bignellii bei Euphydryas aurinia-Raupen in Großbritannien nachweisen. In 
Mitteleuropa ist der Kenntnisstand zum Einfluss von Parasitoiden auf Tagfalter und 
Widderchen noch äußerst gering. Lediglich für die Zygaeninae liegen umfassendere Infor-
mationen über die Parasitoide einzelner Arten vor (HOFMANN 1994). KÜHNE et al. (2001)
führen die bislang aus Mitteleuropa bekannten Parasitoide von Lycaena dispar auf. ANTON

et al. (2005a) zeigen, dass die Parasitierungsraten von Maculinea nausithous-Raupen durch
die Schlupfwespe Neotypus melanocephalus in kleinen Habitaten höher sind als in großen.

Die Kenntnisse zum Einfluss von Prädatoren auf Präimaginalstadien sind gering. Prin-
zipiell kommen bei kleinen bzw. frühen Entwicklungsstadien vor allem Arthropoden als
Räuber in Frage, während spätere bzw. ältere Stadien meist Vögeln oder kleinen Säugern
zum Opfer fallen. Kannibalismus als Form der Prädation betrifft vor allem junge Stadien.
Bei der Mehrzahl der mitteleuropäischen Arten tritt Kannibalismus aber nicht auf 
(WARREN 1992). WEBB & PULLIN (1996) konnten am Beispiel univoltiner niederländisch-
er und britischer Populationen von Lycaena dispar eine starke Prädation vor der Überwin-
terung durch Invertebraten und nach der Diapause starke Verluste durch Vertebraten nach-
weisen.

Innerartliche Konkurrenz kommt ebenfalls besonders bei Gelege bildenden Arten zum tra-
gen. Um Nahrungsengpässe zu vermeiden, präferieren vieler dieser Arten große Wirts-
pflanzen zur Eiablage (s. Kap. 3.3). Aber auch bei Arten, die ihre Eier einzeln ablegen,
spielt Konkurrenz um Nahrungsressourcen eine Rolle. Pflanzen, die bereits mit Eiern der
eigenen Art belegt sind oder Fraßspuren aufweisen, werden häufig gemieden, um Verluste
durch Konkurrenz oder Kannibalismus zu vermeiden (PORTER 1992, WATANABE & YA-
MAGUCHI 1993, SATO et al. 1999). Hohe Belegungsraten der Wirtspflanzen mit Eiern
führen bei Maculinea alcon zu Verlusten aufgrund von Konkurrenz unter den Larven
(BRÄU et al. 2006). Zwischenartliche Konkurrenz von Schmetterlingen als wichtiger Mor-
talitätsfaktor wurde bislang kaum berücksichtigt. BRÄU et al. (2006) konnten bei den Jung-
raupen von Maculinea alcon im Bayerischen Voralpengebiet eine starke Nahrungs-
Konkurrenz mit den Larven der Langhornmotte Nemophora violellus nachweisen.

3.6 Gelegegrößen

DieAblage einzelner Eier oder großer Gelege stellen die beiden Extreme in einem Kontinu-
um dar, dem unterschiedliche ökologische Strategien zugrunde liegen: Durch die Vertei-
lung der einzelnen Eier über eine größere Anzahl von Eiablageplätzen wird eine Risiko-
streuung für Eier und Larven hinsichtlich Konkurrenz, Prädation und Parasitoiden-Befall
erreicht. Für die Weibchen steigt im Gegenzug das Risiko der Prädation aufgrund der
größeren Auffälligkeit durch die zunehmende Flugaktivität (PORTER 1992). Ob Eier einzeln,
in Form von kleinen Gruppen oder Gelegen abgelegt werden, ist artspezifisch fixiert. 
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Die überwiegende Zahl der deutschen Tagfalterarten legt die Eier einzelnen ab (142 Arten
bzw. 70 %). Bei 10 Arten (5 %) erfolgt die Eiablage in kleineren Gruppen mit bis zu 15
Eiern: Hierzu zählen drei Jordanita-Arten, Zygaena osterodensis, die drei heimischen
Thymelicus-Arten (hier in Form von Reihen in den Blattscheiden), Pieris bryoniae und
Boloria eunomia sowie Araschnia levana (Türme). Aglaope infausta, alle Zygaeninae
(außer Zygaena osterodensis), Aporia crataegi, Pieris brassicae sowie fast alle Nymphali-
nae setzen ihre Eier in Form von Gelegen ab. Mit insgesamt 33 Arten machen sie einen
Anteil von 16 % aus. Bei den restlichen 18 Arten (9 %) war keine eindeutige Zuordnung
möglich.

Die Klumpung der Eier bei Gelege bildenden Arten erlaubt den Weibchen, mehr Zeit in
andere Aktivitäten, wie die Auswahl des Eiablagehabitates, der Wirtspflanze (SINGER

2004) oder in die Nektaraufnahme zu investieren. Voraussetzung für die Ablage von Gele-
gen ist eine große Anzahl an voll entwickelten (und befruchteten) Eizellen. Dies hat aller-
dings ein hohes Körpergewicht und damit eine reduzierte Ausbreitungsfähigkeit zur Folge
(BOGGS & NIEMINEN 2004). Da die Raupen der meisten Arten – insbesondere vor der Über-
winterung (z.B. Euphydryas- und Melitaea-Arten) – gemeinschaftlich auf den Wirts-
pflanzen leben, stellen große Wirtspflanzen bzw. eine ausreichende Anzahl von Wirts-
pflanzen in unmittelbarer Nähe eine Grundvoraussetzung für die erfolgreiche Entwicklung
der Raupen dar (PORTER 1992). Ein Wechsel der Wirtspflanzen bedeutet aber ein größeres
Prädationsrisiko für die Raupen (DETHIER 1959, PORTER 1992, CLARK & FAETH 1998,
ANTHES et al. 2003b). Um die Prädationsgefahr zu minimieren, enthalten Eier häufig Tox-
ine und sind aposematisch gefärbt, Raupen bilden Gespinste zum Schutz vor Parasitoiden
und kleinen Prädatoren aus (SILLÉN-TULLBERG 1988, SILLÉN-TULLBERG & LEIMAR 1988,
VULINEC 1990, PORTER 1992). 

Die Größe der Gelege hängt von der Falterart, dem Eivorrat und vom Nahrungsangebot für
die späteren Larven ab (PILSON & RAUSHER 1988, VASCONCELLOSNETO & MONTEIRO 1993,
LE MASURIER 1994). Nach PORTER (1992) passen z.B. die Weibchen von Hamearis lucina
die Anzahl der Eier pro Gelege an die Pflanzengröße an. Wie eine Analyse der Eiablage-
präferenzen von H. lucina in allen wichtigen Habitattypen der Art in Deutschland zeigt,
sind die Weibchen in der Lage, die Gelegegröße auf das für die Raupen zur Verfügung ste-
hende Nahrungsangebot in Abhängigkeit von der Wirtpflanzen-Häufigkeit und dem Klima
abzustimmen: In allen drei Untersuchungsgebieten (Schönbuch, BW; Allgäu, BY und
Diemeltal, NRW bzw. HES) werden in der Mehrzahl der Fälle ein bis zwei Eier abgelegt
und Gelege mit bis zu fünf Eiern kommen regelmäßig vor. Größere Gelege gab es nur ein-
mal in den trockenen und warmen Kalkmagerrasen des Diemeltales, selten auf den
Sturmwurfflächen bzw. Waldschneisen des Schönbuchs, aber vergleichsweise häufig in
den feuchten Moor-Ökosystemen des Allgäus mit maximal 22 Eiern (ANTHES et al. sub-
mitted).

3.7 Myrmekophilie

Ameisen sind in nahezu allen terrestrischen Ökosystemen mit hohen Individuenzahlen
vertreten (MASCHWITZ & FIEDLER 1988). Folglich haben viele Tierarten und -gruppen
Anpassungen entwickelt, um Ameisen nicht zum Opfer zu fallen und mit ihnen zu leben.
Besonders hoch entwickelt sind die symbiotischen Beziehungen zwischen Ameisen und
Bläulingen. Bei der Evolution des Wirkungsgeflechts zwischen Bläulings-Raupen und
Ameisen können nach MASCHWITZ & FIEDLER (1988) verschiedene Stufen unterschieden
werden: Die unterste Stufe stellt die friedliche Koexistenz zwischen Bläulings-Raupe und
Ameise dar (Myrmekoxenie). Die Raupen sind mechanisch durch ihre vergleichsweise
dicke Haut und die Ausbildung von zwei Rücken- und Seitenwülsten gut vor Ameisenbis-
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sen geschützt (MALICKY 1969). Darüber hinaus weist die Haut eine Vielzahl von Drüsen
(Porenkuppelorganen) auf, durch die Duftstoffe abgesondert werden können und die
Raupe zudem mit einem Film von Aminosäuren überzogen werden (PIERCE 1984). Die
Duftstoffe dienen der Beruhigung bzw. Befriedung (so genannte Allomone) der Ameisen
bzw. imitieren Ameisen-Pheromone (MALICKY 1969, MASCHWITZ & FIEDLER 1988,
FIEDLER 1990a). Zu den myrmekoxenen Arten zählen in Deutschland alle sechs Lycaena-
Arten (bei Lycaena dispar ist der Status nicht eindeutig), Hamearis lucina, Neozephyrus
quercus, Polyommatus glandon, P. optilete, Satyrium acaciae und S. pruni (FIEDLER 1991).
Eigentliche Myrmekophilie und damit eine Symbiose wird erst durch die Ausbildung einer
dorsalen Honigdrüse und der so genannten Tentakeln erreicht. Die Raupen der Bläulinge
fungieren als lebende Nahrungsspender (Trophobionten) für die Ameisen, indem sie zuck-
erhaltige Sekrete und Aminosäuren über die Honigdrüse bereitstellen. Im Gegenzug wer-
den sie von den Ameisen vor Feinden geschützt. Die Tentakeln sondern wahrscheinlich
Alarmpheromone für die Ameisen aus, so dass sie besonders aufmerksam gegenüber
potenziellen Raupenfeinden sind (FIEDLER & MASCHWITZ 1987, FIEDLER 1988,
MASCHWITZ & FIEDLER 1988). Dies trifft auf die meisten Bläulinge zu. Als letzte Stufe der
Entwicklung kann bei den mitteleuropäischen Maculinea-Arten der Kleptoparasitismus
unter Einsparung des Tentakelorgans beobachtet werden. Als Kleptoparasiten werden Rau-
pen bezeichnet, die Brut stehlen oder von Arbeiterinnen Futter erbetteln. 

Mit am besten untersucht sind die Beziehungen zwischen Ameisen und Bläulingen bei
ebendiesen Maculinea-Arten. Die Larven leben zunächst zwei bis drei Wochen fressend in
den Blüten der spezifischen Wirtspflanzen. Nach der dritten Häutung lassen sie sich auf
den Boden fallen, um dort von Ameisen aus der Gattung Myrmica aufgelesen und in das
Nest getragen zu werden (J. A. THOMAS 1984, ELMES et al. 1991). In den Nestern verfol-
gen die Arten zwei unterschiedliche Strategien. Die Raupen des Maculinea alcon-Kom-
plexes (M. aclon und M. rebeli) imitieren Ameisen-Larven und lassen sich füttern (ELMES

et al. 1991, J. A. THOMAS & ELMES 1998, J. A. THOMAS et al. 1998). Die Raupen der
anderen drei Maculinea-Arten (M. arion, M. nausithous und M. teleius) ernähren sich
dagegen räuberisch von der Brut (J. A. THOMAS & WARDLAW 1990, 1992). Letzterer Fall
beeinträchtigt die Ameisenkolonien so stark, dass sich deutlich weniger Falter erfolgreich
entwickeln können. Die Dichten der Kuckucks-Arten sind im Freiland um bis das Sechs-
fache höher als die der räuberischen Maculinea-Arten (J. A. THOMAS & WARDLAW 1992). 

Die Nutzung der Wirtsameisenarten ist für jede der Arten spezifisch, variiert aber regio-
nal. Inzwischen liegen relativ viele Informationen über die in verschiedenen Räumen Mit-
teleuropas genutzten Wirtsameisen vor (KOCKELKE et al. 1994, PAULER et al. 1995, ELMES

et al. 1994, 1998; GADEBERG & BOOMSMA 1997, GEISSLER-STROBEL 2000, MEYER-HOZAK

2000a, b; STETTMER et al. 2001, ALS et al. 2002, ROHLFS 2002, STANKIEWICZ & SIELEZNIEW

2002a, b; GROS 2002b, SIELEZNIEW et al. 2003, F. M. STEINER et al. 2003, SIELEZNIEW &
STANKIEWICZ 2004a, STANKIEWICZ et al. 2005). 

Aufgrund der Bedeutung der Wirtsameisen für das Überleben myrmekophiler Arten, sollte
die Präsenz der spezifischen Ameisen eine große Rolle bei der Eiablage spielen. Dies wird
aber nur durch Daten von van DYCK et al. (2000) und WYNHOFF (2001) gestützt. Dem ste-
hen eine Reihe von Untersuchungen an Maculinea-Arten gegenüber, die keine
Abhängigkeit der Auswahl des Eiablageortes vom Vorkommen der Wirtsameise nach-
weisen konnten (J. A. THOMAS 1984, 2002; J. A. THOMAS et al. 1989, 1997; ELMES et al.
1994, 1996, 1998; KOCKELKE et al. 1994, PAULER et al. 1995, MEYER-HOZAK 2000a, b;
STETTMER et al. 2001, J. A. THOMAS & ELMES 2001, ALS et al. 2002).
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4 Ausblick

Wie die vorausgegangenen Ausführungen zeigen, erlebt die larvalökologische Forschung
in Mitteleuropa gerade einen Boom. Dennoch besteht noch auf vielen Gebieten ein hoher
Forschungsbedarf. An dieser Stelle wollen wir Anregungen zur Intensivierung der larval-
ökologischen Forschungen und Nutzung der gewonnenen Erkenntnisse geben. 

Bei nahezu allen mitteleuropäischen Arten besteht ein generell hoher Forschungsbedarf zu
den Larvalhabitaten. Im Besonderen gilt dies für Augenfalter und alle alpinen Arten.
Neben den Lebensräumen der Eier und Raupen wären Kenntnisse zu den Verpup-
pungsorten sehr wichtig. Obwohl dies bei den meisten Arten methodisch sehr schwierig
ist, können Puppen aufgrund der fehlenden Mobilität ein ökologisches Nadelöhr
darstellen. Hier könnten z.B. Zuchten unter Freilandbedingungen hilfreich sein. 

Die Mehrzahl der vorliegenden larvalökologischen Daten aus Mitteleuropa beruht auf ge-
ringen Stichprobengrößen und teilweise unsystematischen Erhebungen. Auch Studien mit
umfangreicher Datenbasis haben meist nur deskriptiven Charakter. Hieraus lassen sich
reale Präferenzen für eine Wirtspflanze, bestimmte Raumstrukturen, Expositionen usw.
nur begrenzt ableiten. Dies geht nur durch Präferenzanalysen bei denen die genutzten
Wirtspflanzen oder Habitate dem zur Verfügung stehenden Angebot gegenüber gestellt
werden. 

Aufgrund der vielfältigen Wechselwirkungen von Umweltfaktoren im Freiland, ist es häu-
fig schwierig, die Einflussstärke eines Einzelfaktors auf einen Parameter zu bestimmen.
Hier helfen sehr oft nur experimentelle Ansätze weiter. Teilweise sind derartige Unter-
suchungen auch nur im Labor möglich.

Der Einfluss von Parasitoiden auf die Populationsdynamik von Schmetterlingen ist bislang
kaum bekannt. Insbesondere bei Gelege bildenden Arten können sie eine große Rolle spie-
len. Das Verständnis des Beziehungsgeflechts Parasitoid-Wirt könnte ein wichtiger
Baustein zum Schutz dieser Arten sein. So sind die seit Jahrzehnten anhaltenden starken
Rückgänge von Euphydryas aurinia in Mitteleuropa längst noch nicht hinreichend geklärt
oder gar gestoppt (ANTHES et al. 2003a, b; ANTHES & NUNNER 2006). Die Bedeutung von
Parasitoiden könnte hier ein Schlüssel zum Verständnis dieser Entwicklung sein. Aber
auch bei noch vergleichsweise weit verbreiteten Arten wie Pieris brassicae sind Para-
sitoide als Ursache für regional beobachtete Rückgänge (z.B. in Baden-Württemberg)
denkbar. 

Die Auswirkungen der Klimaänderung auf die Schmetterlingsfauna sind in Mitteleuropa
bislang kaum bekannt. Selbst einfache ökologische Sachverhalte wie Arealexpansionen
oder -regressionen sind fast nicht dokumentiert. Die konkreten Ursachen für diese Are-
alverschiebungen sind noch weniger erforscht. Auch hier dürfte sich die Larvalökologie
vielfach als Schlüssel zum Verständnis der Zusammenhänge erweisen. Vor diesem Hinter-
grund spielen die Erweiterung oder Verschiebung des Wirtspflanzenspektrums und damit
der Larvalhabitate sowie die sich daraus ergebenden Faktoren für die Populationsdynamik
(Überlebensraten, Mortalitätsfaktoren) eine große Rolle. Eine besondere Bedeutung dürfte
darüber hinaus den im Winter auf die Präimaginalstadien wirkenden Faktoren zukommen. 

Inzwischen wurden wiederholt Erfassungen von Präimaginalstadien für die Analyse öko-
logischer Zusammenhänge im Naturschutz genutzt. Einen Querschnitt von Beispielen
liefert TRAUTNER (2006). Dennoch wird die Bedeutung der Larvalökologie und Erhebung
von Eiern und Raupen für naturschutzfachliche Aussagen bislang nur teilweise in Wis-
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senschaft und Fachkreisen wahrgenommen. Hier besteht weiterer Aufklärungsbedarf.
Quantitative Erfassungen von Präimaginalstadien im Rahmen von Monitoringprojekten
wurden inzwischen mehrfach empfohlen (FARTMANN 2001, LEOPOLD & FARTMANN 2005),
bislang fehlen allerdings Daten langfristiger Populations-Entwicklungen als Vergleichs-
werte, um Populations-Änderungen bewerten und interpretieren zu können. 

Die Präimaginalstadien zeigen aufgrund ihrer geringen Mobilität eine besonders starke
Abhängigkeit vom Management der besiedelten Flächen. Die Kenntnisse zu den dies-
bezüglichen Anforderungen der meisten naturschutzrelevanten Arten sind aber gering.
Hier besteht intensiver Forschungsbedarf in einem möglichst breiten Spektrum an Habitat-
typen der jeweiligen Art.

Ein dauerhafter Schutz von Tagfalter- und Widderchenarten in der mitteleuropäischen Kul-
turlandschaft vor dem Hintergrund sich wandelnder Landnutzungen und einer Änderung
des Klimas ist nur auf Basis der Larvalökologie möglich. Dem sollte sowohl die Forschung
als auch der angewandte Naturschutz Rechnung tragen!
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