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Die Liirchenminiermotte Coleophora laricella HBN. ist einer der 
verbreitetsten und wichtigsten Schadlinge der Larche. Sie tritt  auch 
i n  Schweden schon seit langem schiidlich auf. Trotz zahlreicher Ver- 
offentlichungen uber die Art waren aber bisher viele Einzelheiten nicht 
oder n u r  unzuliinglich beliannl. Ausser den von T R : ~ G ~ R D H  (1910, 1915) 
T eroffentlichten Beobachtungen war C .  laricella in  Schweden noch nicht 
naher studiert worden. Die Kenntnisse iiber die Verbreitung und das 
schadliche Auftreten, den Entwiclilungsverlauf und die Einflusse der 
Unlnelt auf Fruchtbarkeit und Sterblichlieit in Schweden waren man- 
gelhaft. Auch in anderen Landern waren die Veranderungen der Popu- 
lationsdichte liaum und vor allem nicht iiber Iangere Zeit untersucht 
worden. Ebenso fehlte es an Studien iiber die uberwinterung und 
Diapause der Tiere. 

hlit den hier vorgelegten Untersuchungen sollen einige Lucken in  
der Kenntnis der Larchenminiermotte, ihrer iiliologie und Physiologie 
geschlossen werden. Die Arbeiten wurden 1955 begonnen und am 
Institut fur  Forstentomologie der lioniglichen Forstlichen Hochschule 
in  Scliweden ausgefiihrt. Zum Aufgreifen der Prohleme trug ausser 
der Bedeutung der Art als Forstschadling bei, dass C. laricella ein vor- 
ziigliches Objelit fur  Untersuchungen a n  Populationen ist. Die Tiere 
liijnnen mit Ausnahine der schwarmendcn Imagines in allen Stadien 
und zu allen Jahreszeiten quanlitativ in der Natur erfasst werden, und 
zwar unter Ausnutzung derselben okologischen Bezugseinheit. Sie 
pflegen auch bei geringer Populationsdichte so zahlreich aufzutreten, 
dass die Entnahme von Proben in der Kegel lieinen fuhlbaren Eingriff 
in die Population bedeutet. Der Umfang der Proben wurde weniger 
durch die Grosse der Populationen begrenzt als vielmehr durch die 
hloglichkeiten, das Material weiter zu bearbeiten. 

Der grosse Umfang des vorliegenden Materials machte eine Be- 
schranliung und Auswahl erforderlich. U. a. wurden die Tabellen 
ziemlich eingeschriinkt. Alle Unterlagen sind jedoch a n  der Forstlichen 
Hochschule hinterlegt und dort zuganglich. Auch die Literaturzitate 
habe ich bewusst linapp gehalten und nur die mir  wesentlich erschei- 
nenden Ergebnisse und Ansichten anderer Autoren zitiert. Sie sind 
an den entsprechenden Stellen in1 Text wiedergegeben. Soweit spezielle 



Untersuchungsmethoden verxendet wurden, sind diese ehenfalls im 
laufenden Text beschrieben. 

Die Geschichte der Erforschung beginnt mit einer Mitteilung im 
Jahre 1803. In diesem Jahre frassen in Deutschland saclichentragende 
Raupen , , ah  es noch Eis fror . . . . i n  unzahlbarer hfenge a n  den Larchen- 
baumen, welche eben ihre Nadelbiischel herausgetrieben hatten" (ANo- 
s r aws  1803). Der Autor vermutete in dem Schadling die Art Phalaena 
Tinea cembrella L., und unter diesem Namen geben auch RECHSTEIN & 
SCHARFENBERG (1805) die Beobachtung wieder. HUBNER benannte die 
Motte i n  seiner ,,Sammlung europaischer Schmetterlinge" Tinea Iari- 
cella. Die betreffende Tafel 64 seines in Fortsetzungen erschienenen 
Werkes wird zwischen Marz 1814 und Ende 1817 datiert (FERNALD 
1905, HEMMING 1937). Etwa um die gleiche Zeit (1815-1816) bildete 
HCBSER auch in der ,,Geschichte europaischer Schmetterlinge" einen 
befressenen Larchenzweig und Saclichen und Puppe von laricella ah. 
Die erste ausfiihrliche Beschreibung der Lebensweise und forstlichen 
Bedeutung des Insekts, das e r  Phalaena Tinea laricinella nannte, 
brachte BLUM 1816 (mi t  Nachtrag von BECHSTEIN). Dainit war die Art 
unter eigenem Namen in  die entomologische und forstentomologische 
(s.  BECHSTEIN 1818) Literatur eingefiihrt. TREITSCHI~E (lS35) stellte 
fest, dass die von TISCHER aufgestellte Art argyropennella mit laricella 
HBN. synonym ist, wollte aber den Namen O r n i x  argyropennella bei- 
behalten. Der H u ~ N E ~ s c h e  Name setzte sich jedoch bald durch. Auf 
HUBNER (1822) geht auch der Gattungsname Coleophora zuruck 
(zuerst, aber ungultig, i n  seinem ,,Tentamen" von 1806). Dieser Gat- 
tungsname svurde besonders durch ZELLER (1849) in  seiner Bearbei- 
tung der  Coleophoriden befestigt, i n  der er laricel2a als die haufigste 
aller Coleophoren bezeichnet. Der heute gebrauchliche, deutsche Name 
Larchenminiermotte stainmt von RATZEBURG (1840). 

Die Art t ra t  i n m ~ e r  svieder i n  RIengen auf, und die Beitrage zur 
Kenntnis der Larchenminiermotte mehrten sich schnell. Hier seien 
nu r  einige wichtigere erwahnt. Schon BRAXTS (1839) v e r m ~ ~ t e t e  ei- 
nen Zusammenhang zwischen Standort und Auftreten bzw. Schaden 
der RIotte. Eine ausgezeichnete Abbildung des Fruhjahrsfrasses gab 
RATZEBURG (1840). KAISER (1859) beobachtete die Eiablage, den Frass 
der jungen Raupen und das Verfertigen der Saclichen im Herbst. 
REISSIG (1869) machte neue Angaben uber Lebensweise, Umweltein- 
fliisse und Gegenmassnahmen. Loos (1891192) beobaehtete das schad- 
liche Auftreten und berichtete u. a ,  iiber natiirliche Feinde. HERRICK 
(1912) schilderte die Lebensweise in Nordamerilia, er inachte auch 
die ersten erfolgreichen Versuche mit cheinischer Beliainpfung. Eine 



Zusainmenfassung des bis dahin Beliannten gab ESCHERICH (1931). 
JUNG (1942) stellte hlorphologie, Biologie, Einfliisse der Umwelt, Befall 
und Schaden ausfiihrlich dar. 1953 veroffentlichte WEBB eine Disser- 
tation, in  der er verschiedene Probleme wie Entwicklung, Befall und 
natiirliche Feinde eingehend behandelte. Viele Originalangaben uber 
die Larchenminiermotte findet man in  der Literatur zerstreut, auch in  
ubersichtswerlten (z. B. JUDEICH & NITSCHE 18%). 

Ich habe i n  einer vorlaufigen Mitteilung (EIDMANN 1958) einige 
Ergebnisse der hier ausfuhrlich behandelten Untersuchungen ver- 
offentlicht. In einigen anderen Veroffentlichungen habe ich spezielle 
Fragen behandelt (1959, 1961, 1962, 1963, 1965). 

An dieser Stelle will ich denen meinen Dank aussprechen, die die 
Untersuchungen gefordert haben. Besonderen Dank schulde ich Herrn 
Prof. V. Butovitsch fur  sein Interesse und sein vielseitiges Entgegen- 
liommen hei der Ausfuhrung der Arbeiten. Herr Bengt Ehnstrom war 
mir bei Versuchen und Feldarbeiten behilflich, ihin danlie ich herz- 
lich fur  seine zuverlassige Unterstutzung und stete Hilfsbereitschaft. 
Fiir technische Milfe bei verschiedenen Versucheu und Analysen 
danke ich Fraulein K. Baohman, Frau B. Hultin und Fraulein G. 
Scheferhoff. Herr Prof. C. O. Tamm stellte rnir freundlicherweise 
technische Ausrustung seines Instituts zur Verfugung. Frau Dozent A. 
Iiaarilt und Herrn Dr. E. Muller-Kogler danke ich fur  die Bestinlmung 
von Pilzen, Herrn K.-J. Hedqvist fur  die Bestimmung der Parasiten. 
Herrn Prof. B. hIat6rn bin ich fur  die Beratung in  mathematisch-sta- 
tistischen Fragen zu Dank verpflichtet. Fiir anregende Disltussionen 
danlie ich Herrn Forstmeister N. Nannestad, Prof. L. Silkn und Dr. 13'. 
Thalenhorst. Schliesslich mochte ich es nicht versaumen, dem Fonden 
for sltogsvetensliaplig forslining meinen besonderen Dank fur  eine 
wesentliche finanzielle Unterstutzung der Untersuchungen auszuspre- 
chen. 



Kapitel 1. Die Larche 

Da Coleophoi~a laricella ein monophages Insekt ist und praktisch nur 
an  Larche, ausnahmsweise an Douglasie, lebt, ist es angebracht, einige 
Bemerkungen iiber die Larche vorau~zuschiclten. 

Europas natiirliche Larchenvorkonlmen liegen in den Alpen und 
den Karpathen und - in geringerenl Unlfang - in den Sudeten und 
in1 siidostlichen Polen, weitab von den nordischen Landern. Etwa 
um die hlitte des 18. Jahrhunderts wurden, soweit beliannt, die ersten 
Larchen irn Norden gepflanzt. Die beriihmtesten Bestande davon sind 
die 1738 auf Geheiss der Zarin Katharina 11. (s. SCHOBER 1949, v. d. 
SCHULEXBURG 1958) angelegten Bestande von sibirischer Larche in Rai- 
vola. In Schweden wurden nach SCHOTTE (1917) gegen 1750 die ersten 
Larchen angebaut, meist einzeln und als Zierbaume. Dabei handelte 
es sich uin europaische Larchen. AF STROM uncl seine Schiiler wandten 
der Larche besonderes Interesse zu und pflanzten sie zahlreicher und 
bestandesweise. Mit dieser, etwa 1832 eingeleiteten Periode begann die 
eigentliche Ausbreitung der Larchen in Schweden. Heute wendet man 
der Gattung Larix besonderes Interesse zu. Dies griindet sich auf die 
besonderen Qualitaten des Holzes und die Moglichkeit, es wie Kiefer 
und Fichte zu Papierholz zu verwenden. Dazu kommt die Fahiglteit 
der Baume, an  Standorten zu gedeihen und Holz zu erzeugen, an denen 
einheimische Holzarten unproduktiv sind. Von verschiedenen Seiten, 
nicht zuletzt von der Forstlichen Hochschule in Stockholm, werden 
Larchen in Anbau- und Provenienzversuchen, Produktions- und Ei- 
genschaftsuntersuchungen studiert. 

Obwohl die Larche heute noch einen sehr geringen Anteil an den 
Waldbaumen Schwedens ausmacht, ist sie doch weit im Lande ver- 
breitet. In Siid- und Mittelschweden findet man sie haufig, in Nord- 
schweden etwas seltener. Die Baume werden gerne als Zierbaume bei 
Hausern und Hofen gepflanzt, fur  Alleen verwendet und in Parks 
und Friedhofen angebaut. Grossere, reine Larchenbestande sind nicht 
haufig, als einzelne Baume oder starltere Beimischung in  gemischten 
Bestanden trifft man Larchen ijfter an. In Nadelholzbestanden, die 
durch Saat gegriindet wurden, findet man gelegentlich einzelne Lar- 
chen, die aus absichtlich oder versehentlich beigemischtem Larchen- 
samen hervorgegangen sind. 



Die zur Zeit wichtigsten und pralitisch ausschliesslich in  Schweden 
vorkommenden Larchenarten sind die europaische, die sibirische und 
die japanische. Etwas verallgemeinert Iasst sich sagen, dass die japa- 
nische Larche im Siiden und Siidwesten, die sibirische im Norden des 
Landes die besten Aussichten hat, wiihrend die europaische Larche be- 
sonders in Siid- und Mittelschweden gut gedeiht. Pralitisch unerprobt 
in Schweden sind die nordamerikanischen und einige zentral- und ost- 
asiatische Larchenarten. Dagegen gibt es nlehrere Bestande mit Korea- 
und Kurilerlarche. Auch Hybridlarchen liolnmen vor. 

Die wissenschaftliche Systematik der Gattung Lar i z  ist nicht ganz 
einheitlich. Ich habe absichtlich die Trivialnainen verwendet, unl Ver- 
wechslungen auszuschliessen. Im Folgenden werde ich mich lediglich 
der Artnamen L .  decidua fiir die europaische, L. sibirica fur die sibi- 
rische, L. gmelini  fur die a n  die sibirische anschliessende asiatische 
und L. lepfolepis fur die japanische bedienen ~znd Unterarten, Varie- 
taten oder Provenienzen mit dem geographischen Ursprung bezeich- 
nen. Nur wenn Verwechslung zweier Arten moglich ist, werde ich 
eine genauere systematische Bezeichnung verwenden. 

Der Zeitpunkt des Ergrunens der Larchen im Friihjahr hangt von 
verschiedenen Faktoren ab. Bestimnlte Liirchenarten und Provenien- 
Zen schlagen friiher aus als andere. Die Kurilerlarche soll als erste 
und deutlich fruher als andere ergriinen. A11 einer Larchen-Klonkultur 
mit verschiedenen Arten und Herliiinften (decidua,  duhurica,  japonica, 
leptolepis)  wurde beobachtet, dass die mit japonica bezeichneten Pflan- 
zen (also wahrscheinlich Kurilerlarche) relativ friih austrieben, wah- 
rend die Sadelentwiclilung bei decidua verschiedener Provenienzen 
verhiiltnismassig spat war. Auch die sibirische Larche soll vor ande- 
ren Arten ausschlagen (SCHENK 1939), doch durfte das wohl bei ver- 
schiedenen Provenienzen der sibirischen Larche unterschiedlich sein. 

Beobachtungen an einer kleinen Kultur rnit verschiedenen Larchen- 
provenienzen (Einzelbaumparzellen) im Friihjahr 1961 sind in der 
Tabelle 1 zusammengestellt. Die Tabelle zeigt das bekannte unter- 

Tab. 1, Ausschlagen der Nadeln und Austreiben der Langtriebe bei Larchen verschiedener 
Provenienzen im Friihjahr 1961 (Ostergotland). 

Nadeln: 0 = nicht entwickelt, 1 = massig entwickelt, 2 = weit entwickelt. 

I L. decidua I lepfolepis  ( 

1 Ent~icklungderNadeln,27.1V..~ 1,2 / 1.5 1 1.9 1 1.5 / 1.2 1 0,s 1 1.7 1 Triebe mittlere Lange cm, 20.VI . 2,7 2,5 2,3 0,9 1 ,s  2,5 3,6 



schiedliche Ausschlagen bestirn~nter Prorenienzen und deutet an, 
dass das Austreiben der Langtriebe aicht mit der Benadelung liorre- 
liert zu sein braucht. 

Ausser der genetischen Konstitution sind fur  das Ergrunen Stand- 
ort bzw. Exposition der Baume solvie Temperaturverlauf und Nieder- 
schlage im Friihjahr ron  wesentlicher Bedeutung. Daher lionnen von 
Ort zu Ort und von Jah r  zu Jahr  auffallende Unterschiede im Ergrii- 
nen vorliommen. Im allgemeinen darf man in Siid- und Mittelschwe- 
den damit rechnen, dass die Larchen in  der zweiten April- bis ersten 
hlaihalfte ergriinen. 

Vermutlich haben die Feuchtiglieit und die auf die Ihospen einwir- 
lienden Temperaturen entscheidenden Einfluss auf das Austreiben 
der Kadeln. Dabei durfte eine Art von Teinperatursummierung statt- 
finden; im Zusammenhang nlit der Diapause von Coleophora laricella 
wird darauf naher eingegangen werden. Bliitenknospen und Nadel- 
linospen schlagen pralitisch gleichzeitig aus, Bliitenlinospen unter Um- 
standen ein wenig friiher. Die Nadeln an  jungen und alteren Triebab- 
schnitten desselben Zweiges konnen zur selben Zeit ausschlagen. 
XIeist beobachtet man jedoch, dass die distalen Teile von Larchen 
spater ergriinen als dem Stamm und der Wurzel nahere Teile. Zweig- 
enden, besonders in  der oberen Kronenregion, und Gipfeltrieb benadeln 
sich oft etwas spater als die anderen Teile des Baumes. Auch darin 
scheinen Provenienzunterschiede aufzutreten. 

Etwa einen hfonat nach dem Ergriinen treiben die Langtriebe der 
Larchen aus, in Siid- und Mittelschweden et.wa ab Ende Mai, haupt- 
sachlich Anfang und Mitte Juni. Sie beenden das Langenwachstum 
erst i m  Herbst. Die einzeln stehenden Langtriebnadeln spreizen sich 
mit der Streckung der Sprossachse bald ab. 

Das Verfarben der Nadeln im Herbst hangt, ahnlich wie das Ergrii- 
nen der Baume, von der genetischen Konstitution und anderen Fakto- 
ren ab. I n  Siid- und Mittelschweden vergilben die Nadeln der Larchen 
etwa ab  Ende September und in1 Oktober. Die vergilbten Nadeln fallen 
dann allmahlich ab. Zum Eintritt des Winters pflegen die Baume kahl 
zu sein. 

Der Jahreszylilus der Larche ist in Tabelle 2 dargestellt. 
Der Langenzuwachs der letzten Jahre lasst sich bei der Larche sehr 

gut erliennen, so dass man  die einzelnen Triebabschnitte meist genau 
datieren kann. Dies ist ein grosser Vorteil bei quantitativen Untersu- 
chungen. 

Die natiirliche, 6kologische Bezugseinheit fur  einen Nadelfresser wie 
Coleophora ist die Nadel bzw. das Nadelbiischel. F u r  die aktivealar- 
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Tab. 2. Ungefahrer Verlauf der Vegetation~~eriode fiir Larchen in Siid- und Rlittelschweden. 

3Ionat I Larche 

Anfang April - Anfang Mai 
Ende April - Anfang l Ia i  
hIitte bis Ende l l a i  
Ende BIai, bcs. Anfang Juni 
Juni  - September,'Olitober 
Ende September - Olitober 

Ende Oktober 
Ende Xovember - Anfaag Dezember 

Iinospen beginnen sich zu offnen 
Nadeln treiben aus, Bliiten 
Nadeln schlagen voll aus 
Langtriebe beginnen zu ~ a c h s e n  
Triebvachstum 
Sadeln ~ergi lben,  an jiingsten Triebab- 

schnitten zuletzt 
Eeginn starlicren Sadelfalls 
B a u n ~ e  entnatlelt, an jiingsten Triebab- 

schnitten zuletzt 

chenminiermotte ist die Nadel Xahrung und hauptsachlicher Aufent- 
halt. Die Nadeln entspringen an Kurztrieben, von den Langtrieben tra- 
gen nur die Jahrestriebe Nadeln. Die Langtriebnadeln machen nur 
einen geringen Anteil der gesamten Sadelmasse aus. Sie werden von 
Coleophora in der Regel weniger stark befallen, zur Zeit des haupt- 
sacldichen Frasses im Friihjahr sind lieine Langtriebnadeln vorhan- 
den. 

Jeder lebende Kurztrieb ist potentieller Trager eines Nadelbiischels. 
Tote Kurztriebe liommen an  den beiden letzten Triebabschnitten nor- 
inalerweise so gut wie gar nicht vor, an alteren Triebabschnitten sind 
sie haufiger. Aus Kurztrieben ltonnen sich mannliche und weibliche 
Bliiten entwiclteln, etwas spater im Friihjahr auch Langtriebe. An 
ruhenden Trieben lasst sich nicht erkennen, zu was sie sich ent- 
wiclteln merden. Der Anteil der Kurztriebe, der sich zu Bliiten ent- 
wiclielt, variiert von Jahr zu Jahr und von Zweig zu Zweig. Der Trieb- 
abschnitt des letzten Jahres tragt lieine Bliiten. hlannliche Bluten sind 
haufiger als weibliche. In einer Probe aus verschiedenen Hohen eines 
Bestandes (Bogesund 26. V. 64, 2680 K) waren 92 % mannliche, 8 % 
weibliche Bluten. Sie fanden sich zu gleichem Anteil an Kurztrieben 
der vorletzten und der alteren Triebabschnitte und niachten 16 % dieser 
Kurztriebe aus. 

Die Anzahl der Nadeln, die aus einein Kurztrieb entspringen, ist 
nicht lionstant. Sie hangt von versehiedenen Falttoren, u. a. von den1 
Alter des Kurztriebes ab (vergl. SCHWENIIE 1958). In Tabelle 3 sind 
die Ergebnisse der Auszahlung von Nadeln an  20 Larchenzweigen 
wiedergegeben. An jedem Zweig ~ s u r d e n  an jedem Triebabschnitt die 
Nadeln von je 2 Kurztrieben gez511lt. Die Nittelwerte deuten auf eine 
Zunahme mit steigendem Alter hin, doch sind die Untersehiede recht 



Tab. 3. Die Dichte bzw. Anzahl von lebenclen Kurztrieben (K) und Kurztriebnadeln (B) 
an Triebabschnitten verschiedenen Alters von 20 Larchenzweigen. 

Djurglrclen, 16.X.61. 

Triebabschnitt 

1961 / 1960 / 1959 / i l te r  1 iur. 

I</cm. . . . . . . . . . .  1,11 1,09 0,90 0,85 0,93 -- ,- 
/ / I  

B/K: min.. . . . . . .  / - 2 1  i % i  2 5  I 1 

geringfiigig. Wesentliche Unterschiede findet nlan in der Grosse und 
Form der Nadeln, z. B. zwischen beschatteten und gut exponierten 
Zweigen. 

Eingehende Studien uber das Nadelgewicht von Larchen (Tamarack) 
hat man in  Kanada gemacht (s. IVES 1959). Es stellten sich Zusam- 
menhange zwischen den1 Nadelgewicht der Probezweige und der Iiro- 
nenregion, der Kronenform, den1 Brusthohendurchmesser und dem 
Dickenzuwachs heraus. Ausserdem niinmt das Nadelgewicht pro Kurz- 
trieb nach Beendigung des sichtbaren Wachstums linear mit der Zeit 
zu; in zwei Probeflachen betrug die Zunahme 23 % i n  12 Wochen. 
Wuchsige Larchen hatlen hoheres Nadelgewicht pro Iiurztrieb als 
Baume mit stagnierendem Wachstum. Es ist daran zu denlten, dass 
diese Unterschiede auch unterschiedlichen Sahrungswert fur  die nadel- 
fressenden Inseliten bedeuten Itbnnen. 

Als okologische Bezugseinheit fiir C o l c o p h o ~ a  Znr.ice2la ist das Nadel- 
gewicht nicht geeignet, da es zu grossen jahreszeitlichen Veranderungen 
unterliegt und i.m Winter doch durch eine andere Einheit ersetzt wer- 
den iniisste. Der Fruhjahrsfrass trifft zur Zeit der starksten Nadelent- 
wicklung ein. Dabei konnen derart grosse Unterschiede auftreten, dass 
auch fiir eine Beurteilung des Frasses das Nadelgewicht schlecht ge- 
eignet ist. 

Auch die Lange der Triebabschnitte und die Dichte der Kurztriebe 
a m  Langtrieb variiert betrachtlich. Deshalb scheint es mir  ltein Vor- 
teil zu sein, wenn man an  Stelle der Kurztriebe die Zweiglange als 
Bezugseinheit verwendete. Die Zweiglange durfte kaum ein besserer 
Ausdrucli fur  die Nadelmasse sein als die Zahl der Kurztriebe. Aus 
Tabelle 3 ist  ersichtlich, dass die Anzahl der Kurztriebe pro cin Zweig- 
lange unterschiedlich ist, und noch deutlicher geht dies aus der Ta- 
belle 4 hervor. Hier ist die Dichte der Kurztriebe (ausgedruckt in An- 
zahl Kurztriebe pro cm) a n  Triebabschnitten verschiedenen Alters wie- 



s) 
33 

s) 

C"? 1  , C: I 1  
- N  

01 c, C, 

c3 03.03, 3j L'- 
c? ' 1  or- or- 
i - N i 

c? 0 i * 
(3 S) C! ? 0- =* =- 
C, L C  i s )  i 3  
i - q ~ m  

r- 03 
- 

h9 " C O  3 1  O M  C 3  

- N  @I 

N L c m c  "0 m- a- a" m" 5: 
s) O N  0 "  3 0  
ri - c.1 m c? 

m r -  
a q LO- -" 
0 2 n - 0  
i m i m  



dergegeben, und zwar aufgeteilt nach Hohen der Zweige a m  Baum 
und nach Bestandesteilen (I,ariz leptolepis, mittlere Hohe der Baume 
6,O m) .  Die Dichte der Kurztriebe scheint etwas mit der Hohe am 
Baum zu variieren, vor allem aber mit dean Jahrgang des Triebab- 
schnittes. Eine gewisse Beziehung scheint auch innerhalb der einzel- 
nen Jahrgange zwischen der Dichte der Kurztriebe und der  Trieblange 
zu bestehen: J e  langer der Langtrieb ist, desto weiter pflegen die Kurz- 
triebe voneinander entfernt zu sein (vergl. E I D ~ I A N N  1965; SCHWERDT- 
FEGER & SCHNEIDER 1957 fanden ebenfalls hiihere Dichte der Iiurz- 
triebe an  kiirzeren Langtrieben). Die Trieblange selbst zeigt fiir den 
Jahrgang 1963 eine deutlich steigende Tendenz init zunehmender Hohe 
am Baum. Unterschiede in  der Dichte der Kurztriebe wurden bei vielen 
Taxierungen festgestellt, sie variierten etwa zwischen 0,8 und 2,5 I i ~ c m .  
Am haufigsten diirften Durchschnittswerte \on  0,9-1,2 Iilcin sein. 

Schliesslich ist die Iiorrelation zwischen Zv-eiglange und Zweig- 
gewicht nicht konstant, sondern die Regressionskoeffizienten fur  Zwei- 
ge von verschiedenen Loltalitaten konnen wesentlich voneinander ab- 
weichen (C. AUER nach LINDER 1960, S. 223). 

Deshalb durfle die Trieb- oder Zweiglange ein weniger guter dus-  
druclc fur  die Nadelmasse sein als die Anzahl der Kurztriebe. Ich habe 
durchgehend den Kurztrieb als Bezugseinheil verwendet. 

Die einzelnen Triebabschnitte, die in  verschiedenen Jahren zu- 
wachsen und einen mehrjahrigen Zweig zusammensetzen, sind irn Fol- 
genden entweder mit den1 Jahr  ihres Langenwachstums bezeichnet 
oder mit den Symbolen: 
T = Zweigende, ausserster (distaler) Triebabschnilt; 
T - 1 = vorletzter Triebabschnitt; 
T - 2 usw., sowie a = altere Triebabschnitte. 



Kapitel 2. Die Verbreitung der Larchenminiermotte 

Die Verbreitung ron  Coleophora laricella wird in erster Linie durch 
das Vorkommen der Wirtspflanze Lar ix  und durch das Klima be- 
stimmt. Man findet die hfotte nu r  dort, wo Larchen vorltommen. Die 
Art kann sich zwar a n  Douglasie entwickeln, doch ist mir  kein Fall 
beltannt, in dem C. laricella an Pseudotszzga gelebt hatte, ohne dass 
Larchen in  der Nahe waren. 

Das Insckt liommt sowohl i m  natiirlichen als auch in1 kiinstlichen 
\'erbreitungsgebiet der Larche vor. Dank seiner Unscheinbarkeit wird 
es leicht verschleppt. Urspriinglich wahrscheinlich in den Larchenge- 
bieten der alten IVelt beheimatet, folgte es, hauptsachlich wohl mit 
Pflanzen, der Larche in neue Siedlungsgebiete und wurde auch nach 
Nordarnerilia eingeschleppt, mo es sich in  den natiirlichen Larchen- 
vorkommen stark ausbreitete. Von folgenden Landern ist das Auftre- 
ten berichtet morden (die Autorenangaben sind teilweise willkiirliche 
Beispiele) : britische Inseln (MUNRO 1920), Frankreich (THORPE 19331, 
Holland (BRANTS 1839), Danemarli (BEIER PETERSEN 1952), Norme- 
gen ( B A I ~ E  1961), Schweden (TRXG~RDH l910) ,  Finnland (SAALAS 
l949), Deutschland (RLUM l 8 l 6 ) ,  Schweiz (MARTI l880), Italien (Ma- 
LEXOTTI 1924), Osterreich (JAHN 1948), Ungarn (KADOCSA 1917), 
Tschechoslowaltei (KALANDRA l948), Polen (KARPINSKI l963), Estland 
( Z O L I ~  1935), europaischer und westsibirischer Teil der UdSSR (VRE- 

DITELI LESA 1955), Korea (TAKAGI 1932), Japan (YANO 1919), USA 
(HERRICK 1912) und Kanada (WEBB 1953). 

In Nordamerilta wurde C. Zaricella zum ersten Ma1 1886 i n  Nort- 
hampton, Massachusetts, gefunden, und zwar a n  30-jahrigen Alleebau- 
men von Larix  decidua (HAGEN 1886). Sie breitete sich rasch aus und 
befiel die einheimische L. laricinu. WEBB (1953) gibt die derzeitige 
beliannte Verbreitung von C. laricella in  Nordamerilta auf einer 
Karte wieder und vermutet, dass die Art sich weiter nach Westen und 
Norden ausbreitet und auch in  das Gebiet der Lar ix  occidenfalis  ein- 
dringen wird. Ob sie allerdings der Larche in ihre nordlichsten Ver- 
breitungsgebiete zu folgen vermag, ist fraglich (vergl. S. 18). 

In  den Alpen dringt die Larchenminiermotte bis zur Baumgrenze 
vor (JAHN 1956). Massenvermehrungen ltommen von niedrigen Lagen 
his zu Hohen von etma 1700 m. ii. ;\I. Tor. uber starltes Auftreten in 



Hohenlagen haben rerschiedene Autoren berichtet: KAISER (1859) 
1300 m, COAZ (1880) 1200-1 300 m, RITTMEYER (1889) 880 m, 
FANKHAUSER (1908) 1 400--1 600 m, ~IITTERBERGER (1916) 1 T O O  m, 
SCHONWIE~E (1937) 1000 m. 

In Schweden wurde das Vorkommen der Larchenininiermotte - so- 
weit ich feststellen lionnte - zum ersten Male in der Mitte des 19. 
Jahrhunderts aufgezeichnet, als ,,Tines laricis" die auf Djurgirden 
(Stockholm) gepflanzten Larchen so stark befiel, dass die Baume zu 
machsen aufhorten und deshalb abgehauen w ~ ~ r d e n  (SAMZELIUS 1915). 
In  Finnland wurde die Art schon vor 1849 in  der Gegend von Helsing- 
fors gefunden (ZELLER 1849). Ab 1888 wurde aus verschiedenen schwe- 
dischen Landschaften wiederholt starkerer Befall von C. lnricella be- 
richtet (MEVES 1896 u. a., s. LEKANDER 1950). Mit einer Ausnahme be- 
ziehen sich diese Berichte auf Sud- und Mittelschweden. 

In Sud- und Mittelschweden kommt die Miniermotte praktisch uber- 
all an den Larchen ror. Man findet kaum eine Larche, die frei von 
dem Inselit ist. Die Lucken in der Ausbreitung im Suden des Landes, 
wie sie z. B. auf der Karte (Abb. 1) und in  BESANDERS Verzeichnis 
(1946) ins Auge fallen, beruhen wohl darauf, dass man die Art in den 
betreffenden Gegenden nicht gesucht hat. Auch an einzelnen Bau- 
men, wenn die nachsten Larchen weiter entfernt sind, pflegt man die 
Art anzutreffen. Eine von mir angelegte lileine Liirchenltultur, von 
der die nachste, einzelne Larche 1 lim entfernt im Walde stand, war 
schon nach wenigen Jahren von Coleophora befallen. Die Tiere waren 
vermutllch mit den Pflanzen oder von dem einzelnen Baum dorthin 
geltommen. Auf den Inseln 6land und Gotland ist die Art an  mehre- 
ren Stellen gefunden worden. 

Man darf also annehmen, dass C. laricella keine sehr grossen Schwie- 
rigkeiten hat, ihrer Wirtspflanze zu folgen und sich auszubreiten. ES 
sei nochmals auf die Geschichte der Verbreitung in  Nordamerika hin- 
gewiesen und darauf, dass die Art auch in Schweden erst seit etwa 200 
Jahren vorkommen ltann. Dennoch sind ihrer Verbreitung Grenzen 
gesetzt. In Nordschweden kommt C. laricella in  dem Inneren des Lan- 
des nicht vor. Man findet sie nur  in Kiistennahe, die klimatisch gunsti- 
ger ist. In Nordnorwegen habe ich sie zwischen Saltdalen und Namsos 
nicht gefunden, in Finnland fehlt sie ebenfalls im Norden (SAALAS 
1949, KANGAS pers. Mitt.). 

Die Larche ist auch in Nordschweden weit verbreitet. Es ist nicht 
sehr wahrscheinlich, dass Coleophom im Norden wesentlich schwerer 
hat, Entfernungen zwischen den Baumen zu iiberwinden. Die Art 
verbreitet sich verinutlich in erster Linie mit Pflanzen, und auch 



Abb. 1. I 
Die offenen Kreise bezeichnen Stellen, an denen vergeblich nach der Art gesucht wurcie. 
Einzelheiten im Text. 

2-612921 



fliegenden Motten miisste es einmal gelingen konnen, in Nord- 
schweden Larchen zu finden. Ich mochte hier einschieben, dass die 
wesentlich grossere und streng monophage Larchenblattwespe Pr i s f i -  
phora erichsoni HTG. im ganzen Lande bis hinauf nach Jolilimolrk 
auch an einzelstehenden Larchen vorkommt (EIDMANN 1965). 

Auf der Karte Abb. 1 sind die Fundorte von Coleophora laricella 
eingetragen, soweit sie mir zuganglich waren. Nicht aufgefuhrt ist 
eine Angabe fur Lyclisele 1918, die mil- auf Grund des iibrigen Vertei- 
lungsbildes zweifelhaft erscheint. Um einen Anhalt dafur zu geben, 
dass die Fundorte nicht nur zufdlig besuchte Larchen reprasentieren, 
habe ich auch eine Anzahl von Stellen in Sordschweden mit offenem 
Kreis markiert, an  denen ich vergebens nach der Art suchte. Im Falle 
von C. laricella ist eine Eintragung von Lolialitaten mit negativem Er- 
gebnis insofern berechtigt, als die Art in samtlichen Stadien sehr cha- 
rakteristisch und fur einen geiibten Beobachter gut zu finden ist und 
man a~zsserdem, selbst wenn man keine lebenden Tiere findet, ein- 
deutige Spuren z. B. in Form alter Saclichen anzutreffen pflegt. 

Die geographische Verbreitung der Art, so wie sie aus der Iiartc 
hervorgeht, erinnert stark a n  die Verbreitung von anderen Inseliten 
(vergl. z. B. LIXDROTH 1945149, NORDSTROM 1955) und von Pflanzen 
\vie beispielsweise Corylus auellana L., Acer platanoides L. und Tilia 
cordafa  hlILL. (s. HULTEN 1950). Es muss angenommen werden, dass 
der Ausbreitung von C. laricella im Norden eine klimatische Grenze 
gesetzt ist. Diese Grenze stellt eine Existenzgrenze dar, eine starkere 
Erweiterung des Verbreitungsgebietes nach Norden ist meiner Ansicht 
nach nicht zu erwarten. 

Der begrenzende Klimafaktor ist wahrscheinlich die Temperatur. 
Verschiedene Charakteristilia des Temperaturlilimas wie Isothermen 
(z. B. hlonatsmitteltemperatur des Juli),  Thermoisochronen fur die 
Vegelationsperiode oder Frequenzlinien fur Anzahl Frosttage konnen 
herangezogen werden, urn die Verbreitungsgrenzen in  Schweden grob 
zu urnreissen. Eine ubereinstimmung von Temperaturcharaliteristika 
und Verbreitungsgrenze deutet nicht unbedingt die Ursachen des be- 
grenzten Vorkommens an. Die Temperatur liann die Ausbreitung auf 
verschiedene Weise verhindern: Erstens liann die Art an  Stellen, an 
denen die Temperatur regelmassig untere oder obere letale Grenzen 
fur bestimmte Stadien iiberschreitet, nicht existieren. Sie liann zwei- 
tens nicht da  leben, ~ v o  ein bestimmtes, notwendiges Verhalten wie 
z. B. Eiablage oder Vorbereitung zur Uberwinterung auf Grund unge- 
eigneter Temperaturen nicht ablauft. Drittens fordern die einzelnen 
Entwiclilungsstadien fiir eine norlnale Entwiclilung bestimmte mini- 



male Warmemengen. 1st der Ort niclit warm genug, so entwickelt sich 
das Stadium nicht weiter oder die Entwicklung wird derart verzogert, 
dass die Synchronisation mit den Jahreszeiten gestort wird. Der Tod 
bann dann z. B. durch falsches Verhalten oder unzureichende Tempe- 
raturtoleranz rerursacht sverden. Eine Art wie C. laricebla, deren Enl- 
wiclilung so gebunden und regelmassig verlauft, liann daher u. U. nicht 
so weite Gebiete besiedeln \vie ein Inselit mit einer mehr plastischen 
Entwiclclung (z. B. Hylobius abietis L., s. EIDMAKN 1964). 

Es ist scliwer zu entscheiden, ob in  Schweden bestimmte Maximum- 
oder hlinin~urnternperaturen die weitere Ausbreitung der Larchen- 
miniermotte verhindern. uberwinternde Raupen ertragen tiefe Tempe- 
raturen. Auch erwachende und fressende (L IV) Raupen lionnen Frost 
iiberstehen. Die Teinperaturanspruche der anderen Stadien sind kaunl 
untersucht. Sehr vahrscheinlich spielen die Temperaturverhidtnisse 
in  der Vegetationsperiode eine ausschlaggebende Rolle. Darauf deutet 
u. a. hin, dass die Grenze der Verbreitung ziemlich genau mit der 
Grenze zusammenfallt, a n  der Evetria (Petroua)  resinella L. von zwei- 
jahriger zu dreijahriger Generalionsdauer iibergeht (unveroffentl. 
Untersuch.). Eine liurze oder kuhle Vegetationsperiode gibt den hlinier- 
nlotten vermutlich nicht genugend Zeit, ihre E n t n i ~ l i l ~ n g  im Herbst 
rechtzeitig mit dem Festspinnen am Zweig und dem Eintritt in  die 
Diapause abzuschliessen. Fallen die Raupchen mit den Nadeln vom 
Baum, so lionnen sie ihre Entmiclilung nur ausnahmsweise rollenden 
(s. S. 102). 

Am Rande des Verbreitungsgebietes ist C. laricella bisher liaum 
starker aufgelreten. l[m Verein mit den Beobachtungen aus den Xlpen, 
nach denen oberhalb von 1 500-1 700 m keine hlassenvermehrungen 
mehr vorliommen, lasst sich dies im Sinne der Latenztheorie (EID- 
RMRN 1949, CRAMER 1962) deuten: In  der Zone lilin~atisch ungunstiger 
Bedingungen liann die Art sich nicht massenhaft verrnehren und Scha- 
den anrichten, sie bleibt latent. Das Gradationsgebiet scheint sich auf 
Sud- und Rlittelschweden zu beschranlien. In Danemark ist die Art 
haufig und tritt allgemein schadlich auf (BEIER PETCRSES 1952). 



Kapitel 3. Morphologie 
Die Larchenminiermotte unterscheidet sich, besonders auch durch 

ihre Lebensweise, deutlich von anderen Inseliten. Sie kann liaum mit 
einer anderen Art verwechselt werden. Eine eingehende Behandlung 
ihrer Morphologie ist i ~ n  Zusammenhang der vorliegenden Unter- 
suchungen nicht erforderlich. 11n Folgenden gebe ich eine liurze 
Charakteristik der Eiltwiclilungsstadien und eine Beschreibung der 
Saclichen. 

Imago 
Die Motte (Abb. 2 )  hat gefranste Fliigel ohne besondere Zeichnung. 

Die Vorderfliigel sind schwach metallisch glanzend braunlichgrau, auf 
der Unterseite gelegentlich etwas mehr braunlich. Hinterfliigel von der 
gleichen Farbe v i e  die Vorderfliigel oder ein wenig heller. Die Zu- 
spitzung der lanzettlichen Hinterfliigel beginnt Tor der Mitte. Anten- 

Abb. 2. Kopulierende Imagines von C. laricella. 



Ahb. 3. Yerteilung der Langen von ~nannlichen und weiblichen Motten. 
Lihgen genlessen von Stirn his Fliigelspitzc. Puppen eingesammelt Riissjoholrn 12.X-I.5G. 

nen gefarbt \vie die Flugel, beim ? hell-dunliel geringelt. Korper braun- 
lichgrau, auf der Unterseite mehr oder weniger weisslichgrau be- 
schuppt, besonders Abdomenspilze mit hellen Schuppen. Beine hell 
braungrau, Hinterschienen mit langen Fransen. 

Die Spannweite variiert zwischen 8,5 und 10 mm und betragt im 
Durchschnitt etwa 9 mrn. Mit den Fliigeln in Ruhestellung sind die 
Motten von der Stirn bis zur Fliigelspitze iin Durchschnitt etwas iiber 
4 mm lang. Die 5 5 sind ill1 Mittel grosser als die ? ? .  Der hiittelwert 
betrug fiir 65 5 5 4,33 r 0,06 mm, fur 70 9 ? 3,92 + 0,05 mm 
(P<0,001). Die Verteilung der Langen geht aus Abb. 3 hervor. 

Die Geschlechter unterscheidcn sich etwas, wenn auch nicht sehr 
deutlich, ~oneinander.  Nach WEBB (1953) sollen die ? ? heller grau sein 
als die 8 8 .  Ich finde diesen Unterschied unsicher. Auch die Ringelung 
der Xntennen ist kein zuverlassiges Merkmal. Genaue Untersuchung 
von 200 Motten, die rnit Hilfe der Xntennenringelung nach dem Ge- 
schlecht sortiert worden waren, ergab 15 % Falschbestimmungen. Das 
Abdomen der 8 8 pflegt wenig gewolbt zu sein und ist meist am 
Ende nicht besonders stark nlit hellen Schuppen besetzt. Der Hinter- 
rand des Abdomens ist auf der Unterseite in  der Mitte leicht einge- 
senkt (,,Kragenm). Die ? ? haben in der Regel ein dickeres, starker ge- 
wolbtes und nach hinten schmaler werdendes Abdomen, mit der starlis- 
ten Wolbung etwa im 3. Abdominalsegment. Der Hinterrand ist nicht 
eingesenkt (,,Manschette") und lneist deutlich hell beschuppt. 

Ei 
Das Ei (Abb. 4) hat eine platte Unterseite von rundem Umriss, die 

rnit farblosem Iiitt an  die Nadel geheftet wird. Die Oberseite ist schiis- 
sel- oder napfliuchenforinig (JUNG 1942) gewolbt. Von der Peripherie 
ziehen sich 11-14 (nach WEBB bis 15) Rippen oder Kiele zu dem Mit- 



telfeld hoch, in dessen Zentruin ringformige Strulituren liegen (Ahb. 
5 ) .  Die Oberflache hat eine runzlig-dornige Milirosliulpt~~r, die auf den 
Rippen fehlt bzw. schwach ausgebildet ist. Der gewolbte Teil der Ei- 
schale ist kraftiger als die flache Unterseite. 

Iin Durchschnitt betragt der Durchmesser des Eies 0,3 mm, die 
Hohe 0,2 mm. Die Eischale ist farblos und dunhscheinend. So lange 
sich Embryo oder Raupe in dem Ei befinden, hat es ein gelbes oder 
gelbliches Aussehen. Das leere Ei ist durchscheinerid grauweiss oder 
durch Einlagerung von Exlirementen der Raupe griinlich bis braun- 
lich. 

Raupe 

Die Raupen (Abb. 7 )  durchlaufen im allgemeinen 4 Larvenstadien 
(vergl. Kapitel 4 ) .  Die Eiraupe ist gelb, die Raupe in1 11. Stadium 
gelblichbraun, die alteren Raupen sind dunltel rotbraun. Die starker 
chitinisierten Korperteile, vor allem die Kopfltapsel, sind im I. Sta- 
dium blassbraun und werden bei den alteren Tieren dunlder, bis 
schwarz. An 8 8 im 111. und IV. Stadium liann man die dunkel durch- 
scheinenden Gonaden erltennen. Die Haut der alteren Tiere (L I11 und 
L IV) hat eine deutliche, kornige RIikrosliulptur. 

In1 I. Stadium hat die Raupe - ausser der Kopfliapsel - nur an 
wenigen Stellen auffallende Chitinverstarliungen. Der Nackenschild ist 
ungeteilt, der Schild des hiesothorax nur angedeutet, der Analschild 
noch nicht ausgepragt. Bauchfuss- und Nachschieberhaken fehlen. Die 
Brustbeine sind nur  relativ schwach chitinisiert. Seitenschilde fehlen. 

Das 11. Larvenstadium hat  ebenfalls einen unketeilten Nackenschild, 
der jedoch kraftiger ausgebildet ist als im I. Stadium, ebenso der 
Schild des Mesothorax. Der Analschild ist deutlich, aber noch ziem- 
lich schwach ausgebildet. Seitenschilde sind noch nicht deutlich, auch 
die Stigmenrander noch nicht auffallend verstarkt. Die Brustbeine 
sind liraftiger chitinisiert als im I. Stadium. Bauchfusshaken fehlen, 
da.gegen haben die Nachschieber je zwei Halien. 

Die Raupe im 111. Stadium hat einen griisseren, in  der Mitte mehr 
oder weniger geteilten Nackenschild. Auch der Schild des Mesothorax 
ist grosser. Die Brustsegmente tragen lileine Seitenschilde, die Stig- 
menrander sind deutlich verstarkt. Der Analschild ist gross und deut- 
lich ausgepragt. Die Brustbeine sind stark chitinisiert. Die Bauch- 
fiisse am 3.-6. Abdominalsegment und die Nachschieber tragen stark 
chitinisierte Halien. 

Iin IV. Larvenstadium sind Nacken- und Analschild sowie der Schild 
des hiesothorax weiter vergrossert und besser begrenzt. Der Nacken- 



Xbb. 4. Ei dcr Larchennliniermotte 
(Yergr. etv a 80 s). 

Ei \-on obcn nlit deul- 
lich erliennbarem Nit- 
telfeld ( \ ' e rg .  e t ~ l - a  
135 s, Phase111;on- 
Irast). 



Abb. 7. Raupen von C. laricella in den 4 1,arvenstadien (Vergr. etwa 45 s, Dunlrelfeld). 
Oben links: L I. Oben rechts: I. 11. Unten links: L 111. Unten rechts: L I V  (rnazeriert). 



Abb. 8. Larchennaclcl mit Ei und AIislc der jungen Raupe. 
Die .\line zieht sic11 vom Ei recllts oben schr3y zunl Nadclrand unt tn i n  Bild und endct 
links unten. DorL ist der dunlrle Iiollf der K a u l ~ r  crkennbnr. Tergr. 191, lio~nbinierlcs 

h b h .  9. Puppe der Larchenminier- 
motte (\'ergr. 13 x). 

Xbb. 10. Raupe in1 111. Stadium lturz vor 
der Hautung. 
Das Tier hat  sich lrontrahiert, den 
Kopf aus dcr altcn Iiopfkapsel und 
das Hinterrnde aus den1 Ende der 
Exuvie gezogen. \ -erg.  etwa 43s, 
Dunkelfeld. 



Abb. 11. nIinen yon Raupen im 11. Stadium. 
Die linlie Mine ist U-fosmig, die Raupe liegt in der Spitze des rechlen Schenliels und 
ha t  sic11 init dein Iiopf in p s o s i m ~ l e  Richtnng gewendet. In der rechten Nadel ist die 
Spitze viillig ausgehohlt und init Exkrementen angefullt, die Raupe liegl rechls u n t r i ~  
init dem IiopI in prosimaler Richlung. T'ergr. 13x, komhiniertes Licht. 



schild ist geteilt, er p f l e ~ t  starker chitinisiert zu sein als der ebenfalls 
geteilte Schild des R/Iesothorax. Die Seitenschilde der Thoraxsegmente 
sind grosser. Brustbeine, Bauchfuss- und Nachschieberhaken (Abb. 6)  
sind ltraftig chitinisiert. Die Anzahl der Haken a n  Bauchfussen und 
Nachschiebern ist im Durchschnitt grosser als bei Raupen im 111. Sta- 
dium. 

Die hIasse fur die Kopfliapselbreiten der einzelnen Stadien sind in 
Tab. 14 zusamn~engestellt. Langenmasse haben JUNG und WEBB an- 
gegeben. Meine hIessungen stimmen ziemlich mit WEBBS Ergebnissen 
iiberein. Die Langen der Stadien betragen etwa: L I 0,6-l,l mm, L I1 
0,9-1,6 mm, L I11 1,6-2,4 mm, L IV urn 3 mm und mehr. JUNG hat 
morphologische Details der ausgewachsenen Raupen beschrieben. Da- 
bei ist ihnl im Zusammenhang mit den Seitenschilden des Thorax ein 
Versehen unterlaufen: Den Raupen von C. laricella fehlen, wie all- 
gemein ublich, Stigmen am Meso- und Metathorax. Meine Tiere zeigten 
auch nicht die von ihm beschriebcnen und abgebildeten Schildchen auf 
den1 Rucken des Metathorax. 

P ~ P P ~  
Die schlanke Puppe (Abb. 9)  ist dunkelbraun his schwarzbraun, an 

helleren Stellen mittelbraun. Die Oberflache hat eine kornige Sltulptur. 
Die Flugel- und Antennenscheiden sind weit heruntergezogen und uber- 
ragen bei trocltenen Puppen das Hinterende. Das Ende des Abdomens 
ist ziemlich flach, nur wenig zugespitzt, und lauft seitlich in je ein 
spitzes Horn aus. 

Die hiasse fiir 27 Puppen waren: Lange 2,5-3,4 mm, Mittel 2,91 zk 
0,049 mm; Breite 0,7-1,O mm, im Durchschnitt 0,83 + 0,014 mm. 
Diese hfasse liegen wesentlich unter der Grosse, die JUNG fur Puppen 
von Siiddeutschland angibt (Durchschnitt fur  Lange 3,E mm, fiir 
Breite 1,O mm).  Bei JUNG findet sich auch eine kurze Beschreibung 
der Beborstung. 

Sackchen 

Im Laufe ihrer Entwicklung verfertigt die Raupe von C. laricella 
mehrere Sackchen aus ausgehohlten Nadelstucken. Ganz frisch ver- 
fertigte Sackchen sind zart und von griinlich weissgrauer Farbe, mit 
zunehmendem Alter werden sie hell sandfarben und spater dunkler 
graubraun. 

Die ersten Sackchen im Herbst sind anfangs einfache Rohren aus 
einem ausgehohlten Nadelabschnitt, ohne oder nur mit wenig Gespinst 
und vorne und hinten offen. Die iiberwinterungssacltchen (Abb. 24) 



Xbb. 12. Z n e i  a n  einer Naclel festgesponncne Puppensackchen.'(T'ergr. 10 x). 
Oberrs Saclrchen mlt Pr~ra~i ten-Sc1~1~~Dfloc1~.  

sind ebenfalls aus einem einzigen Nadelstiicli rerfertigt, aber liraftig 
mit Gespinst rerstarlit. Haufig sind sie langs aufgeschlitzt und mit 
starkem Gespinst wieder verschlossen, wodurch sie oft etwas erweitert 
werden. Im Fruhjahr begniigt sich die Raupe nur kurze Zeit mit 
einem einfachen, alten oder neuen Slclichen. Bald wird das Sackchen 
mit Gespinst und eingesetzten Nadelstiiclien erweitert. Das zusam- 
mengesetzte Sackchen der alitiven Raupe im Friihjahr hat meist ei- 
nen deutlichen Vorderrand aus Gespinst und ist liaum gewolbt. Das 



Tab. 5. Die Langen von Sackchen, die zu verschiedenen Zeitpunkten im Herbst 1964 in 
Staket eingesammelt wurden. 

Datum 

4. IX.64. 
15.1X.64. 

9.X.64. 
21.XI.64. 

Fehler 
I I 

P 
v'ergleich zwischen Mitteln 
fiir aufeinanderfolgende 

Daten 

Puppensiickchen (Abb. 12  und Abb. 18) geht aus dem zusammen- 
gesetzten Friihjahrssaclichen hervor, es unterscheidet sich aber durch 
seine spindelfijrmige Gestalt, da es in  der Mitte aufgewolbt und am 
distalen Ende etwas zusammengezogen ist. 

Nadelspitzen bleiben seltener an den Sackchen, meist werden sie 
Iron der Raupe abgeschnitten. Saclichen mit Nadelspitzen haben ein 
Loch zum Auswerfen der Exlrremente. Sie sind im Durchschnitt langer 
als normale Saclichen. Eine Ausnahme machen die Wintersaclichen 

Tab. 6. Langen und Breiten von Wintersackchen verschiedener Herkunft und von verschie- 
denen Wirtspflanzen. 

Ort Datum Wirtspflanze 

Lungen:  
Norrkoping 6. S1.56. 
Djurghden 3.  11.57. 
Djurghden 10. 11.57. 
Stalret 19. 1.59. 
Staliet 14.XII.59. 
Staket 21. XI.64. 
Ollsen 28. 1.57. 
Rossjoholm 3. 111.58. 
Rossjoholm 21. XI.56.  
Rossjoholm 21. X1.56. 
Rossjoholm 2. 11.57. 
Stocliholn~ 6.XII.56. 
Rossjoholm -1.XII.61. 

von 

decidua 
decidnu 
decidua 
decidua 
decidua 
d e c i d m  
lepfolepis 
leptolepis 
sibirica 
Kuriler-L. 
Korea-L. 
occidenfalis 
Pseudofsuga 

Breiten: 
Djurgdrden 10. 11.58. 
Rossjoholm 3. 111.58. 
Rossjoholm 27. XI.56. 
Rossjoholm 2. 11.57. 
Stockholm G.XII.56. 

I1 

bis 

decidua 
lepfolepis 
sibirica 
Korea-L. 
occidenfalis 

* 
mittl. 
Fehler 

Anzahl 



und die - meist einfachen - Fruhjahrssaclichen aus Douglasien- 
nadeln, unter denen Sacltchen mit Nadelspitze haufig sind. Diese zeich- 
nen sich aber in1 Durchschnitt nicht durch grossere Lange aus. Lang- 
triebnadeln werden seltener i'iir Sackchen verwendet. 

Die friih verfertigten Herbstsackchen sind kleiner als die Winter- 
saclichen (s. Kapitel 4) .  Das geht u. a. aus Tab. 5 hervor. Die Grossen- 
abnahme zwischen Oktober und Noyember lasst darauf schliessen, 
dass die Raupen ihre Sacltchen vor der uberwinterung noch anderten. 

In Tab. 6 sind die RIasse von Wintersiiclichen aufgefuhrt. Die Durch- 
schnittsvierte fiir die Langen variieren zwischen FVirtsarten, Orten 
und Jahrgangen. Der Vergleich einzelner Mittelwerte kann statistisch 
signifiliante Unterschiede ergeben. Der Zustand der Nadeln ubt einen 
Einflnss auf die Grosse der Saclichen aus (vergl. Kapitel 4) .  Eine be- 
stimmte, einheitliche Tendenz Iasst die Tabelle aber nicht erkennen. 
Auch die Minimum- und Maximumwerte zeigen k i n e  besonderen Un- 
terschiede. Die Breiten der Wintersackchen variieren innerhalb enger 
Grenzen. Die Mittelwerte fiir die verschiedenen untersuchten Wirtsarten 
unterscheiden sich, zum Teil signifikant, voneinander. Die Breiten der 
Wintersackchen werden teilweise durch die Nadelbreiten bestimmt. 
Auffallend und deutlich sichtbar weichen aber nur die Breiten der 
Saclichen aus Douglasiennadeln ab. Sie sind auf Grund der grosseren 
Breite der Douglasiennadeln wesentlich breiter als Sackchen aus 
Larchennadeln. 

In1 Fruhjahr findet man alle ~bergange  der Sackchengrossen zwi- 
schen uberwinterungssackchen und Puppensackchen. Die letzten, 
fertig ausgebildeten Fruhjahrssackchen haben dieselbe Lange wie die 
Puppensackchen, sind aber schmaler (Unterschied statistisch gesi- 
chert) : Breite 0,s-1,3 mm, im RIittel 1,13 r+ 0,034 mm. 27 Puppensack- 
chen hatten folgende Masse: Lange 3,5-4,7 mm, im Mittel 4,13 i. 
0,057 mm; Breite 1,l-1,3 mm, im Mittel 1,21 i 0,014 mm. 



Kapitel 4. Lebensweise und Entwicklung 

Schliipfen und Schwarrnen 

Wenn die Puppenruhe beendigt ist, springt die Puppenhiille am 
Kopf auf und entlasst die Motte. Diese verlasst das Puppensackchen 
an den1 distalen, vor dem Kopf liegenden Ende. Die leere Puppenhulle 
bleibt vollig in dem Sacltchen zuriick. Der eigentliche Schlupfvorgang 
nimmt nur kurze Zeit i n  Anspruch, und das Chitin erhartet ebenfalls 
schnell, so dass die Motte bald die Flugel anlegen und sich laufend 
oder auch fliegend fortbewegen liann. 

Der Beginn der Schwarmzeit hangt von den Ternperaturverhaltnissen 
in1 Friihjahr ah. In klimatisch giinstigen Lagen wie in  Osterreich 
(SCHREBIMER 1959), Siiddeutschland (REISSIG 1869, JUNG 1942, BURST 
c% EWALD 1955) und warmeren Gegenden Nordamerikas (HERRICK 
1912, WEBB 1953) zeigen sich die ersten Motten nach gunstigem Friih- 
jahrswetter in der zweiten Maihalfte, und die Hauptschwarmzeit kann 
Ende Rfai-Anfang Juni liegen. An Italteren Orten oder in kdteren 
Jahren beginnt das Schwarmen spater. Der Hohepunkt des Schwar- 
mens wurde in vielen Fallen um die Junimitte beobachtet (Loos 1892, 
JUNG 1942, V O ~ T E  & TER PELI~WIJK 1948, DAVIAULT 1949, WEBB 1953, 
BURST & EWALD 1955). 

In Schweden schwiirmen die Motten etwa zwischen dem 10. Juni 
und dem 25. Juli. Auch friiher bzw. spater kann man  lebende Imagines 
finden. In Laboratoriumszuchten 1959 schliipften die ersten Motten am 
23. Mai aus Puppen, die am 15. V. in Siidschweden eingesammelt wor- 
den waren (s. Abb. 13 a ) .  BENANDER (1939) gibt als Flugzeit Ende 
Juni-Anfang Juli an. TRXGWRDI-I (1910) fand in  der Stockholmer 
Gegend Motten um den 10. Juni. San~mlungsexemplare des Naturhist. 
Riksmuseet in Stockholm sind mit 18. und 21. VI. ettikettiert. Nach 
meinen Beobachtungen besteht oft liein wesentlicher Unterschied im 
Beginn der Schwarmzeit zwischen Siid- und Mittelschweden. Die Haupt- 
schwarmzeit lie$ i n  Schweden je nach den Temperaturverhaltnissen 
Mitte Juni his Anfang Juli. 

Der Verlauf des Schliipfens in Zuchten geht aus der Abb. 13 hervor. 
Die Abb. 13 a stellt das Ergebnis der Zuchten von mehreren Orten 
gemeinsam dar. Zum Zeitpunkt des Einsammelns waren die Tiere 
mit Ausnahme von einem Ort, an  dem noch einzelne Raupen frassen, 



Anzahl I 

Abb. 13. Verlauf cles Schliipfens von Imagines der Larchenminierinotte in Zuchten. 
a .  3laterial von Tisingso, Vittskovle und Riisajijhol~n, eingesammelt 12.-15.7'.59., in 

Zuchtkasten irn Laboratorium am 19.V.59. 
b. Puppen eingesammelt Bogesund 2.VI.63., Zucht hei 15' C. 
c. Puppen eingesa~nmelt Rossjol~olm 12.TI.56. Schlupfen fils $ $ und Q i getrennt 

dargestellt. 

inaktiv und in Puppensaclichen festgesponnen. Im Laboratorium bei 
rund 22" C schliipften die hlotten pralitisch innerhalb von 9 Tagen (s. 
Abb. 13 a ) .  Betrachtet man die Ergebnisse fiir die verschiedenen Orte 
separat, so schliipften alle Tiere jeweils etwa innerhalb von 7 Tagen. 
Auch in1 Thermostaten bei Dauerdunkel und 15" C nahm das Schlup- 
fen nu r  6 Tage in  Anspruch (Abb. 13 b ) .  Allerdings ist es moglich, 
dass unter gunstigeren Entwicklungsbedingungen auch spater noch 



eine Anzahl von hlotten geschliipft ware. Der iiberwiegende Anteil der 
Tiere schliipft aber jedenfalls innerhalb kurzer Zeit. 

Das stimmt uberein mit den Ergebnissen von WEBB (1953). Bei ihm 
schliipften aus Populationen, die nicht stark parasitiert waren, die 
Motten hauptsachlich innerhalb von 8 Tagen. Dagegen fand er in PO- 
pulationen mit starker Parasitierung oder Nahrungsmangel eine we- 
sentlich verlangerte Schliipfzeit. 

Als Beispiel fur die Schwarmzeit im Freiland mogen die Verhdt- 
nisse auf Bogesund 1963 dienen: Am 20. V. hatten sich noch keine 
Raupen verpuppt. Am 2. VI. waren alle 'I'iere in Puppensackchen fest- 
gesponnen, aber noch ltcine Imagines geschliipft. Am 14. VI. schwarm- 
ten zahlreiche Motten, 60 % der Puppensackchen waren schon von 
den Tieren verlassen. Am 3. VII. waren alle untersuchten Puppensack- 
chen verlassen, schwarmende hlotten waren nicht mehr so haufig wie 
zuvor. Am 13. VII. wurde nur noch eine Motte gefangen. 

WEBB stellte fest, dass bei C. laricella eine gewisse Protandrie vor- 
kommt. In  seinen Untersuchungen schliipften die $ $ durchschnittlich 
etwa 1-2 Tage friiher als die ? 9 .  Nach meinen Beobachtungen tritt 
solche Protandrie auch in Schweden sowohl in  Laboratoriumszuchten 
als auch im Freiland m f .  duf Ahb. 13 c ist der Verlauf des Schliipfens 
in  einer Laboratoriumszucht getrennt for $ $ und ? ? dargestellt. Man 
erkennt, dass die 8 $ durchschnittlich etwas fruher als die 9 9 
schliipften. Die Tab. 7 zeigt die Ergebnisse von Zuchten, kombiniert 
mit der Bestimmung des Geschlechterverhaltnisses an Freilandmaterial. 
Die am 2. VI., vor dem Beginn der Schwarmzeit, eingesammelten Pup- 
pen entliessen am ersten Schliipftage nur  $ $, dann in  zunehmendem 
Grade ? ?, am letzten Schliipftag nur ? ? .  Am 14. VII., als die Domi- 
nanz der $ 8 in den Zuchten nachzulassen begann, wurden im Frei- 
land erneut Puppen eingesammelt und Imagines gefangen. Ahnlich 
den Verhaltnissen in den Zuchten iiberwogen unter den gefangenen 
Motten die 8 8 ( 7 7  %), und a m  den Puppen schliipften in  den folgen- 
den Tagen uberwiegend und in zunehmendem Grade 0 0 .  

Das Geschlechterverhaltnis der Motten ist praktisch 1: 1. Untersucht 
man im Freiland gefangene Proben, so ist allerdings zu beachten, dass 
das Geschlechterverhaltnis durch die Protandrie und die - noch zu 
besprechende - kiirzere Lebensdauer der $ 8 beeinflusst wird. ZU 
Anfang der Schwarmzeit iiberwiegen die 8 8, gegen Ende der Schwarm- 
zeit findet man hauptsachlich oder ausschliesslich 9 9. In  Zuchten 
fand ich gelegentlich Abweichungen von den1 Verhaltnis 1 : 1, doch 
im Durchschnitt erhielt ich aus Puppen etwa ebenso vie1 8 $ wie O 9 .  

Da sich vom 111. Larvenstadium an mannliche und weibliche Raupen 



Tab. 7. Das Sch'liipfen von Imagines und die Verteilung der Geschlechter im Freiland und 
in Zuchten. 

Material Bogesund 1963. 

zusamrnen.. . . . . . . . . . . . . . . .  / 43 62 1 
Imagines eingesammelt 14.VI.. . . . . . . . . . . .  .I 98 77 I 

Puppensaclrchen eingesammelt am 2.TI.63, in 15" C: 
geschlupft bis 11.VI.. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

12.X71., 180U.. . . . . . . . . . . . . . .  
13.VI., 170°.. . . . . . . . . . . . . . .  

. . . . . . . . . . . . . .  14.VI., goo. .  
14.VI., 1630. .  . . . . . . . . . . . . . .  
1 5 . 1  1 3 3 0 . .  . . . . . . . . .  

. . . . . . . . . . . . . .  15.VI., 15oQ. .  
lG.VI., 120°. . . . . . . . . . . . . . . .  
l i .VI . ,  1630. .  . . . . . . . . . . . . . .  
18.VI-9.TII.. . . . . . . . . . . . . .  

. . . . . . . . . . . . . . .  I zusammen . I  11 22 1 38 78 

- - 
10 100 
1 3  93 
12  75 
2 20 
2 40 
1 25 
3 G O  
- - 
- - 

Puppensacltchen eingesammelt am 14.YI., in 22" C: 

unterscheiden lassen, untersuchte ich an  einer uberwinternden, 
schwach parasitierten Population das Geschlechterverhaltnis. Von 461 
Raupen waren 51 % 8 8. WEBB (1953) fand geringfugige Unterschie- 
de im Geschlechterverhaltnis z ~ i s c h e n  verschiedenen Regionen und 
verschiedenen Jahren, in1 Gesamtdurchschnitt uberwogen die 8 8 
schwach (52 % $ 8). In  stark parasitierten Populationen stellte er 
auffallend mehr 9 9 als $ 8 fest. Aus Puppen von mehreren Orten 
ziichtete SCHWENKE (1958) im Jahre 1955 35-48 % 9 9 ,  zwei Jahre 
spater ebenfalls zwischen 35 und 45 % 9 0. Die Parasitierung der 
Puppensacltchen schwankte je nach Standort und Jahr  zwischen 1 
und 34 %. 

Schliipfen und Schwarmen der Motten sind von den Umweltverhiilt- 
nissen abhangig. WEBB kontrollierte Zuchten unter tagesrhytmisch 
wechselnden Temperaturen in  4-stundigen Abstanden. Er fand die 
meisten geschlupften Motten um 12'O, die wenigsten urn 4". JUNG 
(1942) schreibt: ,,Die hlotte verlasst die Puppe i n  den spaten Vormit- 
tagsstunden." Die Motten sind wahrend des Tages aktiv (HERRICK 
1912). Bei Nacht werden sie in1 Freien nicht besonders durch Licht 

gcschlupft bis 15.VI. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
16.VI . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
17.VI . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
18.VI. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
19.VI-9.VII. . . . . . . . . . . . . .  

8 30 
2 2 2 
I 8 
- - 
- - 
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Abb. 14. Lebensdaucr von Imagines in Zuchten bei 15' C (Thermostat) und 2 2 ° C  (Labo- 

ratorium). 
Puppen eingesammelt Bogesund 2. und 14.VI.63. Abszisse: hnzahl Tage nacli Schlupfen. 
Ordinate: Anzahl lebencler Imagines. 

angeloclit (vergl. WEBB), %as iibrigens schon REISSIG (1869) fest- 
stellte, als er Leuchtfeuer zur Bekampfung verwenden wollte. Beson- 
ders starkes Schwarmen beobachtete S ~ H R E ~ I E R  (1959) abends um 
19"". Ich fand ebenfalls, dass die Motten im Laboratorium wie in1 
Freiland hauptsachlich nachmittags aktiv sind (vergl. V O ~ T E  & TER 
PELKWIJK 1948, WEBB 1953). An schonen, sonnigen Spatnachmittagen 
mit wenig Wind liann man starkes Schwarmen beobachten. JUNG sah 
die Motten bei strahlender Sonne mehr im Halbschatten, gegen abend 
mehr an der Lichtseite der Baume fliegen. Schon Loos (1892) vermu- 
lete, dass der Wind Einfluss auf Ort und Intensitat des Schwarmens 
hat. Bei Warme und Sonne sind die Motten lebhaft, bei kiihlem und 



nassem Wetter sind sie weniger aktiv. Einige Regentropfen, ohne dass 
die Baume richtig nass werden, beeinflussen das Schwarmen ltaum, 
doch bei starkerein Regen suchen die Motten schutzende Stellen auf. 

Die ,meiste Zeit fliegen die Motlen nicht, sondern sie halten sich auf 
den Baumen auf. Sie sitzen hauptsachlich auf charakteristische Weise 
auf den Nadeln: nahe dem Nadelende, gerne auf Nadeln nahe einer 
Zweigspitze, init dein Kopf nach aussen gerichtet und den Antennen 
ausgestreckt. Sie laufen auch auf Zweigen und Nadeln umher und flie- 
gen in kleinen Sprungen von Zweig zu Zweig oder schwarmend um 
die Baume. Aufgescheucht, lassen sie sich oft schnellend herabgleiten 
(s. JUNG 1942). 

Die Lebensdauer der RIotten ist unterschiedlich fur d 8 und P Q .  
Auf Abb. 14 ist die Lebensdaucr yon 8 8 und 9 9 in  Zuchten darge- 
stellt. Ein Teil der Tiere wurde im Thermostaten bei 15" C, etwa 75 $4 
R F  und Dauerdunkel gehalten, der andere Teil im Laboratorium bei 
rund 22" C, geringerer Feuchtiglteit und normalem Tag-Nacht- 
Wechsel. Die Abbildung zeigt deutlich, dass die Verhaltnisse im Labo- 
ratoriuni ungunstiger waren als im Thermostaten und dass die 9 9 
im Durchschnitt langer lebten als die 8 8 (in 15O C Mediainvert 10,8 
Tage fur 9 9 ,  5,5 Tage fur 8 8 ). Ausserdem fallt der unterschiedliche 
Verlauf der uberlebenskurven fur $ 8 und 9 9 auf: Wiihrend die 
Zahl der iiberlebenden 8 $ rasch absank, setzte unter den 9 ? eine 
starkere hfortalitat erst nach einiger Zeit ziemlich abrupt ein. Da die- 
ser Verlauf der Sterblichkeit a n  den ? ? in beiden Zuchten beobachtet 
wurde, kann er  als Ausdruck fur einen wesentlichen Unterschied zwi- 
schen den Geschlechtern aufgefasst werden. 

DAVIAULT (1949) gibt die Lebensdauer der Motten mit 11 bis 18 Ta- 
gen fur  beide Geschlechter an, mit Mittelwerten fur Tiere im Labora- 
torium von 13,2 d, fur hlotten in Freilandkafigen von 14,4 d. WEBB 
fand fur 8 $ eine gesamte Lebensdauer von etwa einer Woche, fur  9 O 

eine Lebensdauer nach der Iiopulation von durchschnittlich 15,3 und 
hochstens 35 d. In seinen Versuchen lebten Motten, die im Freiland 
in  Kopula gefangen worden waren, etwas Ianger und legten vor allem 
mehr Eier als in  Zuchten geschlupfte Tiere. Alle Beobachtungen las- 
sen darauf schliessen, dass die Imagines recht empfindlich fur Umwelt- 
einfliisse sind. 

Kopulation und Eiablage 
Bald nach dem Schlupfen ltopulieren die Motten. Wie lange Zeit 

normalerweise zwischen Schlupfen und Kopulation zu verstreichen 
pflegt, ist schwer zu beurteilen, da die Tiere in Gefangenschaft an- 



Abb. 15. Liirchenzweig mit befressenen Nadeln und kopulierenden Motten (Mitte rechts). 

scheinend nicht so leicht wie im Freien liopulieren. Dasselbe hat WEBB 
(1953) beobachtet. Er lionnte auch lieine 8 8 mit Hilfe von ? ? in 
Kafigen anlocken. In meinen Zuchten wurde die Paarung nicht da- 
durch erleichtert, dass die Tiere entweder in Gruppen oder paarweise 
isoliert gehalten wurden. Kopulation beobachtete ich 3 Tage nach dem 
Schlupfen der Motten. REISSIG (1869) und JUNG (1942) geben 2-3 
Tage nach dem Schliipfen an. Aus Studien iiber die Eiablage schliesst 
WEBB, dass die ? ? 1-2 Tage nach dem Schliipfen kopulieren. 

Im Freiland findet man schon zu Beginn der Schwarmzeit kopu- 
lierende Motten. Sie sitzen meist auf einer Nadel, in der iiblichen Weise 
mit den Hinterenden vereinigt, den Kijpfen abgewandt (Abb. 2, 15) .  
Das ? hebt die Flugel leicht an, das 8 bewegt die Palpen, und beide 
Tiere vibrieren mit den Antennen. Die Tiere sind in Kopula fest ver- 
bunden und lassen sich schwer trennen. Bei Storung zieht das ? das 8 
im Weglaufen mit sich fort, und man kann die Tiere anfassen, ohne 
dass sie sich trennen. Die Paarung dauert etwa eine bis einige Stun- 



den. Ich kabe Parchen in Gefangenschaft iiber 4 Stunden lang ver- 
einigt gesehen. 

Die Zeit der Eiablage deckt sich praktisch mit der Schwlrmzeit. Sie 
beginnt etwas spater als das Schwarmen der Motten. In meinen Zuch- 
ten begannen die ? ? erst mehrere Tage, oft uber eine Woche, nach 
dem Schliipfen Eier zu legen. Nach WEBB beginnt die Eiablage in  der 
Regel einige Stunden nach der Kopulation und halt etwa iiber zwei 
Wochen an. DAVIAULT gibt fur  den Beginn der Eiablage 2-6, im 
Durchschnitt 3 Tage nach dem Schliipfen an, fur  die Dauer der Eiabla- 
ge 7-8, maximal 14 Tage. BAIRD (1923) stellte in  Versuchen Eiablage 
1-2 Tage nach dem Schliipfen fest. Er  beobachtete in einem Fall, dass 
die Ablage eines Eies 2 Minuten dauerte. Die Eier werden in Siid- 
deutschland und Osterreich etwa Ende Mai bis Ende Juni  (JUNG 1942, 
BURST & EWALD 1955, SCHREMRIER 1959), in  England hauptsachlich 
Ende Juni-Anfang Juli (THORPE 1933) in Nordamerika je nach den 
Temperaturverhiiltnissen etwa zwischen Anfang Juni  und Mitte Juli 
(HERRICK 1912, DAVIAULT 1949, WEBB 1953) abgelegt. In Schweden 
kann man mit der Eiablage zwischen Mitte Juni  und hIitte, eventuell 
auch bis Ende Juli rechnen. 

Die O ? kleben die Eier einzeln mit der flachen Unterseite a n  die 
Nadeln. Man findet sie in  der Regel auf einem Wachssaum der Nadel- 
unterseite am distalen Teil der Nadel (s. Abb. 8 ) .  Seltener wird die 
Nadeloberseite mit Eiern belegt. Ich stellte nur  rund 4 % der Eier a n  
Oberseiten fest. Frische, saftige und ausgewachsene Nadeln scheinen 
vorgezogen zu werden. Die '2 ? legen Eier auch an  solche Nadeln, deren 
Spitze durch Friihjahrsfrass der Raupen ausgehohlt ist. Entgegen 
der Auffassung von JUNG fand ich Langtriebnadeln weniger haufig 
mit Eiern belegt. Das hangt u. a. mit der spateren Entwicklung der 
Langtriebnadeln zusammen. Der geringe Abstand der Eier von der 
Nadelspitze sol1 nach SCHREMMER (1959) durch die charakteristische 
Sitzstellung der Motten an  den Nadelenden bedingt sein. E r  gibt ebenso 
wie JUNG an, dass die schattige und regenabgewandte Seite bevorzugt 
wird. HERRICK fand die Eier beliebig auf Ober- und Unterseiten ver- 
teilt, DAVIAULT und V O ~ T E  19 TER PELKWIJK fanden sie an Unterseiten, 
WEBB stellte ebenfalls 80-90 % a n  den Unterseiten fest. 

Meist ist eine Nadel nur mit  einem Ei belegt. Gelegentlich kommen 
auch zwei oder mehr Eier a n  einer Nadel vor. Das ist bei hoherer Popu- 
lationsdichte nicht allzu selten, man beobachtet es aber auch bei 
massiger Haufiglteit der Motten (vergl. JUNG).  Die grosste Zahl der 
Eier pflegt an  den Triebabschnitt des vergangenen und vorvergange- 
nen Jahres (T-1 und T-2) abgelegt zu werden. Das geht u. a. aus der 
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Verteilung der Befallsdichte auf die einzelnen Triebabschnitte in Tab. 
17 hervor. In den Fallen, in  denen der Befall an  T-2 getrennt von den 
alteren Triebabschnitten bestimmt wurde ( in der Tab. nicht gesondert 
aufgefuhrt), war die Befallsdichte a n  den alteren Triebabschnitten 
immer wesentlich geringer als a n  T-1 und T-2. 

Normale 9 9 enthielten 4-7 Tage nach den1 Schliipfen, wenn sie 
noch keine Eier gelegt hatten, durchschnittlich 50 fertig ausgebildete 
Eier. Das Maximum pro P betrug in  mehreren Fallen 59 Eier. Sie 
liegen mit voll skulptierter Schale hauptsachlich in  den Ovariolen und 
unterscheiden sich deutlich von den jeweils wenigen, unfertigen Eiern 
in den oberen, alitiven Abschnitten der Ovariolen. Die Abdomen der 
9 9 enthalten keine nennenswerten Ansainmlungen von Reservestoffen. 
WEBB gibt fur frischgeschliipfte, gesunde 9 9 bis zu 8 mehr oder 
weniger ausgebildete Eier pro Ovariole an, zusammen also bis zu 
64 El?.  JUNG fand in 3 frischgeschliipften 9 ? je etwa 65-75 Eier. In 
? 9, die Eier nbgelegt haben, findet ~ n a n  weniger fertig ausgebildete 
Eier. Von 57 zu Ende der Schwarmzeit (15. VII. 58) eingesarnmelten 
9 9 enthielt keines mehr als 8 fertige Eier, der Durchschnitt betrug 
2,4 Eier/ 9. Entsprechendes zeigt sich auch a n  Tieren aus Zuchten. So 
enthielten in einer Zucht solche ? 9,  die nur  einzelne Eier gelegt hat- 
ten, durchschnittlich 34 Eier, in einein 9 dagegen, das 31 Eier gelegt 
hatte, fand ich nur  noch 2 fertige Eier. WEBB (1953) und SCHWENKE 
(1958) disselrierten 9 ? nach Eiablageversuchen. Die ? 9 aus ver- 
schiedenen Gruppen enthielten durchschnittlich noch zwischen 23 und 
27 (WEBB) bzw. 4-6 (SCHWENKE) fertig ausgebildete Eier. 

Daraus ergibt sich iibereinstimmend, dass die 9 9 nach den1 Schlup- 
fen uber einen betrachtlichen Eivorrat verfiigen und dass dieser Ei- 
vorrat nicht laufend erganzt wird, sondern gegen Ende der Eiablage- 
zeit abniinmt. 

Die Anzahl von Eiern, die Weibchen in  Gefangenschaft ablegen, 
hang t von den Zuchtbedingungen und von den Verhaltnissen wahrend 
der Entwicklung der Tiere ab. In WEBBS Untersuchungen legten Q 0, 
die lropulierend in  normalen Freilandpopulationen gefangen worden 
waren, die meisten Eier. Der Durchschnitt betrug 53,3 Eierl?, das 
Maximum 113 Eier. Aus Puppen gezogene ? ? legten weniger Eier, und 
9 0 ,  die von Puppen aus Hungerpopulationen stammten, hatten eine 
wesentlich reduzierte Eizahl. Auch SCH\TENKE stellte bei 9 P aus Pup- 
pen von Bestanden mit holler Populationsdichte eine verminderte Ei- 
zahl fest. In seinen Zuchten legten die Tiere je nach der Populations- 
dichte durchschnittlich zwischen 31,3 und 45,O Eier. Diesen Ergebnis- 
sen von Zuchten in Insektarien mit variierender Temperatur stehen 



ineine Laboratoriumszuchten gegeniiber, in  denen nur rund 30 Eier 
abgelegt wurden, i n  vielen Fallen auch weniger. 

Die durchschnittliche Anzahl von Eiern, die ein O ablegen kann, 
lasst sich nach den Ergebnissen der verschiedenen Eiablageversuche 
und Praparationen schatzen. Sie betragt rund 50 Eierl?. WEBBS An- 
nahme, dass das Eipotential eher dem Maximum von 113 Eiernl? 
als dem Durchschnitt von 52 Eiern/O entsprechen durfte, scheint mir 
zu hoch gegriffen. Wieviel Eier ein O tatsachlich im Freien ablegt, 
hangt allerdings ganz von der Lebensdauer, dem physiologischen Zu- 
stand und den Umweltverhaltnissen ab. 

Nach I~'EBB legen die O O zu Anfang der Eiablageperiode die meisten 
Eier. In  meinen Versuchen trat lteine Konzentration der Legetatiglteit 
auf einen bestimmten Zeitabschnitt zutage. Der Durchschnitt pro Tag 
war rund 2 Eier/P, das hlaximum 7 Eier/?. Das braucht WEBBS Be- 
funden nicht zu widersprechen, denn die Zuchtverhaltnisse waren 
sehr verschieden. 

Embryonalentwicklung und junge Raupen in Minen 
Die Dauer der Embryonalentwicklung hangt von den Temperatur- 

verhaltnissen ab. Nach DAVIAULT (1949) dauert die Embryonalentwick- 
lung bei 17" C 20 Tage, bei 20,5O C nur 12 Tage. Er berechnete theore- 
tisch (auf welche Weise, ist nicht angegeben) einen Entwicldungs- 
nullpunkt von 11" C und eine erforderliche Temperatursumme von 
130" C. Andere Autoren geben eine Dauer in  etwa der gleichen Grossen- 
mdnung an, allerdings alle ohne Hinweis auf die Entwicklungstempe- 
ratur: REISSIG (1869) 7-8 d, THORPE (1933) 10-14 d, JUNG (1942) 
8-10 d, WEBB (1953) 14 d, VITJ? (1954) 8 d. Dagegen rechnet GRAHAM 
(1948) mit einer Entwicltlungsdauer von fast einem hionat und TRA- 
GIRDH (1910) mit 5 Wochen. Unbefruchtete Eier entwickeln sich nicht. 
Solange Embryo, schlupfreife oder schlupfende Raupe im Ei sind, hat 
dieses eine gelbliche Farbe, das verlassene Ei ist weisslich und erhalt 
spater durch Einlagerung von Exltrementen der Raupe eine grunlich- 
weisse Farbe. Eier, die sich nicht entwiclteln bzw. einen abnorm ver- 
anderten Inhalt haben, konnen weisslich bis braunlich aussehen. 

Etwa ab Mitte Juli schlupften in Schweden die Raupchen aus dem 
Ei. Anfang August ist die Mehrzahl der Raupen geschlupft. In warme- 
ren Gegenden schlupfen die Raupen schon fruher (s. JUNG 1942). Sie 
bohren sich durch den dunnen Boden des Eies direkt in  die Nadel ein, 
nagen sich in der Regel bis zu der dem Einbohrloch gegeniiberliegen- 
den Seite der Nadelspitze durch und folgen dem Nadelrand i n  distaler, 



haufiger jedoch i n  prosimaler Richtung (Abb. 8).  Der Anfang der 
Mine fuhrt oft direkt zur gegenuberliegenden Nadelseite und folgt dort 
geradlinig dem Nadelrand, er liann aber auch schrag verlaufen. Winkel 
odes Bogen lionlmen seltener vor, die jungen Raupen fressen haupt- 
sachlich parallel zur Langsachse der Nadel. Sie wenden aber gelegent- 
lich im Gang um und fressen in der anderen Richtung, wobei es vor- 
liommt, dass sie unmittelbar neben der alten Mine einen neuen Gang 
anlegen. Die Exliremente schiebt das Raupchen hinter sich. Mit den 
ersten Exkrementen wird meist das leere, weissliche Ei gefullt, das da- 
durch eine grunweissliche Farbe erhalt. Die leeren Eier fallen fruher 
oder spater Ton den Nadeln ab, doch konnen sie lange daran haften 
bleiben. 

Kach einiger Zeit hauten sich die Raupen das erste Ma1 zum 11. Lar- 
venstadium. Die Mine pflegt dann nach meinen Beobachtungen wenig- 
stens 2,5-3,O nlm lang zu sein, hochstens ctwa 5 mm (WEBB: 1,9-9,6 
mm).  In Schweden findet die erste Hautung zwischen Ende Juli und 
Anfang September statt. Haufig wenden sich die Raupen nach der 
Hautung im Gang um und fressen in umgeliehrter Richtung, so dass 
man die Kopfkapsel der L I am Ende des Ganges findet. 

In allen Larvenhautungen zieht die Raupe den Kopf aus der alten 
Kopfkapsel zurucli (Abb. 10)  und sprengt diese dann in einem Stuck 
ab. Auf diese Weise bleibt die Kopfliapsel erhalten. Danach schiebt 
die Raupe die alte Haut nach hinten ab. Die Exuvie der ersten Stadien 
ist sehr dunn und fein, man findet deshalb meist nur die alte Kopf- 
liapsel. 

Die Raupe im 11. Larvenstadium frisst in  der Nadel weiter. Die Form 
der hIine ist bei den grosseren Tieren mehr unregelmassig und vari- 
iert im Aussehen (Abb. 11). Wahrend das I. Stadium die Nadel nie 
verlasst, kann es vorkommen, dass schon Raupen im 11. Stadium neue 
Nadeln aufsuchen. Nach der Hautung zum 111. Stadium ist das haufig 
der Fall. Man findet oft nackte Riupchen im 111. Stadium, die frei auf 
R'adeln und Zweigen umherwandern. Auch die Hautung zum 111. Sta- 
dium, also die zweite Larvenhautung, machen die Raupchen in der 
Nadelmine durch. Diese Hautung fallt in  Schweden etwa zwischen An- 
fang August und Ende September. Die Raupen im 111. Stadium fressen 
in der Nadel weiter, suchen aber auch andere Nadeln auf und minieren 
diese. Sie konnen den Frassort mehrmals wechseln. Im Laufe des Sep- 
tember findet man mehr und mehr solche von alteren Raupen ausge- 
hohlte Nadeln. Die Mine ist nun breiter und lasst sich gut von dem 
Gang der Eiraupen unterscheiden. Dann beginnen die Raupen, ihre 
Sackchen zu verfertigen. 



Sackchenbildung und uberwinterung 
Schon Anfang bis JIitte August liann man die ersten saclichentra- 

genden Raupen findcn. In grosserer Zahl beginnen die Tiere aber erst 
ab Anfang September, von dem gebundenen Leben in  den Nadeln 
zu den1 beweglicheren Lebensabschnitt in den Sackchen uberzugehen. 
Dieser Lebensabschnitt dauert allerdings nur kurze Zeit, denn bald 
spinnen sich die Tiere zur uberwinterung fest, doc11 befressen die 
freilebenden Tiere im Herbst noch nlehrere Nadeln. Ende September bis 
Anfang Olitober tragt die hfehrzahl der Tiere in  Schweden Sacltchen. 

Alle Raupen mit Sacltchen im Herbst haben in Schweden das 111. 
Larvenstadium erreicht. Unter sehr vielen untersuchten Raupen habe 
ich nur ein einziges Tier mit Sackchen gefunden, das auf Grund sei- 
ner Kopfliapselbreite (0,lG mm) mit ziemlicher Sicherheit den1 11. 
Stadium zuzuordnen ist. Umgekehrt lrifft man nicht selten in Nadeln 
Raupen (ohne Sackchen) irn 111. Stadium an, neben denen eine leere 
Kopfliapsel des 11. Stadiums liegt. Nach WEBB verfertigen die Raupen 
in Nordarnerilia ihre Sackchen hauptsachlich gegen Ende des 11. Sta- 
diums, seltener im 111. Larvenstadium, sie sollen im 111. Stadium 
iiberwintern. Auch JUNG fand in Siiddeutschland, dass die Raupen 
schon im 11. Stadium zurn Sackchentragen ubergingen und auch in 
dieseni Stadium uberwinterten. Seine Beobachtung, dass uberwintern- 
de Tiere in Zimmerwarrne ,,ahbald umherzultriechen" begannen, weist 
auf eine uberwinterung ohne Diapause hin. Bei den wenigen Raupen, 
die i n  Schweden irn Winter nach Erwarmen sogleich aktiv werden, 
handelt es sich ausnahmslos um Tiere, die sich vor der Aufnahme der 
Alitivitat nicht gehautet haben und deren Kopfltapselbreite dem 111. 
Stadium entspricht. In Diapause uberwinternde Raupen hauten sich 
stets, ehe sie umherzuwandern beginnen. Ich habe uberwinternde Rau- 
pen von Norddeutschland und aus dem Rhein-Main-Gebiet unter- 
sucht, urn JUNGS Angaben zu uberprufen. Die Verteilung der Kopf- 
Itapselbreiten in den untersuchten Proben entsprach vollig der Ver- 
teilung, wie man sie in iiberwinternden Populationen in Schweden 
findet. Die von JUNG festgestellte uberwinterung im 11. Stadium ist 
entweder eine Anomalie oder eine Eigentumlichkeit der Entwicklung, 
die veiter nordlich nicht vorzukommen pflegt. 

Die Raupe verfertigt das Sackchen aus einem Nadelstuck, das sie 
vollig aushohlt und yon Exkrement befreit. Nur selten wird die Nadel- 
spitze mit verwendet. Sie ist dann rnit einem Loch zum Auswurf der 
Exkremente versehen. Meist aber schneidet das Raupchen die Nadel- 
spitze ab und verwendet ein Mittelstuck der Nadel als Saclichen. Eine 
Ausnahme machen die Tiere, die sich in  Douglasiennadeln entwiclieln. 



Sie lassen in vielen Fallen die Kadelspitze am Sackchen oder beissen 
sie nur unvollstandig ab. Diese Sackchen sind aber dann nicht langer 
als Douglasiensackchen ohne Nadelspitze, wahrend Sackchen aus 
Larchennadeln mit Nadelspitze meist auffallend langer sind als solche 
ohne Spitze. 

Das Nadelstuck, das als Saclichen dient, wird innen von der Raupe 
mit Gespinst ausgekleidet. Solange das Raupchen frisst, bleiben Vorder- 
und Hinteroffnung von Gespinst frei. Das Tier liann sich leicht im 
Sackchen umwenden. Zum Wandern streclit es Kopf und Brust aus 
den1 Sackchen hervor und halt das Gehause mit dem Hinterende fest. 
Beim Fressen schiebt es den Korper oft weiter aus dem Sackchen her- 
ror und in die ausgehohlte Nadel hinein, ohne jedoch das Sackchen 
ganz zu verlassen. Im Herbst findet man nur selten verlassene Sackchen. 

In einer Versuchsserie wwde studiert, \vie in einer Population die 
Bildung der Sacltchen zeitlich verlauft. Dazu wurden zu verschiedenen 
Zeitpunkten im Herbst Zweigproben am selben Ort (Staket) eingesam- 
melt. Die Zm-eige wurden mit dem unteren Teil in Behalter mit Wasser 
gestellt und in einem luftigen Freiland-Inselitarium bzw. im Labora- 
torium aufgestellt. Gleich nach dem Einsammeln und danach in ge- 
wissen Zeitabstanden ~vurden samtliche Raupen mit Sackchen von den 
Zweigen entfernt. Auf diese Weise Iionnte die Anzahl der innerhalb 
der Zeitabschnitte gebildeten Sacltchen bestimmt werden. Die nackt 
urnherwandernden Raupen wurden gezahlt, aber nicht entfernt; tote, 
nackte Raupen wurden weggenommen. Die wichtigsten Versuchsdaten 
und Ergebnisse sind in der Tab. 8 zusammengestellt. 

Die Zweige der Serie 1 im Freilandinsektarium trockneten langsa- 
mer als die Zweige im Laboratorium. Deshalb lionnten an ihnen wahr- 
scheinlich so wesentlich mehr Raupen Sacltchen bilden als an den 
Zweigen der Serie 2 (vergl. Abb. 16). Ausserdem wurden in der Serie 
2 auffallend mehr tote, naclite Raupchen gefunden - ein weiteres Zei- 
chen dafiir, dass das schnellere Trocknen weniger giinstig fiir die 
Tiere war. Die Zweige troclineten Ton unten her, und wie bei Zweigen 
am Baum hielten sich die Langtriebnadeln an  den Triebspitzen am 
langsten g u n .  An den troclinenden Zweigen wurden die meisten Rau- 
pen mit Sackchen an den Nadeln gefunden, die noch am frischsten wa- 
ren. Das bedeutet, dass mit zunehmender Vertrocknung mehr Tiere an 
den distalen Zweigabschnitten sassen. Da der Anteil der Sackchen, 
die aus Langtriebnadeln gefertigt waren, gering blieb, darf man mit 
einer Wanderung der Raupen in distaler Richtung rechnen. Das stimmt 
iiberein mit den Beobachtungen iiber die Verteilung yon Populationen 
im Freiland. 
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Tab. 8. Versuch zum zeitlichen Verlauf der Sackchenbildung an Zweigen im Wasser. 
Xaterial Stalret, Herbst 1964. Xahcre Erklarungen im Text. 

Serie 1 Serie 2 I Serie 3 I Serie 4 

Einsammlungs- 
datum 

Zustand der 
Probe 

Aufbewahrung 

Anzahl Zweige 
Anzahl K 

LS zusammen 

Datum 

4.IX.64 
Nadeln griin 

Freiland- 
Insektarium 

35 
2 064 

1 386 

Anzahl 
vorgefundene 

14.1X.64 
Sadeln griin 

9.X.64 
Sadcln rneist 
griin, fallen 
nicht ab 

21.SI.64 
Zweige pralr- 
tisch entna- 
dclt 

Laboratorium, - 22" C, trockene Luft 

39 
2 005 

603 

Anzahl 
vorgefundene 

16 
667 

398 

Anzahl 
vorgefundene 

3 5 
1479  

777 

Anzahl 
vorgefundene 

nackte L naclde L nackte L naclrte L 
- 
to t  
- 

- 
- 
- 
1 

- 
- 
1 
1 
- 
- 
1 
- 

- 
to t  
- 

- 
- 

2 
38 
2 5 
- 
1 
1 
- 

- 
tot  
- 

- 

- 
tot  
- 

- 

- 
eb. 
- 

2 

- 
leb. 
- 

Auf die Tiere der Serie 3 halte der Versuch ltaum noch Einfluss, da 
die iiberwiegende hlehrzahl der Tiere zum Zeitpunltt der Probeentnah- 
me schon Sackchen gebildet hatte. Als die Zweige der Serie 4 eingesam- 
melt wurden, hatten sich die Raupen sclion zur uberwinterung fest- 
gesponnen. Der zeitliche Verlauf der Sackchenbildung geht am besten 
aus der Abb. 16 hervor. Zur Vergleichbarlteit der Werte wurden die 
absoluten Zahlen auf Raupen pro Iiurztrieb umgerechnet. Die gestri- 
chelte Kurve verbindet die Anfangspunkte der einzelnen Serien, mit 
anderen Worten die Dichten, die jeweils im Freiland gefunden wurden. 
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Abb. 16. Zeitlicher Verlauf der Bildung von Sackchen unter verschiedenen Bedingungen 
im Herbst. 
IIatcrial Staliet 1964. Alxzisse: Datum. Ordinate: Anzahl Raupen in Sacltclien pro 
Kurztricb. Erklarungen im Text (vergl. auch Tab. 8.). 

Sie stellt daher den ungefahren Verlauf der Sacltchenbildung irn Be- 
stand dar. Der steilere Anstieg der Kurven fur die Serien 1 und 2 deu- 
tet darauf hin, dass in  den Versuchen die Sacltchen schneller gebildet 
~vurden als im Freiland. 

Aus den Versuchsergebnissen ltann man auf einen Einfluss der 
Wirtspflanze auf die Bildung der Sacltchen schliessen. Die Verande- 
rungen in den Nadeln beschleunigen zumindest das Verfertigen der 
Sackchen. Ob die stimulierenden Veranderungen den Wassergehalt 
oder andere stoffliche Eigenschaften betreffen, muss dahingestellt blei- 
ben. Es ist dabei zu bedenken, dass C. laricella auch an Douglasie im 
Herbst Sacltchen bildet. Das Vorkommen einzelner Sackchen schon 
Anfang August weist darauf hin, dass es anscheinend nicht eines 
Anstosses durch die Wirtspflanze bedarf. 

Ebenso wie WEBB fand ich nur i n  seltenen Ausnahmefallen schon im 
Herbst Sackchen, die aus mehreren Nadelstiiclten zusammengesetzt 
waren. Dagegen sind haufig die Xadelstuckchen Iangs aufgeschlitzt 
und die Rander durch festes Gespinst wieder verbunden. In  dem Ver- 
such zur Sacltchenbildung wurde auch die Lange der Sackchen, die 
zu verschiedenen Zeitpunkten gebildet wurden, gemessen und ihr Aus- 
sehen beurteilt. Zeitig im Herbst und gleich nach der Verfertigung 
sehen die Sackchen feiner und zarter aus als spater; altere Sacltchen 
haben ein robusteres Aussehen. Wie aus Tab. 9 hervorgeht, waren 
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Tab. 9. Lange der Sackchen am verschiedenen Zeitpunkten in dem Versuch zur Sackchenbildung. 
Material Staket, Herbst 1964. 76 Sp = Prozentsatz cler Saclichen mit  Nadelspitzen. 

I alitive Raupen I festgesponnene Raupen 
Sackchen I I 
gebildet 1nm m m  
Datum 

i o n  I his hlitlel yon 1 bii 

I I I I I I I 
Serie I :  
- 4.IX. 230 

4.- 5.IX. 2 8  
11.-14.IX. 222 
17.-21.IX. 2 2  
5.- 9.X. 2,5 

I 

Serie 3: 
- 9.x. 1 2.2 / 3.9 / 2.84 / 114 1 4 I 1 

I I 

Serie 4: 
-21.xI. I I I I i 1 2 . 2 1 3 8  

Anm. 

alle S 
alle S 
alle S 

alle S 

alle S - 

alle S 

am Baum friih verfertigte Sackchen im Durchschnitt kiirzer als die 
Sackchen spiter im Herbst (vergl. auch Tab. 5 ) .  An den trocknenden 
Nadeln zeigte sic11 eine Tendenz zu zunehmender Sackchenlange mit 
fortschreitender Zeit bzw. Austrocknung (s. bes. Serie 1). Spat gebil- 
dete Sackchen a n  den Probezweigen waren in1 Durchschnitt langer als 
zurn selben Zeitpunkt in  der Natur eingesammelte Sackchen. Aus der 
Tab. 9 ist auch ersichtlich, dass die Saclichen festgesponnener Raupen 
im Durchschnitt langer waren als die in  derselben Zeit gebildeten 
Sackchen aktiver Tiere, und ausserdem war unter den festgespon- 
nenen Sackchen ein grosserer Prozentsatz init Nadelspitze. An den 
Probezweigen in  den Versuchen nahm der Anteil der Saclichen mit 
Nadelspitze mit der Versuchsdauer zu, wahrend die in1 Oktober und 
November vom Baum gesammelten Sackchen zum grossten Teil oder 
alle ohne Nadelspitze waren. Die steigenden Durchschnittswerte fur 
die Lange der Saclichen sind nur teilweise durch einen hoheren Anteil 
von Saclichen mit Nadelspitze bedingt. Die Tendenz zu langeren Sack- 
chen mit spaterem Bildungstermin zeigt sich auch, wenn man nur 
Saclichen ohne Nadelspitze untersucht. 

Daraus kann man Folgendes schliessen: Fruhzeitig im Herbst ge- 
bildete Saclichen sind durchschnittlich kurzer als Saclichen, die spater 
gebildet werden. Der Zustand der Nadeln hat Einfluss auf die Grosse 



der Sackchen. Im Normalfall schneidet die Raupe die Nadelspitze ab. 
Bleibt die Nadelspitze am Sackchen, so scheint das Tier durch ungun- 
stige Verhaltnisse wie Austrocknen der Nadeln dazu gezwungen zu sein. 
Der hohe Anteil von Sacltchen mit Nadelspitzen unter den festgespon- 
nenen Tieren an den Probezweigen Iasst weiterhin vermuten, dass die 
Raupen ihre herbstliche Aktivitat unter solch ungunstigen Verhaltnis- 
sen vorzeitig beenden. Der Zustand der Wirtspflanze beeinflusst also 
nicht nur den Zeitpunkt der Sackchenbildung, sondern auch die eigent- 
liche Xusbildung des Sackchens und vielleicht auch das Festspinnen 
der Tiere zur Oberwinterung. WEBB vermutet, dass der wbergang der 
Raupen von dern Leben in den Nadeln zum Sackchentragen durch den 
Zustand der Nadeln verursacht wird. 

Nachdem die sackchentragenden Raupen mehr oder weniger lange 
a n  den Nadeln gefressen haben, bereiten sie sich zur uberwinterung 
vor. Dazu wandern sie von den Nadeln a n  die Sprossteile und spinnen 
dort das Vorderende des Sackchens fest. Die Tiere iiberwintern haupt- 
sachlich an den Basen der Kurztriebe und an der Triebspitze (Abb. 24) ,  
aber auch am Zweig, am Stamm, in  Ritzen und unter Schuppen der 
Rinde, an  Zapfen, gern zwischen Zapfenschuppen, und in ausgehohl- 
ten Kurztrieben. Am Stamm scheinen Raupen vor allem bei hoherer 
Populationsdichte haufiger zu uberwintern. 

Die Sackchen werden innen n:it Iiraitigem Gespinst ausgekleidet. 
Das Vorderende des Sackchens wird mit einem dicken, krausen Ge- 
spinstpolster an der Unterlage befestigt. Danach verschliesst die Raupe 
das hintere, nach aussen gerichtete Ende des Sackchens mit Gespinst, 
und zwar im Gegensatz zurn Vorderende mit feinem, glattem Gewebe. 
Tl'enn das Hinterende geschlossen ist, wendet die Raupe sich wieder 
mit dem Kopf zu den1 Zweig und wird inaktiv. In der Winterruhe sind 
die Raupen oft etwas kontrahiert, sie liegen iin Vorderteil des Sack- 
chens und lassen meist ein Stuck im hinteren Teil des Sackchens frei. 

In Schweden treffen gegen Ende September die ersten sacktragen- 
den Raupen ihre Wintervorbereitungen. Die Mehrzahl der Tiere frisst 
dann allerdings noch, teils mil SBcltcheri versehen, teils noch ohne Sack- 
chen in Nadeln. Im Laufe des Olitober spinnen sich diese Raupen fest, 
und im November pflegen die meisten Tiere zur uberwinterung vorbe- 
reitet zu sein. Die Vorbereitungen zur uberwinterung setzen also ein, 
wenn die Larchen zu vergilben beginnen oder sogar elwas fruher. 
hian findet auch a n  Triebabschnitten mit grunen Nadeln schon fest- 
gesponnene Tiere. Die meisten Tiere spinnen sich aber wahrend des 
Vergilbens der Nadeln und vor dem eigentlichen Nadelfall fest. WEBB 
schreibt: ,,Preparation for hibernation occurs immediately following 



the first frost." Es scheint sich dabei aber mehr um eine Iioinzidenz als 
um eine Auslosung der Wintervorbereitungen durch Frost zu han- 
deln. Dass Frost nicht erforderlich k t ,  geht schon aus den Laborato- 
riumsversuchen (s. Tab. 9, Serie 2) hervor. Als die Proben fur die 
Serie 3 am 9. X. 64 eingesammelt wurden, waren schon 11 % der Rau- 
pen mit Sackchen. festgesponnen, dabei registrierte die nachste meteo- 
rologische Station (Stockholm) Frost erst Ende Oktober. 1961 wurde 
in  Stockholm der erste Frost am 15. X. mit -0,6" C gemessen, auf 
DjurgBrden hatten sich am 16. X. schon iiber 50 % der Tiere fest- 
gesponnen. Andererseits fressen Raupen auch noch nach dem ersten 
Frost (vergl. Loos 1891). 

Die Raupen im 111. Stadium iaberwintern in Diapause. Die Beobach- 
lungen von JUSG lassen darauf schliessen, dass Tiere, die im 11. Sta- 
dium iiberwinterten, nicht i n  Diapause, sondern in  Quieszenz lagen. 
Ich habe nie uberwinternde Raupen in1 11. Stadium gefunden. Dagegen 
fand ich als Ausnahmen in vielen Zuchten einzelne Raupen im 111. Sta- 
dium, die gleich nach dem Erwarmen un~herz~uwandern begannen, 
ohne sich gehautet zu haben. Sie iiberwintern also nicht in Diapause. 
Da die Diapause der Larchenminiermotte in einem besonderen Ka- 
pitel besprochen wird, braucht hier nicht naher darauf eingegangen 
zu werden. 

Die Raupen im Friihjahr 
Je  nach dem T'erlauf der Erwiirmurng irn Friihjahr beginnen die 

Raupen in Schweden etwa zwischen Mitte April und Anfang Mai um- 
herzuwandern. In der Provinz Stockholm hat in  normalen Jahren die 
Mehrzahl der Raupen um den 10. Rlai die Friihjahrsalitivitat begonnen. 
Die Tiere fangen praktisch zu derselben Zeit an zu wandern, wenn die 
Liirchennadeln ausschlagen (vergl. Kapitel 9 ) .  Die Angabe bei TRA- 
G ~ R D H  (1910), wonach die Raupen bei Stockholm zu fressen begin- 
nen, wenn die Triebe (skott) der Larche 6-8 mm lang sind, bezieht 
sich nicht auf Sprosse, sondern auf Nadeln. In Suddeutschland (JUNG 
l942), Osterreich (SCHREMMER 1959) und Bohmen (Loos 1892) beginnt 
die Friihjahrsakti~itat infolge gunstigerer lilimatischer Verhaltnisse 
bis zu rund einem RIonat friiher als i n  Schweden. V O ~ T E  & TER PELK- 
WIJK (1948) beobachteten die Raupchen am 11. April gleichzeitig mit 
dem Austreiben der Nadellinospen und etwa eine Woche, nachdem die 
Blumenlinospen erliennbar geworden waren. In England (THORPE 
1933) beginnen die Tiere ebenfalls im April zu wandern. WEBB gibt 
fur das Auftreten des IV. Larvenstadiums im Jahre 1949 den 28. April 
bis 25. Mai an (Fredericton, New Brunswicli). HERRICK (1912) nennt 



fu r  das weiter sudlich gelegene Ithalia den 15. April fur den Beginn des 
LTianderns, bei liiihlenl 1L7etter 10 Tage spater. 

Wahrend Raupen, die in  Quieszenz uberwintern, beim Eintritt giin- 
stiger Aussenbedingungen erwachen und gleich zu wandern beginnen, 
bereiten die normalen, in Diapause iiberwinternden Tiere im 111. Sta- 
dium ihr Erwachen allmahlich vor. Die Raupen strecken ihren Kor- 
per, der in Diapause oft etsvas konlrahiert ist, aus, recken den Kopf, 
geradeaus vor, strecken die Beine nach vorne und werden dann prak- 
tisch unbeweglich. Damit mird die eigentliche Hautung zum IV. Lar- 
venstadium eingeleitet. In  20° C hauten sich die Tiere innerhalb von 
2-3 Tagen, nachdem sie den Kopf vorgestreckt haben. Wenn die 
Exuvie abgestreift ist, liegen die Raupen erst einige Zeit mit vorge- 
streclitem Kopf, ziehen ihn dann et~vas zuruck und wenden sich auch 
gelegentlich im Saclichen um. Sie offnen das Vorderende und das 
Hinterende des Sackchens. Das Gespinst vom Vorderende des Sack- 
chens bleibt zum grossten Teil an  der Unterlage haften. Sind die 
Raupen nicht an  einer Unterlage festgesponnen (z. B. abgezupfte 
Tiere in Versuchen), so wird das Gespinst abgeworfen. Es ist watte- 
bauschahnlich und in  der Riitte vertieft. In dieser Vertiefung pflegt 
die leere Kopfliapsel des 111. Stadiums zu liegen. Nachdem das Vor- 
derende des Saclichens geoffnet ist, beginnen die Raupen zu wandern. 
Von der Hautung bis zum Beginn des Wanderns pflegt es in  20" C 
etwa einen Tag zu dauern. Die Vorbereitung der Fruhjahrsaktivitat 
nimmt also wenigstens 3-4 Tage i n  Anspruch. 

Einige Raupen, die gleich und ohne Hautung im 111. Stadium zu 
wandern begannen (Quieszenz), hauteten sich in  Zuchten nach mehre- 
ren Tagen, ohne Nahrung aufgenommen zu haben. In einem einzigen 
Fall wurde eine andere Ausnahme beobachtet: Aus Material von 900 
frisch eingesammelten, uberwinternden Raupen, die ab 14. IV. 59 in 
20-22O C weitergezuchtet wurden, schliipfte am 28. IV. eine normale 
und flugfahige Motte. Das einfache Sackchen enthielt ausser Puppen- 
resten eine leere Kopfkapsel von 0,33 mm Breite. Das Tier hatte also 
offenbar i ~ n  IV. Stadium iiberwintert und sich in  Warme verpuppt, 
ohne im Fruhjahr gewandert zu sein oder Nahrung aufgenommen zu 
haben. Die Larchen hatten zum Zeitpunkt des Einsammelns noch 
nicht ausgeschlagen. 

Die erwachten Raupchen kriechen an die austreibenden Nadeln und 
beginnen zu fressen. Die Nadeln aufbrechender Ihospen befressen sie 
yon der Spitze her, weiter ausgeschlagene Nadeln von der Seite. Fast 
imnler sind die Nadeln im distalen Teil, mehr oder weniger nahe der 
Spitze, befressen. Das hangt damit zusammen, dass die Nadeln noch 



nicht in voller Lange ausgetrieben sind. Zum Frass spinnt die Raupe 
ihr Saclichen an der Nadel fest, beissl ein Loch in die Epidermis und 
dringt minierend im Inneren der Nadel vor. Sie verlasst aber ihr  Sacli- 
chen nicht ganz mit dem Hinterleib und kann deshalb beiderseits vom 
Eingangsloch nur  einen knapp ihrer Korperlange entsprechenden Teil 
der Nadel aushohlen. Danach begibt sie sich a n  eine andere Nadel 
und frisst auf die gleiche Weise. Die Frassmine erstreckt sich uber 
die ganze Nadelbreite. Die leeren, ausgehijhlten Nadelenden sehen 
zuerst weisslich, dann braunlich aus und fallen im Laufe der Zeit oft 
ab. 

Gelegentlich fressen die Raupchen im Fruhjahr auch a n  den jungen 
weiblichen Bluten. Frass an  Bluten hat schon Loos (1892) beobachlet. 
An mannlichen Bluten fand ich keine fressenden Tiere. Das hat ver- 
schiedene Ursachen: Die ? Bluten sind um diese Zeit saftig und weich 
und nach oben gerichtet, die $ Bluten sind trockener und meist nach 
unten gerichtet. Die Raupen wandern vorzugsweise nach oben, also 
eher a n  die O Bluten und finden diese saftigen Organe wohl schmack- 
hafter. Ausser den Nadeln, die die Bluten umgeben, werden die Zapfen- 
schuppen befressen. An Zapfenschuppen werden, wie JUNG richtig ver- 
mutete, keine Minen gebildet, sondern es entsteht eine Art Lochfrass. 
Frass a n  Bluten kommt, entgegen der Ansicht von JUNG, nicht nur bei 
ausgesprochenem Kahlfrass vor. 

Zu Anfang des Fruhjahrsfrasses dient noch das alte Wintersackchen 
als Schutz. Bald aber wird ein Stiicli einer frisch ausgehohlten Nadel 
als Sackchen verwendet. Auch das ist nach kurzer Zeit zu klein, und 
die Raupe erweitert das einfache Rohrensaclichen durch Einfliclten von 
weiteren Stucken ausgehohlter Nadeln oder nur von Gespinst zum 
zusammengesetzten Saclichen. Dieser Vorgang ist von verschiedenen 
Autoren eingehend beschrieben worden (s. REISSIG 1869, Loos 1892, 
TRXGARDH 1910, JUXG 1942, WEBB 1953, SCHREMMER 1958 e. a.). Die 
Raupe spinnt wie ublich ihr Sackchen an eine Nadel an, hohlt ein 
Stiicli der Nadel aus und schneidet ein passendes Stuck der ausgehohl- 
ten Nadel ab, das durch das Gespinst an dem Sackchen hangen bleibt. 
Dann schlitzt sie Sackchen und Nadelstucli langs auf und verbindet 
die Langskanten des Sackchens durch Gespinst mit dem neuen Stuck. 
Diese Arbeit fuhrt sie nicht auf einmal aus, sondern frisst zwischen- 
durch, so dass man haufig fressende Raupen mit halbfertigen, zusam- 
mengesetzten Sackchen finden kann. Wenn eine Erweiterung bzw. Er- 
neuerung des Sackchens notwendig wird und nicht ausreichend 
grosse Nadelstucke zur Verfugung stehen, so wird das Fehlende durch 
Gespinst ersetzt. Das Hinterende der Sackchen fressender Raupen ist 



Abb. 17. Sackchen von C. laricella, unter Baumen rnit starltem Befall im Friihjahr zur 
Verpuppung an  Grashalm festgesponnen (Rossjoholm 1.VI.6-I.). 

stets offen, oder das Saclichen hat hinten seitlich ein Loch zum Aus- 
werfen der Exkremente. Manchmal trifft man auch naclit umherkrie- 
chende Raupen, die das alte Saclichen abgeworfen und noch kein 
neues verfertigt haben. 

Die Raupchen pflegen beim Umherkriechen einen feinen Faden zu 
spinnen. Irritation scheint das Spinnen zu stimulieren. Damit kann 
teilweise zusammenhangen, dass man bei starkem Befall oft vie1 Ge- 
spinst beobachtet. w~~~ hat eine kahlgefressene, mit Gespinst reich- 
lich iiberzogene kleine Larche abgebildet. Sperrt man Rhupchen ohne 
Nahrung in ein Glas, so werden dessen Wande grau und inehr oder 
weniger undurchsichtig von dem Gewebe. Auch wenn man eine Raupe 
aufnimmt, pflegt sie einen Spinnfaden abzusondern. Bei hoher Be- 
fallsdichte spinnen die Raupen sich haufig ab. Dabei konnen sie leicht 
verweht werden. Die von Loos (1892) beschriebenen, sehr langen 
Spinnfaden von der Krone bis zur Erde, die in unregelmassigen Ab- 
standen eine grossere Anzahl Raupen trugen, liamen offenbar eben- 
falls bei hoher Populationsdichte vor. Viele der Tiere, die sich im 
Friihjahr in  Bestanden mit starkem Befall abspinnen, kann man in 
der Untervegetation finden. Sie spinnen sich dann auch zur Verpup- 
pung a n  Grashalmen und anderen Stellen fest (s. Abb. 1 7 ) .  

Wie in einem folgenden Abschnitt besprochen wird, orientieren 
sich die Raupen positiv pholotaktisch und negativ geotaktisch. Haufig 



deutet sich eine Tendenz zu Wanderungen nach der Zweigspitze hin 
a n  (vergl. Tabellen 17-20). 

Die Friihjahrsaktivitat der Raupen erstreckt sich uber eine Dauer 
von etwa 3 Wochen bis 1 Monat, kann aber je nach der Temperatur 
auch lrurzer oder langer wahren. 

Verpuppung und Puppenruhe 

Wenn die Raupen voll ausgewachsen sind, bereiten sie sich zur 
Verpuppung vor. Das zusammengesetzte Sacltchen hat seine volle 
Lange erhalten, doch bekommt es als Puppensackchen eine aufgeblase- 
nere und spindelformige Gestalt. Die Raupen spinnen das Vorderende 
ihrer Saclichen fest a n  einer Nadel an. hIeist werden die Puppensack- 
chen in der Mitte der Nadelbuschel festgesponnen (Abb. IS),  weniger 
haufig an  den ausseren Nadeln. Werden die Tiere durch uberbevolke- 

Abb. 18. Triebspitze mit Friihjahrsfrass und Puppensaclichen von C. laricella. 



rung oder andere ungiinstige Umstande dazu gezm-ungen, so verpuppen 
sie sich auch an nnderen Stellen (Abb. 17). 

Anscheinend spinnen die Raupen sich nleist in der Nahe der Stelle 
fest, a n  der sie zuletzt gefressen haben. Sie konnen aber auch zur 
ITerpuppung einen anderen Platz aufsuchen. Man findet nicht selten 
Puppen a n  Zweigabschnitten, an  denen keine Nadeln ausgehohlt sind. 

In dem angehefteten Sackchen wendet die Raupe sich um, so dass 
ihr Kopf nach dem offenen, distalen Ende des Saclichens gerichtet 
ist. Das mit Gewebe verstdrkte Sackchen ist so gebaut, dass die Ran- 
der der Hinterijffnung sich .\-on zwei Seiten abgeflacht gegeneinander 
neigen. Auf diese Weise komn~t  ein reusenahnlicher Verschluss ZLI- 

stande, der dem Tier ein leichtes Herausschliipfen ermoglicht, das Ein- 
dringen .\-on aussen aber zieinlich erschwert. Wenige locltere Gespinst- 
faden vervollstandigen den Verschluss. 

Nach WEBB dauert es 2-3 Tage von dem Zeitpunkt, zu dem die 
Raupe ZLI fressen aufhort, his zur Verpuppung. Die Raupen verpuppen 
sich nicht stets sofort, nachdem das Sackchen festgesponnen ist, denn 
man findet oft anfangs einen hohen Prozentsatz Raupen in  den fest- 
gesponnenen Puppensaclichen. Zur Verpuppung schiebt das Tier die 
Larvenhaut nach unten weg, auch die Kopfkapsel, so dass die Exuvie 
zxischen die Puppe und das festgesponnene proximale Ende des Sack- 
chens zu liegen Iiomn~t. 

Der Zeitpunkt fur Festspinnen und Verpuppung hangt von den 
Temperaturverhaltnissen des Friihjahrs ab. In Siiddeutschland, Oster- 
reich und Bohmen fallt die Verpuppung haupsachlich zwischen Ende 
April und Mitte bis Ende Mai (KAISER 1859, REISSIG 1869, Loos 18911 
92, JUNG 1942, SCHREMMER 1939), in England etwa Mitte Mai (THORPE 
1933) und in  Kanada Mitte Mai bis Anfang Juni (BAIRD 1923, DAVIAULT 
1949, WEBB 1953). Ich habe in  Schweden Puppen ab Mitte Mai gefun- 
den, die Mehrzahl der Tiere pflegt sich Ende Mai zu verpuppen. An- 
fang Juni stellt man praktisch nur Puppen fest. Sehr oft beobachtet 
man, dass die Larchenminierinotten im Puppenstadium sind, wenn 
die Langtriebe der Larche auszutreiben beginnen. In einem Fall ver- 
puppten sich die Raupen an Douglasien etwas spater als die Tiere an 
benachbarten Larchen. Aus dieser einzelnen Beobachtung ltonnen aber 
noch lieine Schliisse gezogen werden. 

Auch die Dauer der Puppenruhe ist, wie alle Entwicklungsvorgange, 
temperaturabhangig. JUNG (1942) stellte bei lSO C eine Puppenruhe 
von 8-10 Tagen fest, bei anhaltend kalter Witterung dauerte sie eini- 
ge Wochen. Schon BLUM (1816) fand, dass die Puppenruhe ,,bei mas- 
sig schoner Witterung" 19-21 Tage dauerte. Kurzere Dauer geben 



Abb. 19. Das durchschnittliche Auftreten der einzelnen Enlwicklungsstadien von C. laricella wahrend der warmen Jahreszeit in Schweden. 
IV-XI: hlonnte April bis November. Li: iiberwintcrnde, inaktive Raupe. La: aktive Raupe im I'riihjahr. PS: Tier in Puppensickchen fesl- 
gcsponnen. I: Inlago. E: Ei. LM: Knupc ohne Siickchen in Mine. LS: aktivc Raupe mit Sackchen in1 Herbst. 



BAIRD (1923, 10 Tage) und DAVIAULT (1949, 14 Tage) an. In meinen 
Untersuchungen dauerte die Puppenruhe im Laboratorium rund 14 
Tage, im Freien etwa 3 Wochen. Aus den Angaben von KAISER (1959) 
REISSIG (1869), Loos (1891/92), THORPE (1933) und WEBB (1953) 
kann man ebenfalls auf eine Puppenruhe von rund 3 Wochen, gele- 
gentlich auch etwas mehr, im Freien schliessen. 

Eine ubersicht uber das durchschnittliche Auftreten der verschie- 
denen Entwicklungsstadien von C. laricella in Schweden wahrend der 
warmen Jahreszeit gibt die Abb. 19. 

Wanderungen und Orientierung der Raupen 

Die Raupen von Coleophora laricella wandern zu uberwinterungs- 
stellen, zur Nahrung und gelegentlich auch zum Verpuppungsplatz. 
Auch ohne Futter sind die Tiere in der Lage, betrachtliche Strecken 
zuruckzulegen. Loos (1892) fand irn Freien Raupen, die mindestens 
5 m gewandert waren, und sah Raupen, die 4 cm in der Minute lirie- 
chend zurucltlegten.  EBB (1953) beobachtete markierte Tiere im Frei- 
land und stellte bei gesunden Tieren eine insgesamt vor der Ver- 
puppung am Zweig zurucligelegte Streclie von etwa 28-32 cm bei 
einem Tagesdurchschnilt von etwa 4,8 cni fest. In meinen Orientie- 
rungsversuchen wanderte LI. a. eine Raupe bei 15" Neigung 63 cm in 28 
Minuten. Xahrungsmangel bzm. Hunger stirnulieren das Umherkrie- 
chen (vergl. WEBB 1953). Die Versuche uber die geotaktische Reaktion 
deuten an, dass die jeweils zuriickgelegte Strecke von der Starke der 
Reize abhangig ist, die auf die Raupe ein~\irlien. 

Als richtende Reize kommen anscheinend hauptsachlich Licht und 
Schwerkraft in Frage. Die Reaktion auf diese Reize liann dazu bei- 
tragen, das Tier zum F ~ ~ t t e r  zu fuhren. So besteht auch fur Raupen. 
die a m  Stamm oder gar unter dem Baum uberwintern, eine - wenn 
auch oft geringe - Moglichlieit, wieder zu Larchennadeln zu kom- 
inen (s. S. 101). Fiir Tiere auf der Futtersuche werden wahrscheinlich 
die Reize yon Licht und Schwerkraft unwirksam, sobald die Nahrung 
gefunden ist. Der Hunger stimuliert wohl das Tl'andern, hat aber keine 
richtende Wirliung. Auch ungerichtetes Wandern fuhrt am gesunden 
Larchenzveig, dem natiirlichen Milieu der Raupe, zum Nadelbuschel. 
Eine direkte Orientierung zu den Larchennadeln hin diirfte ltaum vor- 
liommen. uber eine visuelle Orientierung ist nichts belrannt. Falls der 
Geruchssinn uberhaupt eine Bedeutung fiir die Orientierung hat (s. S. 
57), so ist anzunehmen, dass er bei grosserem Abstand nur allgemein 
leiten kann - an einer Larche im Friihjahr bilden sich wohl liaum 



deutliche Duftgradicnten innerhalb der Abstande aus, in  denen Coleo- 
ph0r.a wandert. Zu einem bestiininten Nadelbiischel wird der Geruch 
nur auf kiirzeste Entfernung leiten. 

Markierung von  Sackchen in Freiland 

Im November 1956 wurden a n  verschiedenen Stellen in Rossjoholm 
frisch angesponnene Wintersackchen an den Jahrestrieben (T) mit 
roter Tusche inarkiert. Ein Teil der Zweige wurde zum Schutz mit 
feinem Nylongewebe iiberzogen. Im nachsten Fruhjahr (Ende Mai) 
wurden die Versuche nachgesehen. Zu diesem Zeitpunkt waren die 
Saclichen angesponnen, und fast alle Tiere hatten sich verpuppt. Nur 
a n  einigen Zweigen hatte das Nylongewebe den Winter heil uberdauert. 

An Zweigen mit wie an Zweigen ohne Schutz von Nylongewebc 
wurden weniger markierte Sackchen wiedergefunden, als im Herbst 
angefarbt worden waren. Nur 5 2  % markierte Sackchen wurden wie- 
dergefunden, und nur 20 % der im Herbst markierten Sackchen ent- 
hielten im Fruhjahr lebende Tiere. Auch die Anzahl der nicht 
markierten Sackchen war geringer als im Herbst. Wanderungen 
waren i n  beiden Kichtungen vorgekomn~en, sowohl nach der Trieb- 
spitze als auch nach dem Stamm hin. Eine Anzahl von Tieren war wei- 
ter als uber den Triebabschnitt eines Jahres gewandert, die meisten 
hatten sich jedoch offenbar nicht iiber grossere Streclten bewegt. Wei- 
tere Schlusse lasst das Material nicht zu. 

WEBB (1953, S. 142) beschreibt eine Tendenz der Wanderung zur 
Zweigspitze hin, Loos (1892) berichtet uber eine Wanderung der Rau- 
pen im Fruhjahr nach dem Inneren der Krone zu. Indirekten Auf- 
schluss uber Wanderungen konnen die Beobachtungen uber die Ver- 
teilung des Befalls zu verschiedenen Jahreszeiten sowie die Laborato- 
riumsversuche uber die Orientierung der Raupen geben. 

Orientierungsversuche im Laboratorium 

Zu diesen Versuchen wurden Raupen in Saclichen verwendet, die 
sich entweder kurz vor der Diapause befanden (Herbst) oder gerade 
aus der Diapause erwacht waren (Fruhjahr). Die Orientierung sowohl 
vor als auch nach der uberwinterung wurde untersucht, weil man 
nicht a priori annehmen durfte, dass sich die Raupen in beiden Fallen 
gleich verhalten. Die Temperatur variierte wahrend der Versuche nur 
innerhalb enger Grenzen und betrug durchschnittlich 23' C. 

L i c h f  
Anfang November wurden frisch vom Zweig gezupfte Raupensack- 

chen in einen Kreis ( 5  cm 0) in der Mitte eines mit schwarzem Papier 



ausgeschlagenen Kastens gelegt. Eine Seitenwand des Kastens war 
offen, und 20 cm vor der Offnung war eine hell ausgestrahlte vertikale 
Flache, so dass Licht in  den Kasten reflektiert wurde. Die Diagonalen 
teilten den Boden des Kastens i n  vier Felder ein: eins zum Licht - 
positiv, eins vom Licht abgewandt - negativ, und zwei neutral. Alle 
30 Minuten a u r d e  die Entfernilng wandernder Raupen vom Kreis 
und das Feld, in dem sie sich befanden, vermerlit. Diese wandernden 
Raupen waren also solche Tiere die sich zwar zur Uberwinterung fest- 
gesponnen hatten, jedoch noch nicht in Diapause eingetreten waren. 

Aus der Tabelle 10 geht deutlich h e r ~ o r ,  dass die Raupen vor der 
Diapause positiv phototalitisch reagierten. Ausserhalb des Kastens 
i m  direliten Licht bewegten die Tiere sich nicht mehr gerichtet. Das 
erklart die spatere Abnahme der mittleren Wegstreclie. 

Auch Raupen, die aus der Diapause erwacht waren, reagierten posi- 
tiv phototaktisch. In  einer Serie von Wahlversuchen wurde studiert, 
wie sich die erwachten Raupen gegeniiber Lichtquellen verschiedener 
Intensitat verhalten. 

Boden und Seitenwand einer Glasschale von 14 cm Innendurchmes- 
ser wurden mit schwarzem Papier so zugelilebt, dass nu r  6 Fenster 
von 2,s x 2,5 ern in gleichem Abstand voneinander a n  der Seiten~vand 
offen blieben. Eins der Fenster wurde vollig abgedunkelt, eins da- 
nehen wurde frei gelassen, die iibrigen Fenster murden mit Transpa- 
rentpapier in  verschiedenen Schichten (primitive Graufilter) abge- 
schirint. Die Lichtdurchlassiglieit wurde in  % des offenen Glasfensters 
ausgedriiclit und betrug 100, 91, 86, 73, 64 und 0 %. 

In die illitte eines Bodenstiickes aus schwarzem Papier wurden die 
Versuchstiere in einen Kreis von 3 5  cm Durchmesser gelegt. Die 
Schale wurde umgekehrt (mi t  deln zugelilebten Boden nach oben) 
iiber das Bodenstiick ges tdpt  und  nit einem \T7asserbehalter, der 
gleichzeitig als Warmefilter diente, fest nngedriickt. Die ganze ,4n- 
ordnung wurde senlirecht von ohen beleuchtet. Die seitlich an  der 
Schale, die Bodenstiicli mit Rnupen uberdeclite, angebrachten Fcnster 

Tab. 10. Lichtreaktion von Raupen vor der Diapause. 

Anzahl gewanderter Raupen 

positiv I neutral I negativ 

Abstand von Mitte, Durchschnitt cm 

positiv I neutral 1 negativ 



Tab. 11. Orientierung von Raupen nach der Diapause in Wahlversuchen mit verschiedenen 
Lichtintensitaten. 

Prozentuelle Verteilung der gemanderten Tiere. x = verdunkelt. 

Versuchsgrnppe 

Am Fenster mi t  100 0/6 Durchlassigkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
I) I) u 91 7; i) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
U i) 1) 86 7; i) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
* I) 1 7 3 %  ) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
B )) r 64 7, ) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
, i, 1) 0 %  i) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

An dunkler Wand . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Von JIitte entfernt, nicht an Rand . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Summe gewanderter Raupen. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

wurden also nicht direlit angestrahlt, sondern nur indirelit beleuchtet. 
Uin seitliche Belichtung durch andere Lichtquellen zu vermeiden, war 
die Schale im Abstand von 10--20 cm von einem schwarzen Kasten 
ohne Deckel umgeben. 

Als Versuchstiere wurden Raupen verwandt, die im dunklen Ther- 
rnostaten aus der Diapause geweckt worden waren. Im  allgerneinen 
wurde nach einer Stunde Versuchsdauer nachgesehen, wo die Tiere 
sich befanden. Vor Beginn eines neuen Versuches wurde das Boden- 
stiick gedreht, um zu vermeiden, dass sich die Tiere nach etwas ande- 
rem als dem Licht (etwa ,,Duftspuren7') orientierten. Die Fenster 
waren nicht immer nach derselben Himmelsrichtung gewandt, so dass 
Kompassorientierung oder ahnliche Phanomene (s. BECKER 1964) die 
Versuchsergebnisse ltaum beeinflussen konnten. In den Versuchs- 
serien 2 und 3 wurden Fenster abgedunkelt. Alle Versuche wurden 
wiederholt, und die Ergebnisse der U'iederholungen stimmten mit den 
urspriinglichen Versuchen iiberein. Die Tabelle 11 gibt die Mittelwerte 
der jeweiligen Versuchsgruppen wieder. 

Das Ergebnis der Versuche ist eindeutig. Die aus der Diapause er- 
wachten Raupen wanderten nach dem Licht hin und bonnten zwi- 
schen Lichtquellen unterscliiedlicher Intensitat unterscheiden. In  den 
Untersuchungen iibte die jeweils starliste Lichtquelle die starkste An- 
ziehung aus. Auch relativ geringe Unterschiede der Lichtintensitat 
( 10 % ) wurden wahrgenommen. 

Schwerkraf t 

Festgesponnene Raupchen murden im November vom Zweig abge- 
zupft, und die Tiere, die gleich wanderten, also noch nicht in  Diapause 
waren, w~u-den a n  runde Stabchen gesetzt. Ein Stabchen w-urde senlt- 



recht, eins schrag in1 Winkel von 4j0 eingespannt. Nicht alle Raup- 
chen ~vanderten an den Stabchen. An beiden Stabchen bewegten sich 
die meisten aktiven Tiere nach oben. Sie legten auch im Durchschnitt 
langere Streclten zuruck als die nach unten wandernden. Alle Tiere 
wurden noch am ersten Versuchstag inalitiv. Die Herbstraupen zeigten 
also kurz vor der Diapause eine vorwiegend negativ geotaktische Reak- 
tion. 

hIehrere Versuche wurden mit Raupen ausgefuhrt, die aus der Dia- 
pause erwacht \Taren. 1111 Februar geweckte Tiere wanderten an  run- 
den Holzstabchen, die in verschiedenen Winkeln zur Horizontale ( l l " ,  
45", 90") eingespannt waren, hauptsachlich aufwarts. Mit Raupchen, 
die im April gewecbt wurden, liessen sic11 diese Ergebnisse bestatigen. 
Ausserdenl wurde untersucht, wie stark verschietlene Seigungswinkel 
die Raupen beeinflussen. 

Eine Versuchsserie mit Winlieln zur Horizontale von 11°, 22,5O, 
34" und 45" wurde in einem dunklen Schrank ausgefuhrt, damit keine 
Unterschiede in Belichtung, Temperatur und Luftbewegung auf- 
treten sollten. Nicht alle Tiere wanderten aufwarts, und ein gewisses 
Hin- und Herwandern lionnte vorkommen. Fur  jedes Tier, das sich 
vom Ausgangspunlit entfernl hatte, wurden Entfernung und Rich- 
lung (auf oder ab) vom Ausgangspunlit gemessen. Ein Vergleich der 
Mittelwerte fiir die unter verschiedenen Neigungen zuriickgelegten 
Streclten lasst unterschiedliche Stiirke in der Reaktion der Tiere er- 
liennen. Dagegen gibt die Anzahl der gewanderten Tiere oder das 
Werhaltnis zm-ischen auf- und abwarts gewanderten Raupen keinen 
Hinweis. Bei lange dauernden Versuchen verwischten sich die Unter- 
schiede zwischen verschiedenen Winkeln etwas, da die Tiere auch bei 
schwacherer Reaktion Zeit hatten, grossere Streclten zurucluulegen 
(vergl. Tabelle 13). 

In der Tabelle 12 sind die Mittelwerte fiir die zuriickgelegten Streclten 
(alle positiv, d. h. aufwarts gewandert) und die P-Werte des Mittel- 
wertvergleichs wiedergegeben. 

Tab. 12. Orientierung der Raupen nach der Schwerkraft. Mittelwerte und Mittelwertsver- 
gleich fur zuruckgelegte Strecken bei verschiedenen Winkeln. 

I I I I I I I Seigungswinkel zur Horizontale: I I1O 
1 22.5' 1 34' 1 45' 1 

Durchsclmittlich gewandert cm: 
P fur hIittelwertsvergleich mit 11' . . . . . . . 

22,s' . . . . . 
34" . . . . . . . 

4,68 
0,3 
- 
- 

6,72 
0,005 
0 3  
- 

6,92 
0,Ol 
0,2 
0,9 



Tab. 13. Orientierung zur Schwerkraft. Auf- und abwarts gewanderte Raupen und Mittel- 
werte fiir die zuriickgelegten Strecken. 

Raupen Durchschnittl. Rfittelwerts- 

Versuchsbeginn auf-jabwarts 1 ;yogewanE! vergleich 
30' p i  

20 Minuten . . . . . . ; 1 0 l2,67 
1 Stunde,. . . . . . . . 16,80 30,92 

20 Stunden . . . . . . 1111 1013 30.50 48,62 

Je grosser der Winliel der Unterlage zur Horizontale war, desto 
starker war anscheinend der Reiz auf die Raupen, aufwarts zu wan- 
dern. Der Mittelwertsvergleich fur  die gewanderten Strecken lasst 
vermuten, dass die Raupen die Winliel 11" und 34" bzw. 11 " und 45' 
wahrnehmen und unterscheiden lionnten. 

In einem anderen Versuch sollte nachgepruft werden, ob sich ein 
quantitativer Unterschied in  der Reaktion auf die Winkel 15" und 30" 
feststellen lasst. Um den Tieren die Rlijglichkeit zu geben, grossere 
Strecken zuriickzulegen, wurden langere Stabe verwendet. Der Ver- 
such war seitlich einfallendein Licht ausgesetzt. Die Ergebnisse sind 
i n  Tab. 13 dargestellt. Ein Wiederholungsoersuch hatte ahnliche Ergeb- 
nisse. 

Wie die Tabelle zeigt, wendeten unter beiden Neigungen anfanglich 
abwarts gewanderte Raupen bald um und wanderten aufwarts. Die 
Unterschiede in  der durchschnittlich zuriickgelegten Strecke sind auf- 
fallend. Die statistische Bearbeitung ergab jedoch lieine signifikanten 
Unterschiede der gewanderten Strecken bei 15O und 30". 

Die Ergebnisse lassen sich folgendermassen zusammenfassen: Die 
Neigung der Unterlage liann die Wanderungsrichtung von Coleophora- 
Raupen vor und nach der Diapause beeinflussen. Die Tiere orientieren 
sich vorzugsweise negativ geotaktisch. Anscheinend ist die Realition 
umso starker, je grosser der Winkel gegen die Horizontale ist. Be- 
reits Winkel von 11 und 15" rufen eine deutliche Reaktion hervor, und 
offenbar nehmen die Tiere Unterschiede yon mehr als 20" in der Nei- 
gung wahr. 

Geruch 

Auch der Geruchssinn spielt vielleicht eine Rolle bei der Orientierung 
der Raupen. Besonders in1 Friihjahr, wenn die Raupen zur Nahrung 
wandern, ltonnte der Geruch vielleicht das Auffinden geoffneter Knos- 
pen erleichtern. 



Ein Gazekafig wurde auf der einen Seite von Luft durchstromt, die 
den Geruch ausgeschlagener Larchenzweige mit sich fuhrte. Die 
andere Seite des Kafigs durchstromte nadelduftlose Luft, und zwischen 
den beiden Zonen war eine von aussen durch Plastilifolie abgedeclite 
neutrale Zone, i n  die die Versuchstiere gesetzt wurden. Die Raupchen 
waren frisch aus der Diapause erwacht und hatten noch nicht gefressen. 

Diese Wahlversuche blieben ohne Ergebnis. Die Raupchen wanderten 
zwar, bevorzugten aber lieine der beiden Wahlzonen. Wenn damit auch 
nicht der Nachweis fur  das Fehlen einer Geruchsorientierung erbracht 
ist, so hat der Geruchssinn doc11 wahrscheinlich fur das Aufsuchen des 
Futters im Fruhjahr lteine grosse Bedeutung. 

Ein einfacher Versuch weist ebenfalls darauf hin, dass die Raupen 
nicht gerichtet zu den Larchennadeln wandern : Setzt man im Fruhjahr 
befallene Larchenzweige zusammen mit Birkenzweigen i n  Wasser, so 
schlagen die Larchen vor den Birken aus. Beruhren Larchen- und 
Birkenzweige einander geniigend, so findet man bald a n  den kahlen 
Birlienzweigen zahlreiche Raupen yon C. laricella. 

Kopfkapselbreiten und Larvenstadien 
Will nian die Larvenentwicklung genau kennenlernen, so ist es 

wunschenswert, dass man die einzelnen Larvenstadien bestimmen 
kann. Die Beobachtung der Tiere im Freiland und in  Zuchten, auf- 
gefundene Exuvien und leere Kopfkapseln geben Hinweise auf den 
Verlauf der Enlwicklung. Gerade bei einem Insekt wie C. laricella, 
deren Raupen so unterschiedliche Entwicklungsphasen durchlaufen. 
ist es wichtig zu erfahren, i n  welchen Larvenstadien die einzelnen Ent- 
wicklungsphasen eintreffen. Die Art hat ja nicht wie viele andere 
Lepidopteren eine mehr oder weniger gleichmassige Entwicklung. 
Zuerst leben die Raupen in den Nadeln, dann verfertigen sie Sackchen, 
spater spinnen sie sich zur ijberwinterung fest und iibertvintern in 
Diapause, danach wandern sie a n  junge Nadeln, fressen, bauen neue 
Sackchen und heften schliesslich die Saclichen zur Verpuppung an. 

Leicht erliennbare inorphologische Merkmale, nach denen die einzel- 
nen Larvenstadien sicher unterschieden werden konnten, sind bei 
den Raupen von C. laricella nicht bekannt. Die einfachste Methode der 
Unterscheidung ist der Grossenvergleich. Dafur eignen sich die Kopf- 
kapselbreiten am besten. Da die Kopfliapseln in  den Larvenhautungen 
nicht gesprengt werden, hat die Bestimmung der Stadien mit Hilfe 
der Kopfkapselbreiten ausserdem den Vorteil, dass sich auch leere 
Kopfkapseln verwenden lassen. 

JUNG (1942) und WEBB (1953) haben bereits die Larvenstadien an 



Tab. 14. Kopfkapselbreiten der Raupen von C. laricella in 4 Larvenstadien. 

Hand von Messungen der Kopfkapselbreiten bestimmt. WEBB unter- 
suchte 20 Raupen von jedem Stadium und fand, dass die Kopfliapsel- 
breiten der einzelnen Stadien einander nicht uberschneiden. Er er- 
hielt mit den Messungen von JUNG recht gut ubereinstimmende Werte. 
Beide lionnten vier Larvenstadien unterscheiden. Meine Untersu- 
chungen ergaben ebenfalls, dass die Raupen durchschnittlich 4 Stadien 
durchlaufen (vergl. EIDMANN 1958). In der Tabelle 14 sind die un- 
gefahren hiindest- und Hochstwerte sowie die hlittelwerte fiir die ein- 
zelnen Stadien angegeben, zum Vergleich sind auch die Durchschnitts- 
werte von JUNG und WEBB aufgefuhrt. Meine Werte stammen von Mes- 
sungen an Tieren aus dem Freiland, nicht von Zuchten. Es ist dabei 
zu beachten, dass es sich nur urn ungefahre Werte handelt und dass 
dafiir eine EntWiclilung uber 4 Larvenstadien vorausgesetzt wird. ES 
stellten sich namlich im Verlauf der Untersuchungen schon bald ge- 
wisse Anomalien heraus, die auf das Vorkommen von mehr als 4 Sta- 
dien schliessen lassen. Darauf sol1 noch eingegangen werden. 

Ich habe die Kopfkapselbreiten yon mehr als 3 000 Raupen gemes- 
sen. Fast alle Kopfkapseln wurden auf der Mattscheibe eines Reichert 
Citophot bei 100-facher Vergrosserung auf ganze Millimeter abgerun- 
det getnessen, der hIessfehler betrug also r 0,005 mm. Nur relativ 
wenige Tiere wurden mit dem Okularmilirometer gemessen. Zum Ein- 
schluss der Kopfkapselpraparate bemahrte sich besonders Euparal. 
Die Kopfkapseln wurden flach in das Einschlussmittel auf den Objekt- 
trager gelegt, und das Euparal wurde danach ohne Deckglas leicht 
troclinen gelassen. Erst dann wurde eine neue, dunne Schicht Euparal 
zugegeben und das Decliglas aufgelegt. Diese hlethode hat den Vor- 
teil, dass sich - im Gegensatz zu Kanadabalsam - die beiden Eupa- 
ralschichten nur langsain miteinander verbinden und deshalb die 
Objekte ihre Lage beim Auflegen des Deckglases nicht oder nur 
wenig verandern. 

Besonders wurden die sacltchentragenden Raupen iln Herbst sowie 
die Tiere in und nach der Diapause studiert. Ausser den wichtigen 

Stadium 
mm 

Min. I Mar. 1 Durchschnitt 

I I 

Durchschnitt 

J U N G  1042 1 WEBB 1953 

I 



Tab. 15. Kopfkapselbreiten von uberwinternden mannlichen und weiblichen Raupen. 
Eingesammelt Djurgirden 10.11.58. L. decidua. 

mitfl. Fehler / hzah1 I I Min. / Max. / Mittel ) _ 
Xnderungen der Lebens-u-eise zeigten sich namlich bei diesen Tieren 
die bereits erwahnten Abweichungen von dem fruher als regelmassig 
wgenommenen Entwiclilungsverlauf. 

Die beiden ersten Larvenstadien, die noch ohne Sacltchen in den 
Nadeln leben, unterscheiden sich ziemlich deutlich in der Grosse von- 
einander. Nur die Extremwerte der Kopfkapselbreiten beruhren sich. 
Zur uberwinterung am Zweig festgesponnene Tiere, von denen hier 
vorausgesetzt wird, dass sie sich uberwiegend im 111. Stadium befinden, 
haben griissere Variationen der Kopfkapselbreiten, beriihren aber eben- 
falls das vorhergehende Stadium nur in den seltenen Extremfallen. 

In einer Probe mit iiberwinternden Raupen wurden 8 8 und Q ? 
getrennt untersucht. Es stellte sich in1 Gegensatz zu WEBBS Unter- 
suchungen liein signifikanter Unterschied der Kopfkapselbreiten zwi- 
schen den Geschlechtern heraus. (Tabelle 16, P m 0,2) .  Proben von 
verschiedenen Orten, Jahren und Nahrungspflanzen wurden unter- 
sucht, um zu priifen, inwieweit diese Faktoren auf die Kopfkapsel- 
breiten einwirken. Ein Teil der Ergebnisse ist in Tabelle 16 zusam- 
mengestellt. Daraus geht hervor, dass die Yariationen der Kopfkapsel- 

Tab. 16. Kopfkapselbreiten uberwinternder Raupen in Proben von verschiedenen Orten, 
Jahren und Nahrungspflanzen. 

Ort Datum \Virtspflanze / I \-on / bis 1 LlitteL 
I Anzahl 

mittl. 

Djurgdrden 3.  11.57. 
DjurgArden 10. 11.58. 
Stiiket 14.XII.59. 
Staket 21. XI.64. 
Offenbach 11. 11.57. 
Rossjoholm 19. 111.58. 
Ollsen 25. 1.57. 
Rossjoholm 21. XI.56. 
Rossjoholm 21. X1.56. 
Rossjoholm 4. 11.57. 
Rossioholm 4.XII.61. 

Fehler / 
I 

decidua 
decidua 
deciduu 
decidua 
decidua 
leptolepis 
leptolepis 
sibirica 
Kuriler-L. 
Korea-L. 
Pseudotsuqa 



breiten praktisch innerhalb derselben Grenzen lagen. Das gilt selbst 
fur  Raupen von Douglasie. Auch die Mittelwerte weisen keine grossen 
Variationen auf. Vergleicht man einzelne Mittelwerte miteinander, so 
kann man signifikante Unterschiede finden. Z. B. waren die Raupen 
von Kuriler-Larche im Durchschnitt grosser als die Tiere von allen 
anderen untersuchten Nahrungspflanzen in  derselben Generation. 
Auch Proben von verschiedenen Orten oder verschiedenen Jahren 
konnen sich signifiltant voneinander unterscheiden. Trotz der statisti- 
schen Sicherung bedeuten diese lileinen Unterschiede aber relativ 
wenig. Sie deuten lieine wesentlichen Unterschiede im Verlauf der 
Entwicklung an. Das erscheint besonders im Hinblick auf die Ergeb- 
nisse der noch zu besprechenden Versuche bemerltenswert. Will man 
dagegen Unterschiede in der Vitalitat oder ahnlichen Eigenschaften 
der Raupen studieren, so ist die Messung der Kopfkapselbreiten lteine 
geeignete Methode. Dafiir diirften sich Bestimmungen von Itlortalitat, 
Gewicht, Stoffwechsel und anderen Charakteristika besser eignen. 

Die Kopfkapseln von aktiven Raupen, die man im Fruhjahr ein- 
sammelt, sind fast durchweg breiter als die Kopfkapseln iiberwintern- 
der Tiere. Nur die kleinsten Raupen liegen irn Bereich der oberen Ex- 
tremwerte fur iiberwinternde Raupen. Die Mehrzahl der Tiere gehort 
dem IV. Larvenstadium an. 

Es handelt sich also anscheinend um eine Entwicklung, die in1 Nor- 
malfall 4 ziemlich deutlich voneinander unterschiedene Larvenstadien 
umfasst. Die Durchschnittswerte der Kopfkapselbreiten fiir die ein- 
zelnen Stadien folgen irn Sinne einer geometrischen Progression auf- 
einander. Das Wachstum verlauft also regelmassig und folgt DYARS 
Regel. Das haben auch JUNG und WEBB festgestellt. Der Progressions- 
faktor r,  berechnet aus dem Anfangsglied (LI) und entweder dem 
vorletzten (LIII) oder dem letzten Glied (LIV) der Reihe in Tabelle 14, 
betragt 1,43 (zur Berechnung vergl. EIDMANN 1962). JCNG gibt als 
Wachstumsfalitor den reziprolien Wert 213 an, WEBB 1,42-1,45. Nur 
fur  das 11. Larvenstadium berechnete ich theoretisch nach DYARS 
Regel einen etwas hoheren Wert  als die wirlilich gefundene nlittlere 
Kopfliapselbreite. Es darf hier beinerltt werden, dass die \-on WEBB 
neben anderen Methoden verwendete und als ungeeignet verworfene 
Berechnungsweise des M'achstums nnch ,,DYARS ratio" (Grossenver- 
haltnis 11. zu I. Larvenstadium) nicllt auf DYAR (1890) zuruckgeht 
(Naheres s. E I D ~ I A N N  1962, S. 154). 

Diese Regelmassigkeit des \\7achstun~s und der Entwicklung gilt 
fur einen Durchschnitt der Tiere. Die Entwiclilung einzelner Indivi- 
duen liann anders verlaufen. Ich habe schon friiher angedeutet (EID- 



JIANN 1958) und in1 Zusammenhang nlit Regelinassiglteiten in1 Wachs- 
turn besonders darauf hingetviesen (EIDMANN 1962), dass gelegentlich 
oder unter besonderen Verhaltnissen Kopfltapseln gebildet werden, 
die ron dem ublichen Durchschnitt abweichen. 

In einer Probe vom 12. XI. 5 5 ,  als sich 88 % der Raupen zur 
uberwinterung festgesponnen hatten, fand ich in  6 von 51 Sacltchen 
mit inaktiven Raupen leere Kopfkapseln zwischen 0,21 und 0,24 mm. 
Der Durchschnitt 0,223 nim entsprach dern Durchschnitt fur die 
ganze Probe (0,2245 mm).  Die Tiere in diesen Sacltchen mit leeren 
Kopfkapseln, ron denen 4 Raupen noch nicht viillig ausgefarbte Kopf- 
kapseln zeigten, hatten Kopfkapselbreiten zwischen 0,22 und 0,26 mm, 
im Durchschnitt 0,248 mm. Sie waren also irn Durschnitt grosser als 
normal und hatten sich offenbar noch einmal gehautet, befanden sich 
also im IV. anstatt im 111. Larvenstadium. Dergleichen habe ich wieder- 
holt beobachtet. 

Eine andere Abweichung von der iiblichen Entwicltlung stellte 
sich in Zuchten heraus, in denen Raupen im Dezember und Januar 
aus der Diapause geweckt wurden. Die Kopfkapselbreiten von Tieren, 
die nach der Diapause gewandert waren, hatten eine grossere Streuung 
nach unten und zeigten in  vielen Fallen eine annahernd zweigipflige 
Verteilung mit einem Maximum bei den iiblichen 0,31--0,32 mm und 
einem zweiten Maximum bei etwa 026 mm. Diese Abweichungen von 
der durchschnittlichen Entwicltlung wurden naher untersucht. 

Im Herbst 1964 wurden zu verschiedenen Zeitpunliten Zweigproben 
eingesaminelt. An diesen Proben wurde der Verlauf der Entwicklung, 
besonders der Sacltchenbildung, studiert. Die Versuche sind an anderer 
Stelle naher beschrieben (S. 39). Die Raupen, die in verschiedenen 
Zeitabschnitten ihre Sackchen verfertigten, wurden am Ende dieser 
Zeitabschnitte fixiert. Die Kopfkapseln einer Anzahl dieser Tiere 
wurden spater gemessen. Die wichtigsten Ergebnisse sind auf Abb. 20 
dargestellt. 

Aus den Diagrammen geht deutlich hervor, dass die Kopfltapsel- 
breiten der Raupen zu Beginn der Zeit, in  der die Populationen Sack- 
chen verfertigen, zweigipflig verteilt sind. Die Ergebnisse der verschie- 
denen Serien stinimen uberein. Die beiden Maxima liegen unter- bzw. 
oberhalb des Durchschnitts, den man fiir iiberwinternde Populationen 
findet. Eindeutige Anzeichen von bevorstehender Hautung bei Rau- 
pen in den niederen Kopfltapselltlassen his Ende September lassen 
darauf schliessen, dass das zweite Maximum ein weiteres Larven- 
stadium reprasentiert. Diese Annahme wird durch die erwahnten 
Beobachtungen a n  anderem Material gestiitzt. Keines der Tiere in 
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Abb. 20. Verteilung der Kopfkapselbreiten von Raupen in Sackchen zu versclliedenera 
Zeitpunkten in Versuchen mit Material von Staltet Herbst 1964. 
Abszisse: Kopfkapselbreite in  1/100 mm. Ordinate: Anzahl Iiopfkapseln. Yon links 
oben nach rechts unten schraffiert: Raupen deutlich vor Hautung. 
Die Datumaugaben bezeichnen dcn Zeitraum, inncrhalb dessen die Sackchen gebildet 
wurden. Das erste Diagramm in jeder Serie gilt fur Tiere, die a m  Tag des Einsamrnelna 
in  Sackchen vorgefunden wurden. 

diesen Versuchen lasst sich der Kopfkapselbreite nach sicher dem 11. 
Larvenstadium zuordnen, ausserdem bilden Tiere in1 11. Stadium in 
Schweden nu r  in  sehr seltenen Ausnahmen Saclichen. Demnach miis- 
sen die Raupen sich rom 111. zu einem ,,iiberzahligen" IV. Stadium 
gehautet haben. Die Kopfliapselbreiten dieses IV. Stadium lagen in 
den Versuchen zwischen etwa 0,23 und 0,27 mm, iin Durchschnitl 
bei rund 0,251 mm. 

Allmahlich, gegen die Zeit der hauptsachlichen Sackchenbildung 
(vergl. Abb. 16) ,  wird die Verteilung eingipflig mit einem Maximum 
urn 0,22-0,23 mm, also entsprechend dem iiblichen Durchschnitt fiir 
iiberwinternde Raupen. Gleichzeitig werden die hohen Kopfkapsel- 
breiten seltener. Auch das spater im Freiland eingesammelte Material 
(vergl. auch Tab. 16, Staliet 21. XI. 64) weist eingipflige T'erteilung 
mit Durchschnitten u m  0,23 Inn1 auf. 

Die Ergebnisse Iassen sich foIgendermassen deuten: Unter den 
ersten Raupen, die im Herbst Siiclichen I-erfertigen, sind zahlreiche 



relativ kleine Tiere in1 111. Stadium. Viele von ihnen hauten sich ziern- 
lich bald zu einem ,,uberzahligen" VI. Stadium. In zunehmendein 
Grade bilden dann grossere Tiere in1 111. Stadium ihre ersten Saclichen. 
Diese hauten sich nicht mehr. Wenn die game Population zur uber- 
winterung festgesponnen ist, uberwiegen die Tiere im 111. Stadium 
derart, dass der geringe Teil der Raupen im ,,iiberzahligenM IV. Sta- 
dium im Verteilungsdiagramm nicht mehr deutlich zu erkennen ist. 
Sie fallen vielmehr scheinbar unter die normalen Variationen des 111. 
Stadiums. Deshalb war man bisher der Ansicht, dass regelmassig nur 
4 Stadien vorkommen. 

Ich habe versucht, ein anderes, einfaches Kriterium fur das IV. 
,,iiberzahligeH Stadium als den Grossenvergleich zu finden. Unter den 
morphologischen Merkmalen fallt vor allem die Variabilitat in der 
Anzahl der Haltchen an den Bauchfussen auP. Untersucht wurden in 
erster Linie die Halichen an den Nachschiebern (vergl. Abb. 6), deren 
Anzahl pro Bauchfuss in1 Herbst zwischen 4 und 11 variiert. Sehr 
haufig unterscheidet sich auch die Anzahl zwischen dem linlten und 
dem rechten Bauchfuss desselben Tieres, der grosste Unterschied war 
3 Hakchen. Eine Anzahl von Raupen aus den Versuchsgruppen der 
in Abb. 20 dargestellten Versuche, die zweigipflige Verteilung der Kopf- 
kapselbreiten zeigten, wurden naher untersucht. Dabei wurden die 
Tiere in zwei Gruppen geteilt, namlich eine Gruppe mit kleinen Raupen 
(KK 0,17-0,23 mm) und eine Grnppe mit grossen Raupen (KK 0,24- 
0,27 mm).  Die kleinen Raupen hatten 4-10 Halten pro Bauchfuss, 
durchschnittlich 6,93. Die grosseren Tiere hatten 5-11 Haken pro 
Bauchfuss, im hlittel 8,76. Die Mittel unterscheiden sich zwar deutlich, 
die individuellen Werte der beiden Gruppen uberschneiden sich aber 
derart stark, dass die Anzahl der Hiilichen am letzten Bauchfusspaar 
nicht zur Bestirnmung des Stadiums, in dem sich ein bestinlmtes Tier 
befindet, verwendet werden kann. 

\Vie schon erwahnt, liann auch bei Raupen, die aus der Diapause 
geweckt werden, eine zweigipflige Verteilung der Kopfkapselbreiten 
~orltommen. Ein Beispiel dafur gibt das Diagrainm 15. XII. 59-a in 
Abb. 21. RIessungen an envachten Raupen aus verschiedenen Zucht- 
versuchen sollten Aufschluss uber die Ursachen geben. Der Einfluss 
des Zuchttermins bzw. der Dauer der Diapause auf die Kopfkapsel- 
breite der erwachten Raupen wurden unter gleichartigen Bedingungen 
an Material derselben Population untersucht, das zu verschiedenen 
Zeitpunliten zwischen Dezember und Mai zur Weiterzucht in Warme 
(Warburg-Versuch 20" C kombiniert mit Thermostat 20" C) gebracht 
wurde. Die Ergebnisse sind in Abb. 21 dargestellt. 



Abb. 21. Verteilung der Kopfkapselbreiten van Raupen in (15.XII.59-i) und nach der 
Diapause (iibrige Diagramme) aus Yersuchen zu verschiedenen Zeitpunkten. 
Material Staliet 1959160. 

Das oberste Diagranln~ 15. XII. 59-i gibt die Verteilung der Kopf- 
ltapselhreiten von Raupen im Dezember wieder, die noch nicht ge- 
wandert waren. Es ist die iibliche Verteilung fur uberwinternde Tiere 
mit einem Maximum bei 0,22 mm. Das nachste Diagramm 15. XII. 59-a 
zeigt die Kopfkapselbreiten von Raupen aus demselhen Versuch, die 
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Xbb. 22. Yerteilung cler Kopfkap- Abh. 23. Verteilung der Kopfliap- 
selbreiten von Raupen, selbreiten von Raupen, 
die im Thermostaten bei die bei 28' C und unter- 
18" C und 24" C aus der schiedlicher relativer 
Diapause geweclit wurden. Feuchtiglieit aus der Dia- 

Material Staliet 19.139. pause geweclrt wurden. 
Zuchtbeginn 20.1.59. Material Rossjoholm 6.YII. 

58. Zuchtbeginn 13.1.59. 

aus der Diapause erwacht waren. Hier tritt ein Maximum bei etwa 
0,26 mm auf, das sich deutlich sowohl von dem zweiten Maximum bei 
0,32 mm als auch von dem Maximum der nicht gewanderten Raupen 
in 15. XII. 59-i unterscheidet. Das zweite Maximum entspricht der 
durchschnittlichen Kopflrapselbreite aktiver, fressender Raupen im 
Fruhjahr. Das erste Maximum dagegen ahnelt auffallend dem Wert, 
der das ,,iiberzahlige" IV. Larvenstadium im Herbst charakterisiert. 
In dem spateren Versuch 9. 11. 60 deutet sich eine Verschiebung zu 
eingipfliger Verteilung mit dem Schwerpunlit bei 0,30 mm an. In  den 
darauffolgenden Versuchen 9. 111.-2. V. 60 wird diese Verteilung 
erreicht, die Maxima liegen bei 0,32-0,33 mm, entsprechen also den 
Durchschnitten, die man im Freiland im Fruhjahr findet. 



Nach dem Ergebnis dieser Serie zu schliessen, scheint die Bildung 
kleinerer Kopfkapseln bei Raupen, die aus der Diapause geweckt 
werden, mit dem Zeitpunkt des Weckens zusammenzuhangen. Die 
Messungen a n  Tieren aus anderen Zuchtversuchen lassen ebenfalls 
darauf schliessen. Es muss allerdings erwahnt werden, dass in einem 
Fall auch eine Zucht im Marz (im Thermostaten bei 30" C) zwei deut- 
liche Maxima der Kopfkapselbreiten ergab. Andererseits ltam in  Zuch- 
ten im Januar praktisch eingipflige Verteilung mit dem Schwerpunkt 
bei 0,32-0,33 mm vor. 

Der Einfluss von Temperatur und Luftfeuchtigkeit auf die Kopf- 
kapselbreiten der erwachenden Raupen wurde an Material aus einigen 
Zuchtversuchen studiert. In den Diagrammen auf Abb. 22 und Abb. 23 
sind die Messungen von Raupen jeweils gleicher Herkunft und unter 
jeweils gleichen Zuchtbedingungen einander gegenubergestellt, nur 
die Temperatur bzw. die Feuchtiglieit war unterschiedlich. Alle Ver- 
teilungsdiagramme haben nur ein vorherrschendes Maximum und 
wenige Werte unter 0,28 mm. Wesentliche Unterschiede in der Ver- 
teilung der Kopfkapselbreiten lassen weder die Zuchttemperaturen 
18 und 24" C noch die verschiedenen Luftfeuchtigkeiten erliennen. 
Diese Ergebnisse schliessen nicht aus, dass die Temperatur- und Luft- 
feuchtigkeitsverhiiltnisse in der Zucht die erwachenden Raupen beein- 
flussen konnen. Unter den Versuchsbedingungen hatten sie jedoch 
keinen merlilichen Einfluss. 

Zusammengefasst ergaben die Messungen also Folgendes : Die Mehr- 
zahl der Raupen durchlauft 4 Larvenstadien. Die beiden ersten Stadien 
leben ohne Sackchen in den Nadeln. Sacltchentragende Raupen im 
Herbst und uberwinternde Tiere gehijren vorwiegend dem 111. Larven- 
stadium an. Tiere, die friihzeitig im Herbst ihre Sackchen verfertigen, 
sind oft relativ klein und hauten sich in vielen Fallen noch vor der 
iiberwinterung zu einem ,,iiberzahligen" IV. Stadium. Sie machen nur 
einen geringen Anteil der uberwinternden Populationen aus und tre- 
ten auf Verteilungsdiagrainmen solcher Populationen nicht deutlich 
in  Erscheinung. Nach dem Erwachen aus der Diapause hauten sich 
die Raupen zum IV. bzw. V. Stadium. Raupen, die vorzeitig aus der 
Diapause geweckt werden, konnen Kopfkapseln bilden, deren Breiten 
zwischen den Durchschnitten fiir norinale 111. und IV. Stadien liegen. 
Die Bildung solcher kleiner Kopfltapseln hBngt anscheinend nlit dem 
Zeitpunkt des Weckens aus der Diapause bzw. der Dauer der Diapause 
zusammen. Es ist moglich, dass auch die abiotischen Umweltverhalt- 
nisse darauf einwirken. 



Kapitel 5. Befall und Schaden 
Man muss grundsatzlich unterscheiden zwischen der Starlie des Be- 

falls, der Starlie des Frasses und dem Umfang des Schadens. Die Star- 
ke des Befalls bezieht sich auf die Menge von Tieren, sie wird hier 
in der Regel als Anzahl von Tieren pro Kurztrieb (CIK) ausgedriickt 
(vergl. S. 14) .  Die Starlie des Frasses "bezieht sich auf die hlenge ver- 
zehrter Nadelsubstanz. Sie ist von der Anzahl der fressenden Tiere ab- 
hangig und ltann auf verschiedene Weise geschatzt und bezeichnet 
werden. Der Umfang des Schadens ist eine Folge des Frasses. Oft 
wird die Entnadelung selbst als Schaden bezeichnet, in1 strengen Sinne 
aber sind unter den Schaden die nachteiligen Folgen der Tatigkeit 
eines Schadlings zu rerstehen. Ein Teil der Schaden lasst sich als 
wirtschaftlicher Verlust berechnen (Ertragsverlust) , andere Schaden, 
wie z. B. Konditionsverschlechter~~ng, sind einer genauen Erfassung 
kaum zuganglich. 

Die Wirtspflanzen 

Larix 

Coleophora laricella befallt alle Larchenarten. Ich habe sie i n  Schwe- 
den an europaischer, sibirischer, japanischer, Kuriler- und Korealarche 
sowie a n  der nordamerikanischen L. occidentalis NUTT. und an Hybri- 
den gefunden. In Nordamerilia ist sie besonders an L. laricina KOCH 
verbreitet. 

Man hat  verschiedentlich vermutet, dass bestimmte Arten starker 
oder bevorzugt heimgesucht werden. Gelegentlich findet man Unter- 
schiede in  der Starlie des Befalls und des Frasses zwischen Arten oder 
Provenienzen. Rlit Sicherheit habe ich jedoch eine Abhangigkeit der 
Befallsstarlie von der Artzugehorigkeit der Larche nicht nachweisen 
konnen. Wahrscheinlich wird ein Einfluss des Wirtes zu leicht von 
anderen Faktoren iiberdeckt. Starker Befall ltann a n  jeder der ge- 
nannten Larchenarten vorkommen. In den Fdlen,  in denen ich ver- 
schiedene Larchenarten oder -provenienzen nebeneinander untersuchen 
ltonnte, traten entweder keine deullichen Unterschiede in der Befalls- 
starlie zulage, oder die Baurne liessen sich wegen unterschiedlichen 
Alters, Kronenschlusses oder anderer oltologischer Unterschiede nicht 
uergleichen. 



Angaben uber unterschiedliche Befallsstarlie lionnen sich auf beob- 
achtete Frasschaden beziehen. Larchen verschiedener Merliunft kiin- 
nen im Fruhjahr sehr unterschiedliche Nadelentwicklung haben. Der 
Frass fallt daher entsprechend der Nadelentwiclilung zu einem be- 
stimmten Zeitpunlit a n  manchen Baumen mehr, a n  anderen weniger 
ins Auge, selbst wenn die Populationsdichte gleich ist. So wird star- 
kerer Befall einer Provenienz vorgetauscht. Auch Regeneration und 
Langenwachstum ltonnen sich von Provenienz zu P ro~en ienz  unter- 
scheiden (vergl. SCHOBER 1953). 

A ndere A r t e n  

Ausser der Gattung Larix befallt die Larchenminiermotte gelegent- 
lich auch Pseudotsuga. uber solches Xuftreten a n  Douglasie haben 
zuerst SCHWARZ (1933) von Bsterreich und VAN POETEREN (1933) von 
Holland berichtet. Spatere Angaben finden sich bei V o f r ~ ~  (1952), 
WEBB (1953), G ~ u s s  (1957, 1960), HERING (1957) und EIDMANN 
(1958). Nach PEIRSON (1927) soll C. laricella in Nordamerilta auch an 
dbies  balsamea und Pinzzs strobns aufgetreten sein "where it showed 
a preference for the opening buds." 

In  lieinem Fall hat  das Inselit an  anderen Baumen als Larchen 
Schaden grosseren Ausmasses verursacht. Die Sterblichlieit a n  anderen 
Wirtspflanzen soll sehr hoch sein (WEBB 1953, Gacss 1957). Die Tiere 
ltonnen sich aber a n  Douglasie normal entwiclieln (s. Y O ~ T E  1952). 
Ich fand wiederholt an  Pseztdofsuga nicht nu r  Minen und Sackchen, 
sondern auch leere Puppen - ein Zeichen dafiir, dass die Entwicli- 
lung normal abgeschlossen tvorden war. Die Versuche mit iiberwintern- 
den Raupchen von Douglasie ergaben, dass auch die Diapause an  
diesem Wirt  i n  der ublichen Weise vorkommt. AIoglicherweise ist die 
Entwicklung im Fruhjahr etwas langsamer. In einem Douglasien- 
bestand wurden namlich im Friihjahr vorwiegend fressende Raupen 
gefunden, wahrend die Tiere an  Larchen in  der Nahe sich schon 
verpuppt hatten. 

Eine Douglasienkultur, die an  einen etwas alteren und von Coleo- 
phora stark befallenen Larchenbestand angrenzte, wurde naher auf 
den Befall hin untersucht. Die Haufigkeit yon hliniermottenbefall nahm 
mit dem Abstand von den Larchen ab. Auch schwarmende Motten, 
die a n  den Larchen sehr zahlreich waren, liamen mit zunehmender 
Entfernung von den Larchen immer seltener vor. 

Vermutlich werden Eier a n  Douglasiennadeln versehentlich oder 
i n  Ermangelung von Larchennadeln abgelegt. Eine Gefahr fur  Dougla- 
sienbestande durfte die Liirchenminiermotte ltaum sein. 



Vermechslungen mit anderen Inseliten sind liaum moglich. C. lari- 
cella ist die einzige Coleophoride, die an  den Gattungen Larix und 
Pserrdotsngu gefunden worden ist (s. HERIXG 1957). 

Die Starke und Verteilung des Befalls 
Die mittlere Stiirlie des Befalls (der d~~rchschnit t l iche Befall) wird 

in dem Abschnitt iiber Populationsdgnainili eingehend behandelt. Sie 
liann von Population zu Population variieren und verandert sich inner- 
halb einer Generation sowie von Generation zu Generation. 

Der Befall pflegt im Kleinen wie in1 Grossen unterschiedlich ver- 
teilt zu sein. hlan findet Unterschiede in  der Starlie des Befalls zwi- 
schen einzelnen Triebabschnitten, zwischen Zweigen, zwischen ver- 
schiedenen Kronenregionen, zwischen Baumen eines Bestandes und 
zwischen Bestanden. Die relative Verteilung des Befalls kann sich auch 
innerhalb einer Generation verschieben. Die Ursachen der ungleichen 
I'erteilung des Befalls sind Unterschiede in  Eiablage und Mortalitat 
sowie Wanderungen der Tiere. \7er~nntlich beeinflusst die Popula- 
tionsdichte die Verteilung des Befalls, teils durch unterschiedliche Ei- 
ablage, teils durch unterschiedlichen Anreiz zunl Wandern. 

Befa l l  a n  verschiedenen Triebabschnitten 

Verschiedene Triebabschnitte werden unterschiedlich stark befal- 
len. Dies ist in erster Linie bedingt durch TJnterschiede in der Ei- 
ablage. Ausschlaggebend dabei ist wohl nicht das Alter der Trieb- 
abschnitte an  sich, sondern dic Entferrlung von der Triebspitze und 
die Entwicldung der Maitriebe. Zur Zeit der Eiablage sind die Mai- 
triebe noch nicht voll entwiclrelt und tragen nur  Langtriebnadeln. Die 
Motten halten sich gern in den Aussenbezirken der Zweige auf und 
ziehen offenbar die Kurztriebnadeln den Langtriebnadeln vor. In einer 

Tab. 17. Dichte des Befalls von Coleophora laricella (C,K) an verschiedenen Trieb- 
abschnitten irn Sommer. 

Anzahl der I< an den llaitrieben T berechnet aus Lange T und Anzahl I</cm fur T in 
spaterer Probe. 

I C/I< an Triebabschnitt 

1 T 1 T I  1 r 1 rus. 

0.19 

0 0  
0,09 
0,27 
1.07 

0,174 

0,053 
0,072 
0,170 
0,974 

DjurgPrdenl3  IX.61 .  0,02 

i) 1 V11 .62  I 
j) 19. VII.63. 0,01 

Staliet 6.YIII.63. 0,03 
Bogesund 8.~111.63.1 0.34 

0,25 

0 0 7  
0,OS 
0,20 
1,16 

639 

875 
870 

1 114 
1 0 3 9  

16  " 5 ,  Rest in 
RIinen 
n u  Eier 

)) s 

E ~ e r  und L in hI 
a s L , M 



Tab. 18. Dichte uberwinternder Sackchen an verschiedenen Triebabschnitten. 

Rossjoholm (409) 
n (98) 
1) (248) 
i) (423) 

(423 u) 
Lisjo (Reg. 111) 
Djurgsrden 

1) 

I) 

i) 

Staket 
0 

Bogesund 
I) 

CIK an Triebabschnitt 

Probe (Djurggrden 24. VII. 37) waren unter den mit Eiern belegten 
Nadeln nur 5 % Langtriebnadeln. Man erwartet demnach die hochste 
Dichte der Eier a n  dem Triebabschnitt des voriges Jahres (T-1). Dies 
ist auch oft der Fall. In der Tab. 17 ist die urspriingliche Verteilung 
des Befalls a n  einigen 13eispielen dargestellt. 

Diese urspriingliche Verteilung mit der hochsten Populationsdichte 
am vorletzten Triebabschnitt (T-1) erhalt sich in der Regel bis i n  das 
nachste Friihjahr. Die grosste Dichte der Wintersackchen findet man 
meist am Abschnitt T-1 (Tab. 18). Dies gilt fiir Durchschnittswerte. 
An einzelnen Trieben beobachtet man namlich nicht selten eine Hau- 
fung der iiberminternden Tiere an  der Triebspitze (Abb. 24). Diese 
Tiere sind zur Oberwinterung dorthin gemandert. Bei sehr vielen 
Proben wurden auch die Triebabschnitte T-2 und 5 unterschieden. In 
diesen Proben war die Befallsdichte fast immer an a geringer als an 
T-2. 

Eine etwas andere Verteilung der iiberwinternden Sackchen liann 

Tab. 19. Verteilung von uberwinternden Sackchen und Kurztrieben auf verschiedene 
Triebabschnitte. 

Bogesund 5.X1.62. 1131 I<. 

Triebabschnitt 

1962 / 1961 1 5 
ZLIS. 

S!K . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
S/befallener Triebabschnitt . . . . . . . . . . . . . .  
K/Triebabschnitt . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

. . . . . .  S/I< an befallenen Triebabschnitten 

0,14 
3,75 

14,O 
0,27 

0,18 
3,42 

16,9 
0,20 

0,11 
3,58 

22,4 
0,lG 

0,141 
3,36 

17,4 
O,20 



Abb. 24. Triebspitze mit  iiben\internclen Sackchen yon C. laricella. 

sich ergeben, wenn man nur solche Triebabschnitte betrachtet, die 
yon C. laricella befallen sind. Ein Beispiel dafiir ist in Tab. 19 wieder- 
gegeben. Die Werte deuten an, dass die Dichte der Sackchen von der 
Spitze nach dem Zweiginneren zu abnahm, wenn man von den Trieb- 
abschnitten ohne Befall absieht. 

Lin Friihjahr befindet sich oft ein grosserer Anteil der lebenden 
Tiere a m  letzten Triebabschnitt. Darauf hat schon Loos (1891) hin- 
gewiesen. Da die Unterschiede in der Sterblichlieit an verschiedenen 
Triebabschnitten nicht sehr auffallend sind, ist nlit einer Wanderungs- 
tendenz spitzenwarts zu rechnen. Die Raupen wandern auch a n  die 
hlaitriebe, an denen man nicht selten Puppensacltchen findet. In 
Tab. 20 sind Dichten von Puppensaclichen an  verschiedenen Trieb- 
abschnitten zusammengestellt. Die geringe Anzahl von Tieren lasst 



Tab. 20. Dichte von Puppensackchen an verschiedenen Triebabschnitten. 

Djurghrden 8.VI.62. . . . 
P 17.VI.63. . . . 

Staket 6.VIII.63. . 
Bogesund 8.VIII.63. . 

a (2m) 26.V.64. . . . . 

C/K an Triebabschnitt I 
Summe 

T / T-1 / a I zus. I 
I I I I 

1961 leb. P 
1962 P und I ? 
1962 leere PS 
1962 *) einchl. S 

an 1963 
1963 PS 

keine sicheren Aussagen zu, doch deutet sich eine Tendenz ZLI hoherer 
Populationsdichte am Triebende an. 

Wahrscheinlich kann die Verteilung des Befalls am Zweig durch 
seine Lage im Bestand beeinflusst werden. Im Inneren eines Bestandes 
wurden am letzten Triebabschnitt weniger Wintersaclichen gefunden 
als am Rande des Bestandes (Tab. 21). Dies lasst sich vielleicht durch 
den Einfluss des Lichtes erlilaren (mehr diffuses Licht im Bestandes- 
inneren). Es trifft aber nicht allgemein zu. 

Tab. 21. Dichte iiberwinternder Sackchen an verschiedenen Triebabschnitten vom Be- 
standesrand und aus dem Inneren des Bestandes. 

Rossjoholm 6.XII.58. 

C/K an Triebabschnitt 

T I T-1 1 B I zus. 
I I I 1 

Rand . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 0,28 0,28 0,224 1133 
I l i t t e  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  1 0,12 1 0.53 1 :::: 1 0,224 1 1651 1 

Da Licht und Schwerkraft die Wanderungsrichtung der Raupen 
beeinflussen (,s. S. 53 f f . )  und auch bei der Eiablage eine Rolle spielen 
mogen, wurde an einer Probe untersucht, ob schrag aufwarts gerich- 
tete Triebe mehr Wintersackchen tragen als hangende Triebe. Die 
Zweige wurden von einem ziemlich einzeln stehenden Baum genomnlen 
(Stafsund 12. XI. 58). In dem untersuchten Fall zeigte sich kein 
wesentlicher Unterschied zwischen aufwarts gerichteten und hangen- 
den Trieben : 

Trieb wachst nach oben: 0,30 1181 604 57 20,7 
Trieb wachst nach unten: 0,42 315 792 23 13,7 



Befall in  verschiedenen ICronenregionen 
Wesentliche Unterschiede i n  der Starlie des Coleophora-Befalls 

treten in  der Regel zwischen einzelnen Kronenregionen auf (s. R E I ~ S I G  
1869, BORGMANN 1892, WEBB 1953, 1957). Die Verteilung des Befalls 
auf verschiedene Hohen wurde an  mehreren Standorten untersucht. 
uberall t rat  dieselbe Tendenz zutage, namlich eine geringere Befalls- 
dichte in den oberen Regionen der Krone bzw. des Bestandes. 

Die Proben wurden entnommen: aus einem Jungbestand von etwa 
6 m Hohe (L. leptolepis, Bogesund), einem 22-jiihrigen Stangenholz von 
10-12 m Hohe (L. leptolepis, Ollsen), einem gemischten Bestand mit 
alten uberhaltern von L. tlecidnn, Iiiefern, etwas Fichte und Tanne 
und reichlicher Naturverjiingung der Nadelbaume, untersetzt mit un- 
edlen Laubbaumen (Staliet) , einem hundertjahrigen Altbestand von 
durchschnittlich 27 m Hohe und 35 cm Bhd. (L. decidua, Lisjo),  und 
5 alten, in  2 Gruppen stehenden Parlibaumen (L. decidua, Djurgirden). 
In Bogesund wurde eine Baumschere verwendet, in Ollsen und Lisjo 
geklettert, und in  Staliet und auf Djurgirden wurden die Zweige mit 
einem Gewehr Kal. 22 abgeschossen (Kal. 22 eignete sich hierzu bei 
einigermassen windstillem Wetter besser als Schrot). In  den1 alten 
Bestand Lisjo wurde das hlaterial auf 4 Kronenregionen verteilt, deren 
unterste (IV) n u r  schwach reprasentiert k t ,  da die Baume unten 
nur wenig Zweige hatten. Die heruntergeschossenen Zweige von Djur- 
girden und Staket sind in  der Tab. 22 jeweils gemeinsam aufgefuhrt 
und den abgepfliicliten Zweigen der unteren Region gegeniibergestellt ; 
eine Aufteilung auf die einzelnen Hohen lohnt sich wegen der geringen 
Befallsdichte nicht. 

\Vie die Tab. 22 zeigt, traten i n  der Verteilung des Befalls auf die 
Triebabschnitte lteine wesentlichen Unterschiede zwischen verschie- 
denen Hohen auf. Im Gegenteil blieb an  allen Standorten der jeweilige 
Typ der 'rTerteilung i n  den verschiedenen Hohen gewahrt. So nahm auf 
Bogesund in allen Hohen die Befallsdichte von den Zweigspitzen zum 
Stamm hin ab, in Lisjo war die hochste Dichte a m  Triebabschnitt T-1. 

Dagegen variierten die Befallsdichten deutlich mit der Hohe. An 
allen Standorten, in reinen Bestanden ebenso wie a n  Parkbaumen 
und in1 gemischten Bestand mit Naturverjiingung, war  unten die 
hochste Befallsdichte. Unter ,,untenU ist der untere Teil der Kronc 
bzw. des Bestandes zu verstehen. In  Staliet ist dies die Naturverjiingung. 
Die Proben aus den geringsten Nohen von Lisjo und Ollsen waren 
schwacher befallen als die nachst hoheren. Entsprechendes liann man 
auch fur  Bogesund vermuten: der Befall pflegt beltanntlich nahe am 
Boden geringer zu sein als etwas hoher. Ein grober Vergleich der drei 



Tab. 22. Verteilung des Befalls (CIK) auf Hohen und Triebabschnitte in verschiedenen 
Bestanden. 

I C/K an Triebabschnitt 

zus. 

0,383 
0,324 
0,265 
0,184 
0,064 

0.294 

Bogesund 24.1.64 . . . . . . . . 2 m 0,66 
3 m 0,52 
4 tn 0,33 
5 m 0,22 
6 m 0,Oi 

zusammen 1 0.38 1 0.29 

Bogesund 26.V.64. . . . . . . . 2 m 
3 m 
4 m 
5 m 
6 m 

zusammen I 0.16 1 0.08 

Bogesund 2i.XI.64.  . . . . . . 2 m 
3 m 
4 m 
5 m 
6 m 
7 m 

zusammen 

Ollsen 3.XII.55 . . . . . . . . . 2 m 0,10 
4 m 0,31 
6 m 0,32 
8 m 0,09 

zusammen 1 0.19 1 0.55 

Lisjo 3.11159.. . . . . Region IV 0 
I11 O,O7 
I1  0,04 
I 0,Ol 

zusammen 0.03 

Staket 28.11.63 
Naturverjungung, 1-3 m 

uberhalter, 8-20 m 

Standorte (s. Abb. 25) legt die Annahme nahe, dass der Typ der 
Verteilung der gleiche war, und dass diese weniger von der absolute11 
Hohe als von der Struktur des Bestandes und des Kronenraumes he- 
stiinnit wurde. 



Abh. 23. Verteilung des Coleophora-Befalls auf ~erschiedene Hohen in den Beslauden 
Bogesund (B), Lisjo (L) und Ollsen (0). 
Abszisse in  m fiir B und 0, in ICronenregionen f i ~ r  L. Ordinate C/I< in unterschiedlicher 
Skala; die ahsoluten Werte sind fur die .\laxima angegeben. 

Dass die Befallsdichte in einer bestimmten Hohe yon der Beschaf- 
fenheit des Bestandes und von der Stelle der Entnahme der Proben 
im Bestand abhangt, deutet auch das Material von Bogesund bei 
einer Gliederung in Siidseite, Bestandesmitte und Nordseite an. Siid- 
und Nordseite der Probeflache waren nicht vollig frei exponiert, son- 
dern durch Liiclien mehr oder weniger von den angrenzenden Bestan- 
desteilen getrennt. Die Siidseite war offener als die Nordseite. \Vie aus 

Tab. 23. Verteilung des Befalls auf der Probeflache Bogesund in den Proben vom 24. I. und 
27.XI.1964. 

C/K in Hohe 

2 m  / 3111 1 4 m  1 5 m  1 6 m  1 7 m  

24.1.64 Siidseite . . . . . O,34 0,41 0,24 0,06 - - 0,392 1052 
M i t t e . .  . . 0.24 1 0,20 1 0 2 7  1 I ,  1 0:) 1 I 1 0,214 1 1366 
Nordseite . . . .  0.33 0,35 0,28 0,213 0,299 1272 

27.XI.64 Sudseite . . . . . 0,33 0,30 0,24 O,11 0,04 - 0,239 1063 
hIitte . . . . . . . .  0,16 0 ,  0,24 0,12 0,10 0,17 0,157 1202 
o s e i e  . . . . 0,27 1 0,23 1 0,14 ,111 1 0,Oi 1 - 1 O,l/ii 1 982 



Tab. 24. Befallsdichte an Triebabschnitten des Jahres 1959 (T-1), entnommen an 15 
Baumen in allen Himmelsrichtungen von Stamm aus. 

Bogesund 19. IV.61. 

Richtung 

Nord . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  0,20 
Ost . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  0,15 
Sud . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  0, l5  
West . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  0,17 

der Tab. 23 her~orgeht ,  variierte der Befall in der RIitte des Bestandes 
liaum i n  vertilialer Richtung, wahrend er a n  der Siidseite sukzessiv 
nach oben abnahm. 

Einen schnellen uberblick dariilser, ob der Befall an  den Baurnen 
eines Bestandes mit der Hinznielsrichtung variiert, sollte folgender 
Versuch geben. RIitte April 1961 murden yon 15 Baumen der Probe- 
flache Bogesund in  Brusthohe je 4 Triebabschnitte T-1 herausgeschnit- 
ten, und zwar je einer nordlich, ijstlich, siidlich und westlich vonl 
Stamm. Die Baume ~va ren  durcl~schnittlich 3 m hoch, die Raupen 
begannen gerade, aus der Diapause zn erwachen. Die Befallsdichten 
sind in  Tabelle 24 nach Himmelsrichtungen zusammengestellt. Danach 
waren die Triebabschnitte T-1 einigerinassen gleichmassig befallen, 
gleichgiiltig a m  welcher Himmelsrichtung in1 Verhaltnis zum Stamnl 
sie entnommen waren. Das Ergebnis deutet an, dass in dein Bestand 
die Richtung der Zweige keine Rolle fiir die Befallsdichte spielte, doc13 
Iasst der Versuch keine allgemeineren Schliisse zu. Systematische 
Unterschiede in der Verteilung des Befalls im Bestand traten nicht 
zutage. 

Befall in verschiedenen Bestandesteilen 

Je  nachdem, \vie gleichmassig ein Bestand ist, ltann er auch mehr 
oder weniger gleichmassig befallen sein. Unterschiedliche Umweltbe- 
dingungen fur  die Inseliten entstehen in  einem Restand z. B. durch 
verschiedene Formen der Durchforstung, Liiclien, Unterschiede in 
Alter, Hohe oder Mischungsverhaltnis der Baume, verschiedene Licht-, 
Temperatur- und Feuchtiglieitsverhaltnisse und Windesponierung. 
Diese Umweltbedingungen konnen wesentlichen Einfluss auf den Be- 
fall haben. Die Bedeutung von Licht und Wind fiir Befall und Schaden 
ha t  SCHWENKE (1958) untersucht. 

Wie bereits besprochen, pflegt der Befall in unteren Regionen der 



Abb. 26. Sliizze cles Probebestancles Rossjoholm 45. 

Krone und der Bestande starker zu sein als oben. Auch in Bestanden 
mit starliem Befall zeigt sich oben oft geringerer Frass als unten 
(rergl. S. 84-85). Grosse LBrchen, die iiber die ganze Krone his 
in die hochste Spitze gelb durch Frass waren, beobachtete ich vor 
allem in  Hanglagen. Vielleicht tragt in solchen Fallen zu der gleich- 
massigeren Verteiluag des Frasses bei, dass die Motten bei horizonta- 
lem Flug leicht von unteren Kronenteilen eines Baumes in die Spitzc 
eines anderen gelangen. 

Besondere Aufmerlisamkeit hat  man den Bestandesrandern ge- 
schenkt. hiehrere Autoren (Loos 1891, BEIER PETERSEN 1952, VITE 
1954) berichten uber starlieren Befall bzw. Frass an  den Bestandes- 
randern, COAZ (1880) nennt ausdrucltlich die untersten Waldrander. 
S u r  S C H R E M ~ ~ E R  (1959) gibt an, dass Randlarchen weniger befallen 
waren. 

Nach meinen Beobachtungen (vergl. Tab. 21, 23) ltann die hlitte 
des Bestandes ebenso stark wie der Rand oder schwacher befallen 
sein. Im allgemeinen scheinen die Bestandesrander starlteren Befall 
als das Innere der Bestande aufzuweisen. 

Ich habe verschiedene Rander eines 1952156 gepflanzten Bestandes 



Tab. 25. Rander des Bestandes Rossjoholm 45 (vergl. Abb. 26): ihre Exponierung und die 
Dichte iiberwinternder S in verschiedenen Jahren. 

N Xordrand, offen. Angren 
zend kleine Fichtenkul 
tur  . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

NO Xordostrand, durch 
Schneise von hoherem 
Larchenbest. getrennt.. 

SO Sudostrand, iiberwiegenl 
exponiert, angrenzend 
kleine Larchen. . . . . . . .  

S Sudrand, am tiefsten 
gelegen, exponiert . . . . .  

SW Siidwestrand, unter- 
driickt durch angrenz. 
Buchenhochwald . . . . . .  

W Westrand. unterdriickt 
durch angrenzenden 
Buchenhochwald 0,98 593 

zusammen. . . . . . . . . . . . . . . .  . I  0,93 1 520 

von L. Iepfolepis in aufeinanderfolgenden Jahren untersucht, urn den 
Einfluss der Exponierung a n  den Randern auf die Befallsdichte zu 
studieren. Der wuchsige Bestand liegt an  einem Hang, der ungefahr 
nach Siiden massig abfallt. Die Lage und Exponierung der Rander 
geht aus Abb. 26 und Tab. 25 hervor. Die Auszahlungen lassen erken- 
nen, dass die verschiedenen Bestandesriinder nicht i n  jedem Jah r  im 
gleichen Verhaltnis befallen werden. An den kraftig wachsenden Sei- 
ten 90 und SO lag die Befallsdichte in  3 Jahren iiber dem Durch- 
schnitt, an  den unterdrucliten Seiten STV und TV in  denselben Jah- 
ren unter dem Durchschnitt. Dagegen wich besonders S i n  einern Jah r  
negativ, i n  zwei anderen Jahren stark positiv voin Durchschnitt ah. 
F u r  diese Unterschiede gibt es inehrere Erklarungsmoglichlieiten, wie 
Einfluss voii Witterungsfalitoren (Wind, Nebel etc.) und Pilzbefall, 
doch lionnen wir die wirlilichen Ursachen nur  vermuten. 

TT'EBB (1953) fand, dass Einzelbaume ihre Befallscharaliteristili yon 
Jah r  zu Jahr  nicht beibehielten. Die Ergebnisse eines Vergleiches a n  5 
Baumen auf DjurgGrden deuten i n  die gleiche Richtung. Fiir jeden 
Baum wurden S Einzelwerte von je einer Probeentnahme i m  Olitober 
und November zusaillmengeschlagen, und der so erhaltene Mittelwert 
fur  jeden Baum wurde als Prozentsatz des Rlittelwertes fur  alle Baume 
ausgedruclit. So liann man die beiden Jahre vergleichen. Aus Tab. 26 
geht her\-or, dass die relative Befallsdichte an  den einzelnen Baumen 
yon Jahr  zu Jah r  variierte. 



Tab. 26. Befallsdichte von Coleophora laricella im Herbst der Jahre 1961 und 1962 an 5 
Baumen auf DjurgHrden, ausgedriickt in 0/, des Mittelwertes fiir alle Baume zusammen. 

I mittlere Befallsdichte CIK / relativer Befall Baum Nr. 1 
2 

Befall verschiedener Bestande 

Seit langein versucht man zu ergrunden, welche Baume, welche 
Bestande und welche Standorte bevorzugt von der Liirchenminiermotte 
befallen und besonders geschadigt werden. Man hat den Befall und 
den Frass a n  verschiedenen Stellen verglichen und auch die Einwir- 
kung bestimmter okologischer Faktoren untersucht. 

Coleophom laricella kommt an allen Altersklassen der L k c h e  vor. 
Besonders scheinen ihr Baume im Alter yon etwa 10-60 Jahren 
zuzusagen. MARTI (1880) gibt junge und mittlere Bestande als beson- 
ders befallen an, REISSIG (1869) und L o o s  (1891) fanden weniger 
Befall an  Altholzern. Aber auch altere Baume und jungere Larchen 
werden gelegentlich sehr stark befallen oder liahlgefressen (s. RITT- 
MEPER 1889). In  Jahren sehr starken Auftretens fallen Unterschiede 
in der Starlie des Befalls nicht immer ins Auge, da der Grad der Ent- 
nadelung gleich sein kann. Die haufigsten und starksten Angriffe 
fand ich an etwa 10-60jahrigen Larchen. In Pflanzschulen liommt 
das Inselit mehr vereinzelt vor und verursacht liaum irgendWelche 
Schaden. Ich habe es an bis zu 2jahrigen Pflanzen gefunden. 

Einzelne, freistehende Baume werden gelegentlich weniger stark 
befallen. Baume in gemischten Bestanden werden nach MARTI (1880) 
und APFELBECK (1892) meniger heimgesucht als Larchen in reinen Be- 
standen. Dagegen konnten V O ~ T E  & TER PELKTTIJK (1948) lieine we- 
sentlichen Unterschiede in der StHrlie des Befalls zwischen reinen und 
gemischten Bestanden finden. Ich habe sehr starlien Befall auch in 
gemischten Bestanden festgestellt, halte es aber fiir moglich, dass 
gemischte Bestande u. U. weniger befallen werden. Dabei diirften 
Parasiten und Vogel eine Rolle spielen. 

Wind, Licht und Sonne sollen den Befall mesentlich beeinflussen. 
REISSIG (1869) fand warme und sonnige Lagen, die nach Norden und 
Osten geschiitzt waren, starker befallen. Der Befall zeigte sich nach 
MARTI (1880) besonders in westlich und siidlich esponierten Bestan- 



den, nach LOOS (1891) besonders i11 sudlichen Lagen und nach COAZ 
(1880) mehr auf den Sonnen- als auf den Schattenseiten. 1892 fand 
LOOS alle Expositionen befallen, starlter aber solche Bestande, die 
vor Witterungseinflussen oder Westwind geschutzt waren. Auch nach 
EWALD & BURST (1959) und SCHWENKE (1958) ist windgeschutzte Lage 
gunstig fur den Befall. Das Licht sol1 ebenfalls fordernd wirlten 
(SCHWENIIE 1958), doch wird nach V O ~ T E  & TER PELKWIJI~ (1948) der 
Frass i n  schattiger Lage schlimmer. 

Viele Berichte gibt es daruber, dass Baume auf schlechteren oder 
der Larche weniger zutraglichen Boden starlter befallen werden. 
Zuerst wies hierauf BRANTS (1839) hin, spater REISSIG (1869, ,,ma- 
gerer oder flachgrundiger Boden") und Loos (1891, 1892), in neuerer 
Zeit besonders V O ~ T E  & TER PELI~WIJK (1948) und SCHIMITSCHEK 
(1963). V O ~ ~ T E  & TER PELBWIJI< erltlaren dies damit, dass der spatere 
Nadelfall an wiichsigen Baumen eine hohere Sterblichlteit im Herbst 
verursacht. Oft hat man den Verlust an Nadelmasse mit der Befalls- 
starke gleichgesetzt. BODEN (1902) fand auf schlechtem Boden und in 
Druck die Larchen braungefressen und bezog sich deutlich auf den 
Frass. Er  empfahl guten Boden und lichten Stand als die besten Mittel 
gegen den Mottenfrass, denn ,,je dichter die Nadelbiischel, je langer 
die Nadeln sind, unlso geringer ist der Procentsatz, welcher den 
Motten zum Opfer fallt". 

SCHWENIIE (1958) schliesst auf Grund von Dichteunterschieden der 
Puppensacltchen von verschiedenen Standorten auf einen Zusam- 
menhang zwischen Boden, besonders Bodenfeuchtiglteit, und Befall. 
Es ist moglich, dass weniger die Boden- als vielmehr die Luftfeuchtig- 
keit der hauptsachlich wirItsame Faktor ist. In diesem Zusainmenhang 
ist daran zu denken, dass z. B. Pilzkranliheiten wahrscheinlich stark 
von der Luftfeuchtigkeit abhangen. WEBB (1953) fand Anzeichen fur 
eine Beziehung zwischen Rlassenvermehrungen und iiberdurchschnitt- 
lichen Niederschlagen. Wesentliche Unterschiede im Befall zwischen 
Standorten konnte er nicht feststellen. In hlischwiildern, a n  Fluss- 
und Sumpfrandern fand er gelegentlich starkere Populationen als in 
Sumpfbestanden und fuhrt dies auf eine geschutztere Lage zuruck. 

Die Ergebnisse aus den relativ wenigen Bestanden, in  denen ich den 
Befall numerisch erfassen konnte, geben keinen deutlichen Hinweis 
auf die eigentlichen Ursachen fur die Befallsunterschiede zwischen 
den Bestanden. Hinzu ltommt, dass die Veranderungen der Befalls- 
dichte von Jahr zu Jahr in1 grossen gesehen zwar parallele Tendenzen 
aufweisen konnten, an den vei-schiedenen Orten jedoch nicht stets 
gleichsinnig verliefen. Die Schatzungen von Frasstarlten bieten ein 



grosseres Beobacht~~ngsmateriaI fur  den Vergleich zwischen Bestanden 
und Standorten an. Die Schwieriglieiten solcher Vergleiche sind schon 
ern-ahnt worden. 

Ich habe versucht, Schatzungen der Starlie des Frasses in  ver- 
schiedenen Bestanden unler okologischen Gesichtspunliten zusam- 
rnenzustellen. Ein einheitliches Bild ergab sic11 nicht. Jungere Baume 
bis zu etwa 5 In Hohe lverden oft weniger s tark befressen, besonders 
anscheinend, wenn sie gut wachsen und i n  dichten Bestanden stehen. 
Wiederholt t rat  in dichten Bestiinden inittlerer Hohe weniger Frass 
zutage als in  lichteren, durchhauenen, doch wurde auch in dichten 
Bestanden starker Frass beobachtet. Einzelne, dem Wind ausgesetzte 
Baume sind oft wenig befallen, doch wrhindert  Windexponierung 
nicht immer starlieren Befall. In einenl Larchenbestand zeigte sich 
gerade die an1 meisten den1 1i7ind ausgesetzte Seite als am starksten 
befressen. 

Ein Bestand mit unterschiedliehen Bodenverhaltnissen hatte auf 
f'lachgrundigem, zeitweise recht trockenein Boden die starliste Ent- 
nadelung, wahrend die wuchsigeren Baume auf besserem Boden weni- 
ger befressen waren. Guter Zuwachs unter Standortverhaltnissen, die 
der Larche zusagen, ist aber lieineswegs ein Schutz gegen Coleophorn- 
Frass. Ich lionnte keinen eindeutigen Beweis fur  eine Abhangigkeit des 
Befalls vom physiologischen Zustand der Larchen finden. Die Larchen- 
miniermotte hat  offenbar eine ausgepragt breite okologische Potenz. 

Frass und Schaden 

Der Verlust an Nadelmasse 

Es ist schwierig, den Frass oder den Verlust an  Nadellnasse in eine 
exakte Beziehung zu der Befallsstarlie zu setzen. Dies hat  verschiedene 
Griinde. 

Im Herbst beginnt der Nadelfall, wenn ein Teil der Tiere noch 
frisst. Im Fruhjahr nimmt die Nadelrnasse standig zu, und zwar auch 
noch, wenn der Fruhjahrsfrass beendet ist. Die Anzahl der fressenden 
Tiere ist nicht konstant. Der Schwerpunlit des Befalls kann sich durch 
Wanderungen der Raupen verschieben. Die Befallsdichte nimmt in- 
folge der Sterblichkeit ab. Die Sterblichkeit lasst sich nicht genau 
 orh her sag en, d a  sie, nicht zuletzt durch die Einwirkuag von Vogeln, 
recht unterschiedlich sein liann. Der Verlust a n  Nade1,masse nluss 
geschatzt sverden, und die Ergebnisse konnen je nach Zeitpunkt und 
Methode der Schiitzung unterschiedlich ausfallen. 

Einfach, aber aus den genannten Griinden ungenau, ist eine Beur- 
teilung des Frasses nach einer subjektiven Skala zu Ende der Frass- 



tatigkeit der Raupen bzw. liurz nach Beendigung des Frasses. Die 
Klassen der Skala fur  den Fruhjahrsfrass liann man  mit den zugeho- 
rigen Befallsdichten vergleichen. Solche Daten geben z. B. WEBB 
(1953) und VITE (1934). Ich fand i n  Schweden etwa folgende Werte:  

Frass gering massig stark sehr stark 

lebencle C/K f 0,3 0,2-0,4 0,3-0,7 2 0,s 

Die Skala ist groh und subjektiv und l i m n  nur  einen Anhalt zur 
schnellen Orientierung geben. 

Eine andere Moglichkeit ist die Auszahlung ausgehohlter Nadeln. 
Diese Methode ist miihsam und fur  die Praxis ltaum geeignet, aber ob- 
jelitiver. An einer Probe wurde der Herbstfrass untersucht (Djur- 
gArden 16. X. GI., 777 benadelte l i ) .  Der Nadelfall setzte gerade schwach 
ein. Es murden 673 befressene Nadeln und 91 S gefunden, 44 % der 
Raupchen waren noch nicht zur Uberminterung festgesponnen. Durch- 
schnittlich waren also zu diesem Zeitpunkt 7,4 Nadeln/S mit &linen 
versehen. Die mittlere Anzahl der NadelnJK in  derselben Probe betrug 
39,4 (vergl. Tab. 3 ) .  Demnach hatte es etwa einer Befallsstarlie yon 
5,3 S/K bedurft, urn alle Iiurztriebnadeln zu minieren, d. h. eines 43- 
fachen Befalls. Dagegen hatte eine nur  etwa 5fache Befallsdichte zu 
sehr starltem Friihjahrsfrass ausgereicht, falls alle Raupchen uber- 
lebt hatten. Eine entsprechende Auszahlung in1 Herbst 1962 ergab 6,5 
befressene NadelniRaupchen. 

Im  Friihjahr 1962, als alle Raupchen sich zur Verpuppung festge- 
sponnen hatten, murden in einer weiteren Probe die ausgehohlten 
Nadeln ausgezahlt. Die Ergebnisse sind in Tab. 27 zusamn~engestellt. 
Die Puppensackchen machten nur  einen geringen Anteil der vorge- 
fundenen Saclichen aus. Der hochste Prozentsatz der Sterblichlieit 

Tab. 27. Verteilung des Befalls und des Frasses irn Friihjahr (DjurgArden 8.VI. 62.). 

alle S (Winter- und Friili- 
jahrs-S) . . . . . . . . . . . . . . . .  

Puppen-S. . . . . . . . . . . . . . . . .  
K . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
befressene K . .  . . . . . . . . . . . .  

. . . . . . . . . .  % K befressen.. 
befressene Nadeln. . . . . . . . .  
befressene NadelnIK. . . . . . .  
befressene Nadeln/befressene 

I< . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
. . . . . . . . . . . . . .  Puppen-S/I< 

. . . . . . . . . . . . . . . .  alle S / K . .  

Triebabschnitt 
ZUS. 



Tab. 28. Mittelwerte der Schatzungen fiir den prozentualen Verlust an Nadelmasse, verteilt 
auf Baumhohen, Triebabechnitte und Bestandesteile. 

Bogesund 26.V.64. 

T  T - 1  % 

zusamrnen . 13 1 11 1 6  

3 m 4 m 5 m 6 m  zusammen - ZUS. 
T T - 1 1 s  T / T - I ~ %  T ~ T - I / I  T T / T - ~ I ~  

131 9 1 6  91 4 ( 2  2 1  1 1 0  3  8,817,415,2 7,s 

in dem hIateria1 war  von Vogeln verursacht. Die Verteilung des Fras- 
ses, verglichen mit der l'erteilung aller S ,  deutet darauf hin, dass 
Riiupchen nach den Zweigspitzen zu gewandert waren. Am aussersten 
Triebahschnitt T (1961) war der grosste Anteil von befressenen Kurz- 
trieben und von befressenen Nadeln sowie die grosste Dichte der 
Puppensacltchen. Bezogen auf die vorgefundenen Puppensackchen 
hatte eine Raupe in1 Durchschnitt 81 Nadeln miniert. Dies entspricht 
ungefahr den Nadeln von 2 Kurztrieben, so dass in  diesem Fall durch- 
schnittlich O,5 C/K ausgereicht hatten, urn alle Sadeln zu minieren. 
hlitte Juli wurden in  einer entsprechenden Probe die ininierten Sadeln 
erneut ausgezahlt. Ausgehend von der Populationsdichte lebender 
Tiere zur Zeit der Verpuppung ergab sich ein lVert von 86 Nadeln rnit 
MinenIC, bezogen auf die noch vorhandenen Puppensiickchen 104 
Xadeln init hlinen/C. Bei 104 hIinen/C hatte eine mittlere Befallsdichte 
\ on  etwa 0,4 C/K zum hlinieren aller Nadeln ausgereicht. Der ent- 
sprechende Wert  in1 vorhergegangenen Fruhjahr betrug 0,7 C/K, er 
wurde allerdings erst Anfang September bestinlmt und ist deshalb 
unsicherer. 

Meist ist  nur  ein Teil der ausgevachsenen Nadel \on  C, laricell~c 
ausgehiihlt. Deshalb liisst sich hochstens zu einem bestiminten Zeit- 
punkt in1 Friihjahr Ton Ka11lfr:iss sprechen. Okulare Schatzung des 
prozentualen Yerlustes an  Nadelmasse ist nicht nur  subjektiv, son- 
dcrn in der Grossenordnung auch \-on dem Zeitpunkt der Schatzung 
ahhangig. Andererseits ist es ein schrlclles Yerfahren, das die Beur- 
teilung eine5 griisseren Materials zulassl und interessante Vergleichc 
ermtiglicht. 

Iin Frdhjahr 1964 wurdc fiir den Probebestand Bogesund der pro- 
zentuale Yerlust der Nadelmasse von 2 Personen gerneinsanl geschatzt. 
Die Probe w~arde nach 'Triebabschnitten, Hohe cler Zweige a m  Bauin 
und Bestandesteilen aufgeteilt. Die Ergebnisse gehen aus Tab. 28 



Tab. 29. Verlust an Nadelmasse ( O ,  V), Dichte der vorgefundenen Puppensackchen (CIK) 
und Kahlfrassdichte (CIK . V, Schatzung der fiir Kahlfrass erforderlichen Dichte). 

Bogesund 26.Y.61. Nahere Erlilarung irn Text. 

Holie I Brsianderteii I I 

her\ or (fur  Befallsdichten vergl. Tab. 22) .  Der Xadelverlust war pralt- 
tisch durchgehend an  den jungsten Triebahschnitten a m  starlisten 
und in der oberen Krone geringer als unten. Wesentliche Unterschiede 
zmischen den verschiedenen Teilen des Bestandes traten nicht zutage. 
Da der Frass a n  der Spitze der Zweige am starltsten ist und bei einigen 
Zweigen der jiingste Abschnitt T fehlte, wird in einigen Fallen etwas 
schwacherer Befall der Zweigspitze -\orgetauscht als tatsachlich der 
Fall war (z. B. hlitte: 2 in, zus.). 

An der Probe zeigt sich aber noch eine andere interessante Eigen- 
heit des Frasses: Das Verhaltnis von Befallsdichte (der Puppensack- 
chen) zu prozentualern Kadelmasseverlust ninmit i n  grosserer Hohe 
stark zu. Dies Verhdtnis kann auch ausgedruckt werden als die An- 
zahl yon Tieren pro Kurztrieb, die vorhanden sein miissten, urn voll- 
stanclige Entnadelung zu bewirlien (C~I<~Nadelverlust V, Kahlfrass- 
dichte). Die absoluten Werte entsprechen, hauptsachlich wegen des 
Zuwachses a n  Xadelmasse und der hloglichlteit von Schatzungsfehlern, 
vielleicht nicht den x~irltlichen T'erhaltnissen, aber sie eignen sich gut 
zu Vergleichen. 

Aus Tab. 29 ist ersichtlich, dass die LTnterschiede En der Kahlfrass- 
dichte (C/K V) zwischen den einzelnen Triebabschnitten und zwischen 
den verschiedenen Bestandesteilen gering sind. Dagegen unterscheiden 
sich die Kronenregionen wesentlich voneinancler. Die Werte fur  2 und 
3 m Iliihe sind gleich, der Wert  f i ~ r  4 n~ ist doppelt so gross und der 
Wert  fur  5 m betragt gar das 4fache. Der Wert  fiir G 111 ist ebenfalls 
auffallend hoher, aber wegen der geringen Anzahl 1011 Zweigen un- 
sicherer. Nach diesen Werten zu urteilen waren also in der oberen 
Iironenregion mehr als doppelt so vie1 Tiere erforderlich gewesen, urn 
denselben prozentualen 17erlust an Nadelmasse zu bemirlien mie unten. 

F u r  das beobachtete Phanomen kann es verschiedene Griinde geben: 
1. T'erpuppungsreife Raupen sind aufwarts gewandert und haben sich 
dort, ohne zu fressen, angesponnen. 2. In der unteren Kronenregion 



sind Tiere nach Beendigung des Frasses verschwunden, z. B. durch 
Abwandern oder durch Vogelfrass. 3. Der von jecler Kaupe verursachte, 
prozentuale Nadelverlust ist oben geriiiger. Ich halte es nicht fur  wahr- 
scheinlich, dass die ISunkte 1 und 2 allein oder zusan~men zur Erlila- 
rung ausreichen. Wanderungen in solchein Umfang sind, besonders 
bei mittlerer Populationsdichte, nicht beohachtet morden. Eine bevor- 
zugte Dezinlierung der Puppensaclichen in  der unteren Kronenregion 
durch VGgel ist mir  nicht beliannt. Wenn jede Raupe oben relativ 
weniger Nadelmasse \erzehrt, so liann das darauf beruhen, dass die 
Tiere absolut weniger fressen, dass die Kadelmasse in der Bezugsein- 
heit (K) grosser ist oder dass die Nadeln spat in  der Frasszeit bzw. 
danach mehr wachsen als in  der unteren Krone (vergl. VITE 1954). 

Der geringere Frass i n  der oberen Krone muss im vorliegenden Fall 
also somohl durch die geringerc Befallsdichte als auch durch den 
geringeren, von einem Tier verursachten prozentualen Verlust a n  
Nadelmasse erlilart ~verden.  Es ist wahrscheinlich, dass solche TJnter- 
schiede in  der Kahlfrassdichte allgemeiner auftreten, und wahrschein- 
lich werden auch verschiedene Larchenarten und Wachstumstypen 
unterschiedliche Verhaltnisse aufweisen. 

SCHWENKE (1958) schiitzte den Chlorophyllverlust und setzte ihn  in  
Beziehung zu der Dichte der Puppensaclichen. Beim Vergleich ver- 
schiedener Standorte fand er Unterschiede in1 Grad des Chlorophyll- 
verlustes, die mit der Befallsdichte zusammenhingen. Die Kahlfrass- 
dichte (umgerechnet nach SCHTVENIIES Werten) war fur  Standort rnit 
schwachein Befall 2,0, mit inittlerein Befall I,O, mit starkem Befall 0,7. 
Nacli einem beschriebenen Beispiel zu urteilen, wareii die Schiitzungcn 
recht unsicher. Deshalb liann man leider keine weiteren Schliisse aus 
den Werten ziehen. 

Kritische Zahl und Prognose 

Als liritische Zahl pflegt man die Anzahl gesunder Schadlinge zu 
bezeichnen, die schwere Schadigungen des Bestandes erwarten Iasst 
(s. SCHWERDTFEGER 1934). Sie ist also eiri Hilfsinittel fur  die Prognose. 
Eine genaue Prognose ist bei Coleophora Iaricella sehr schwierig, vor 
allein wegen der Variationen der Sterblichlieit. Hinzu lioinmt, dass der 
absichlich als Kahlfrassdichte bezeichnete Wert  innerhalb weiter Gren- 
zen wri ieren liann, entsprechend muss es sich auch mit einer liriti- 
schen Zahl verhalten. Werte fiir Kalilfrassdichten bzw. sehr starlien 
Befall, die nach der Methode ihrer Bestiminung als sicherer angesehen 
werclen diirfen, wurden zu Endc der Frarsperiode erniittelt. Sie lion- 
nen d a m  nicht mehs zur Prognose verwandt werden. 



Die ICahlfrassdichte in  der besprochenen Probe nu rde  an  Puppen- 
sackchen hestimint. \Traren stattdessen alle zu dernselben Zeitpunlit 
noch vorgefundenen Sackchen, also auch die restlichen Wintersacli- 
chen, ~ e r w e n d e t  worden, so hatte sich ungefiihr der doppelte Wert  
ergeben (2,6 stalt  1,4) und bei Yerwendung der Populationsdichte le- 
bender Tiere ron  der entsprechenden Probe iin Winter (Bogesund 
24. I. 64.) wiirde man eine Iiahlfrassdichtc x7011 3,4 berechnen. Xhnlich 
ist es nlit den1 Reispiel der miiiierten Nadeln: Die zum Minieren aller 
Nadeln iin Friihjahr erforderliche Populatioilsdichte wird berechilet 
init O,5 C/K (Puppensaclichen) bzw. 2,2 ClIi (alle S, Djurg&rden 8. VI. 
62.) oder nach den lebenden Tieren einer Probe nus deiii TTrinter (19. 
I. 62.) mit 3 , l  C K  

Da die Sterblichlieil nicht genau vorhergesagt werden liann (s. Kapi- 
tel S ) ,  sollte eine krilische Zahl am besten fiir den Beginn des Friih- 
jahrsfrasses oder liurz rorher bestinlint werden. Auch dann wird sie 
noch ungenau. Eine Prognose ZLI so sp5tem Zeitpunlit stellt hohe An- 
forderungen a n  die Bereitschaft des Forstschutzes. Deshalb einpfiehlt 
sich eine rorlaufige Bestiminung der Befallsdichte friihzeitig iin Winter. 

J U S G  (1942) kommt, tcilweise auf Grund s7on Laboratoriumsrersu- 
chen, zu dem Schluss, class eine Haupe ,,unter Einrechnung des Ver- 
schx~end~ui~gsfalitors" in ihrem Leben etwa ein halbes Nadelhiischel 
verbraucht. Die von BURST cE: En-ALD (1955) angegebene liritische Zahl 
ron  2 C/K scheint auf dieser Mitteilung zu hasieren, sie korrigierten 
sie 1959 auf 1,5 C/I< fiir Winterpopulntionen. Meine Berechnnngen nuf 
Grund der Dichte \on  Puppensackchen fuhrten fiir den Friihjahrsfrass 
in  die Grossenordnung \on  0,5 C/I<, und auch die Sliala fur  die Starlie 
des Frasses verzeichnet fur  sehr starlien Frass Werte von 0,5 C'K und 
mehr. WEBB (1953) gibt einen Durchschnittswert I o n  0,4 C/K an. Die 
I<ahlfrassdichte fur  den unteren Kronenraum lag mit 1,l hiiher. Diese 
Werte bezeichnen Populationsdichten ,,post factum", da sie in1 ZLI- 
sammenhang init bzm. nach dern Frass bestinlint wurden. 

Findet man ZLI Ende der 'iiberninternng odcr zu Beginn des Friih- 
jahrsfrasses einen IYert son  0,s leb. CIIi oder mehr, so muss man nlit 
der Aloglichlieit starker Entiladelung rechnen. Ob starker Frass ein- 
tritt, hangl von der Sterblichlieit der Tiere und der Nadelmasse der 
Baume ab. S a c h  meiner Ansicht isl  dies die brauchbarste Zahl fiir 
eine Prognose. Bei ~ o r l i u f i g e n  Restiinmungen der Befallsdichte in1 
Winter darf inan eine gewisse Stcrblichkeit annehmen und deshalb 
die Grenze etmas hoher setzen. Es muss aber dringend yon Beltamp 
fungsniassnahnien abgeraten werden, die qich allein auf Herbst- oder 
\Vinterprognosen griinden. 



Die Folgen des Frasses 

Bei der Definition der liritischen Zahl wurde von schweren Schadi- 
gungen des Bestandes gesprochen. Dies ist ein recht subjektiver Be- 
griff, da Schadigungen unterschiedlieh beurteill werden lronnen. Die 
Schaden und Verluste, die Coleophoru laricella verursacht, lassen sich 
nur schwer objelitiv erfassen. 

Eine wichtige Folge des Raupenfrasses sind Zuwachsverluste. In1 
hlatriliel des Forstinstituts in  Stocliholnl (s. SAMZELIUS 1915) wird fiir 
die Periode 1827-1563 mitgeteilt, dass in Pflanzungen exotischer Bau- 
me auf Djurghden die Larchen weggeschlagen werden mussten, weil 
ihr Zuwachs auf Grund von Miniermottenbefall stagnierte. BODEN 
(1902) schatzte die Gesamtu-uch~schadigung bei Kahlfrass an  Hand 
des Benadelungsverl~zstes auf rund 25 %. Nach Gnatriw (1931) stand 
in Versuchen mit Entnadelung von Lurix laricina Ende Juni-Anfang 
Juli der Zuwachsverlust in direlitem Verhdltnis zunl Grade der Ent- 
nadelung. BECI~ING (1952) fand Zuwachsverluste durch Frass von 
Coleophora, indem er zwei T,Vachstumsperioden verglich. Der Verlust 
an  Diclienzuwachs (47 % )  war grosser als der Verlust a n  Hohen- 
z~nwachs (33 % ) .  E r  erlilart dies dadurch, dass schon his Ende Mai 
50 % des Dickenzuwachses erreicht werden konnen, mahrend die Halfte 
cles Hohenzuwachses erst wesentlich spaler erreicht wird. Den Verl~zst 
an Massenzuwachs (ln3iha) berechnete er mit 58 %. SCHWERDTFEGCR 
& SCHNEIDER (1957) bestimmten den Zuwachsverlust in  einem Be- 
stand, indem sie die Halfte der Flache durch Bestaubung mit E 605 
in1 September zweier aufeinanderfolgender Jahre vor Frass schiitzten 
und den Zuwachs auf dieser Flache mit dem Zuwachs ungeschiitzter 
Bauine verglichen. Sie fanden an  befrcssenen Baumen im Durchschnitt 
liiirzere Langtriebe (75 % der Lange an  unbefressenen Baumen) und 
eine Reduktion des Diclienzuwachses als Folge des Frasses um ein 
Drittel oder die Halfte. Diese Redulrtion entsprach der - im Herbst 
nach den1 Frass festgestelllen - Reduktion der Nadelmasse. Eine Re- 
dulction des Dickenzuwachses um 50 % durch Insektenbefall erscheint 
auch nach den Untersuchuagen von EKLCND (1964) an  Kiefern mit 
Frass von Diprion serti/er GEOFFR. als durchaus moglich. EWALD & 
BURST (1959) untersuchten den Hohenzuwachs und verglichen be- 
fressene Larchen mit Bauinen, die sie vier Jahre lang durch Spritzen 
l o r  Frass geschiitzt halten. Unterschiede zeigten sich besonders in 
2 Jahren mit starlieren~ Colrophoru-huftreten, und i n  den 4 Jahren 
war der Zuwachs der (15 Jahre alten) befressenen Baume 50 cm oder 
17 % geringer als der Hohenzuwachs der Vergleichsbaume. WEBB 
(1933) demonstrierte eine starlre Korrelation zwischen Langenwachs- 



tun1 der Zweige und Dickenzu~vachs, beide wurden in ~erschiedenen 
Bestanden durch Coleophora-Frass wesentlich beeinflusst. Es ist 
anzunehinen, dass verminderte Jahresringbreiten, wie sie von MOTT 
e. a. (1957) nach Frass von Pristiphora erichsoni festgestellt wurden, 
auch Iron C. Iaricella verursacht merden. 

Die Nadelmasse wird nicht nur  durch den Frass direlit reduziert, 
sondern auch ron  vermindertem Wachstuni betroffen. SCHTT'ERDTFEGER 
& SCHNEIDER (1957) stellten eine urn etwa 40 % geringere Lange der 
Langtriebnadeln an  den befressenen Baumen fest. I n  GRAHAMS Ver- 
suchen (1931) unterschieden sich die Gruppen init unterschiedlichem 
Grad liiinstlicher Entnadelung im Gewicht der Nadeln pro Kurztrieb, 
auch beobachtete er kleinere Nadeln a n  Zweigen, die im Jahre vorher 
von Pristiphora erichsoni HTG. entnadelt worden waren. JUNG (1942) 
fiihrt sowohl das Kriippeln von Nadeln als auch das Absterben von 
Kurztrieben auf Miniermottenfrass zuriick. Das Absterben von I<LII-~- 
trieben kann allerdings auch andere Griinde haben (s. EIDMANN 1957). 
Ich habe gelegentlich auch beobachtet, dass geschadigte Nadeln emp- 
findlicher fur  Spatfrost sind und iin Herbst fruher abfallen konnen 
als ungeschadigte. 

Andere Folgen des Frasses, iiber die in der Literatur berichtet wird, 
sind: vermehrte Bildung inannlicher Bliiten (MARTI 1880, JUNG 1942), 
Saftausfluss aus Abbruchstellen von dsten a m  unteren Teil von Stam- 
men (MARTI lS80), verspatete Nadelentwicklung (RATZEBURG 1868, 
JUNG 1942) und erhohte Anfalligkeit fur  seliundare Insekten und 
Krankheiten (z. B. Larchenkrebs). Viele Autoren (u.  a. Loos 1891, 
EWALD & BURST 1959) weisen auf die schadlichen Folgen einer all- 
gemeinen Konditicmsverschlechterung nach Coleophora-Frass hin. Ei- 
nen besonderen Aspekt gab BORGGREVE (1SS9) dem Frass, indem er 
ihn i n  Verbindung mit dem Wasserhaushalt der Baume fur  die soge- 
nannte ,,Larchenliranltheit" verantwortlich machte. Verringerte Assi- 
milation soll bei befressenen Larchen zu geringerem Zuxachs der 
Wurzeloberflache fiihren und damit zu geringereni Verinogen, Wasser 
aufzunehmen. Auf diese Weise kommt es bei Troclienheit zu Transpi- 
rationsdefiziten, Zweigspitzen sterben ah, und ,,je nach der haufigeren 
Wiederkehr starker hlottenjahre und durrer Vorsoinmerperioden wird 
die Kranliheit zeitlich mehr oder weniger akut  auftreten." Auch VITE 
(1954) gibt an, dass Coleophora-Frass und trockenes Friihjahr zusam- 
men zuin Vertrocknen einzelner Kurztriebe und Zweige fiihren lion- 
nen, wenn es nicht zu einer ,,echten Regeneration" liommt. Die par- 
tielle physiologische Schwachung durch den Frass soll zu einer Dispo- 
nierung fur  Spatfrostrchaden fiihren. 



Das Absterben von Larchen als Folge des h l in ier~~~ot te l~f rasses  wird 
von verschiedenen Autoren angenommen. KAISER (1859) hielt schon 
einmaligen Befall fiir ausreichend, 1,oos (1891) machte fur  massen- 
haftes Absterben von Larchen hauptsachlich Coleophora verantwort- 
lich. Nach anderen wie BLUM (1816), COAZ (ISSO), APFELBECK (IS%),  
H A R R I ~ O X  ( l 9 l 3 ) ,  PEIRSOS (l927),  SCHAFFNER (1937) und FRANSEN 
(1948) ltann n~ehrere  Jahre nacheinander wiederholter Kahlfrass zum 
Tod von Baumen fiihren. VO~JTE & TER PELILWIJK (1948) halten fur  
mahrscheinlich, dass C. Znricella zusammen mit anderen Inseliten 
Larchen toten kann. Es komrnt naturlich darauf an, welche die ande- 
ren Arten sind. 

BOIIEN (1902) liam nuf Grund von Schatzungen des Verlustes an  
Nadelmasse zu dem Schluss, dass die Schaden oft iiherschatzt werden 
und das Iiurnmern von Pflanzen nicht auf die Miniermotte zuriick- 
zufuhren ist. d u c h  FROMBLING (1902) halt eine Bedrohung des Lebens 
der Baume fur  weniger wahrscheinlich. In den Erltnadelungsversuchen 
von GRAHAM (1931) starben Larchen erst nach 3 oder mehr aufeinan- 
derfolgenden Jahren volliger Entnadelung, wahrend 75 % Entnade- 
lung keine Baume totete. Ebenso wie WEBB (1953) bin ich der Ansicht, 
dass C .  laricella allein nur  i n  Ausnahmefallen und wohl nu r  nach 
mehrjahrigem, sehr starbem Befall gesunde Baume abtoten Itann. Ich 
habe dergleichen nie beobachtet. Kommen andere Ursachen hinzu, SO 

liann die Larchenminierrnotte wohl zum Tod von Baumen beitragen. 
An Baumen rnit schlechtem Zumachs treten starltere Schaden auf 

(s. LOOS 1891, BODES 1902), was u. a. rnit einer geringeren Nadelmasse 
zusammenhangt (s. VITE 1954). Auch zwischen verschiedenen Larchen- 
arten bestehen ja Unterschiede in  der Nadelmasse (vergl. JUXG 1942, 
SCHWENKE 1958) und im Wachstum (VIT~: 1994). Es ist daher wahr- 
scheinlich, dass sich der Coleophora-Frass bei verschiedenen Arten 
unterschiedlich auswirkt. 



Kapitel 6. Gegenmassnahmen 
Die hlassnahmen, die man gegen einen Schadling ergreift, sollen in 

e i n e n ~  angemessenen lrerhaltnis zu seiner Schadlichkeit stehen. Bei 
geringem oder unbedeutendem Schaden lohnt sich ein grosser Auf- 
wand nicht. Der Frass von C o l e o p h o m  laricella verursacht Zuwachs- 
verluste und Schaden, die sich nicht in Zahlen ausdriiclten lassen. 
Ausser waldbaulichen Riiclisichten ltonnen beispielsweise auch asthe- 
tische Gesichtspunkte eine Rolle spielen. Die Gegenmassnahrnen miis- 
sen den jeweiligen Verhallnissen angepasst werden. 

Vorbeugende Massnahmen und biologische Beklmpfung 
Jeder Forstmann ist bestrebt, kraftige und gesunde Baume ZLI erzie- 

hen. Dies braucht deshalb nicht besonders enlpfohlen zu werden. Es 
wurde schon im Zusammenhang mit dem Befall und dem Schaden 
darauf hingewiesen, dass sich der Frass an  schwacheren Larchen 
starker auswirken kann. 

Es gibt Anzeichen dafiir, dass Larchen u. U. a n  bestiminten Stand- 
orten, in bestimniten Bestandestypen und in gemischten Bestanden 
meniger geschadigt werden. So lange dies jedoch nicht eindeutig fest- 
steht und die wirtschaftlichen Folgerungen daraus gepriift sind, ent- 
scheiden allein waldbauliche und betriebswirtschaftliche Gesichtspunk- 
te iiber den Anbau. Deshalb liann ich mich auch, zumindest fiir schwe- 
dische Verhaltnisse, nicht generell den1 Rat von EWALD c! BURST (1959) 
anschliessen, Larchen horstweise zwischen anderen Baumarten an  
windausgesetzten Standorten anzubauen. 

An Hauungsabfall und nadellosen Stammen gehen praktisch alle 
C.  Iaricella zu Grunde, sofern sie sich nicht am Ende der Raupenent- 
micltlung, iin Puppen- oder Inlaginalstadium befinden. Dies gibt die 
JIoglichlteit, die Populationsdichte in einem Bestand kraftig zu redu- 
zieren, indenl man den Einschlag oder das Aufasten (vergl. BORGMANN 
1892) I o n  Larchen nuf die Zeit zwischen Ende Juli und etwa Anfang 
April (in hlitteleuropa friiher) verlegt. 

hIan kann die naliirlichen Feiride eines Schadlings entweder auf 
dern l'S'eg-e allgemeiner, forstlicher und biologischer hlassnahmen for- 
dern oder durch die gerichteten Methoden biologischer Beliampfung. 
Die ~vichtigsten natiirlichen Feinde der Larchenminiermotte in  Schwe- 



den sind pathogene Pilze, tierische Parasiten und Hiiuber, besonders 
T'ogel. 

Pathogene Pilze kijnnen hohe Sterblichlieit verursachen. Sie sind 
jedoch in  hohem Grade ron  der Feuchtiglieit und Teinperatur abhan- 
gig und haben deshalb nus eine begrenzte Wirltsamlieit. Ihre spezifi- 
schen Anforderungen a n  die Uinwelt erschweren es ausserordentlich, 
sie in grosserein Uinfang zu fordern. \\'ahrscheinlich tragt hohere Luft- 
feuchtigkeit an  bestirnrnien Standorten und in dicllten Restanden zutn 
Ausbruch von Pilzltranliheiten bei. Andere pathogene Rliltroorganis- 
men wie F'iren, Daliterien und Protozoen sincl bei C. 1ar.iceZla nicht 
gefunden worden. Aussichten auf Erfolg hat die Bekampfung mit 
Bcicillrzs thrrringiemis BERLINER im Friihjahr, doch ist ein Nach- 
wirlien der Behandlung durch seltunclare Ausbreitung des Organismus 
ltaum ZLI erwarten (s. C . ~ E K O X  1963 ) .  

Die Parasitierung ist norinaler~veise gering. MALEKOTTI (1924) Ler- 
suchte in Bestanden init starltem Colcophora-Befall, die Parasiten- 
fauna anzureichern, h d t  aher selbst diese Methode fur  ziemlich aus- 
sichtslos. In  Nordarnerilia hatte man gewisse Erfolge Init dem Aus- 
setzen importierter Parasiten der Liirchenminiermotte (s. GRAHAM 
1958). In  Schweden gibt es eine Anzahl einheimischer Parasiten, die 
aueh in  gewissen Fiillen hohe Sterblichlieit verursachen. Es ist daher 
fraglich, oh die Einfuhr 1-011 Parasiten zu einein hoheren Niveau der 
Ahtotung fuhren liann. TCRXBULL & CHAKT (1961) uberpruften alle 
bisher in Iianada nusgefuhrten T'ersuche zur biologischen Beltampfung 
und w-arnten ausdriiclilich vor der unbedachten Einfuhr natiirlicher 
Feinde von Schadlingen, da sich eininal begangene Fehler nur sehr 
schwer oder nicht reparieren lassen. \Vahrscheinlich haben die Para- 
siten in gemischten Bestanden mit einer reichen Flora die besten blog- 
lichlieiten der Verniehrung (Kapitel 7 ) .  

Eine Forderung der Ameisen (Forn~ica-Xrten) oder der Spinnen 
(HARRISOX 1913) zur Unterdriickung der Larchenminierinotte halte 
ich fur  aussichtslos. Dagegen sind alle hIassnahn~en empfehlenswert, 
die der Bereicherung der Vogelfauna dienen. Die Vogel dezimieren 
die Larchenminierrnotten in variierendem Grad und haben oft einen 
IT esentlichen Anteil an  der Sterblichlteit. 

~bersicht iiber die Bekiirnpfungsmethoden 
Die besprochenen vorbeugenden ?tlassnalimen und Moglichkeiten 

der biologischen Beltampfung konnen zur Redulttion der Populations- 
dichte beitragen. Mid Ausnahme der biologischen Bekampfung mit 
Bacillzrs thruingiensis verhindern sie jedoch nicht, dass es gelegentlich 



zu starliein Coleophora-Frass liommt. Man hat  daher schon lange nach 
anderen wirksamen hlitteln der Beliampfung gesucht. Von alteren Ar- 
beiten sollen hier nu r  einige genannt werden, da  die meisten durch die 
jiingste Entwicltlung iiberholt sind. 

Alle Methoden der mechanischen Zerstorung oder Entfernung der 
Tiere (z. B. BECHSTEIN 1816, LOOS 1892, SCHEIDTER 1916, R ~ U N R O  1919) 
sind praktisch undurchfiihrbar, soweit die Tiere nicht in1 Zusammen- 
hang mit normalen forstlichen Massnahnien entfernt werden (s. S. 
90). REISSIG (1869) hatte lieinen Erfolg mit Leuchtfeuern, die BECH- 
STEIN (1816) empfohlen hatte. Wahrend Spritzen mit Bleiarsenat un- 
befriedigende Ergebnisse brachte (HERRICK 1912), hatte Spritzen mit 
Schwefelltalli verschiedentlich guten Erfolg (HEnnrcK 1912, TRXGBRDH 
1915, BRITTON 1924). KEESALL e. a. (1926) spritzten und stsubten 
Derris mit gewissem Erfolg, HAWLTOS (1937) hatte befriedigende Er- 
gebnisse nach Spritzen mit Derris oder Cub&Staub in Wasser. 

MALENOTTI (1935) spritzte erfolgreich im Winter mit einer Emul- 
sion auf Karbolineum-Grundlage, wahrend FRANSEN (1948) Winter- 
spritzung mit Karbolineum wertlos fand. E r  erprobte verschiedene 
Mittel, unter denen sich Dinitroliresol (DNC) in  verschiedener Form 
bei der Behandlung der Baume in1 Winter besonders bewahrte. Auch 
BURST & EWALD (1955) verwendeten ~nehrere  Mittel gegen verschie- 
dene Entwicklungsstadien und fanden die Winterspritzung mit DNC 
so befriedigend, dass sie sich ihrer i n  mehrjahrigen Versuchen bedien- 
ten (EWALD & BURST 1959). Durch Behandlung von Larchen im Olito- 
ber mit DNC erreichten sie verfriihten Nadelfall und damit hohe 
Sterblichkeit der Raupen, die noch nicht ihre iiberwinterungsstellen 
aufgesucht hatten. 

Die neuen synthetischen Inselitizide und verbesserte Applikations- 
nlethoden ermoglichen es, das Inselit pralitisch zu jeder Jahreszeit 
zu beliampfen. Die Wirltstoffe, iiber deren Verwendung in  der Litera- 
tur  berichtet wird, gehoren fast ausschliesslich den chlorierten Kohlen- 
wasserstoffen und den organischen Phosphorverbindungen an. 

DDT und Hexachlorcyclohexan (HCH) : In  Laboratoriumsversu- 
chen erschien DDT als aussichtsreich, HCH als weniger geeignet 
(FRAKSEN 1948). BURST & EWALD (1935) verwendeten erfolgreich HCH 
als Emulsion und als Rauch gegen fressende Raupen im Friihjahr, 
eine Spritzbriihe mit DDT-HCH-Gemisch brachte ebenfalls gute Ergeb- 
nisse. Auch THALENHORST (1953) ~e rwende te  im Friihjahr ltombinierte 
DDT-HCH-Praparate, und zwar als Staub und als Nebel. v. SCHELLEII 
(1957) hatte unbefriedigende Ergebnisse beim Nebeln von HCH in1 
Juni  gegen C. laricella und den Larchenthrips Titeniotlzrips lariciuorus 



KRAT. BURST & EWALD (1953) beliampften diese beiden Schadlinge 
im Juni  mit HCH in der Form von Nebel, Rauch und Emulsion. 

Organische Phosphorverbindungen : Diese Verbindungen zeichnen 
sich oft durch eine gute Tiefenwirkung oder durch systeinische (inner- 
therapeutische) Wirliung aus. THALENHORST (1953) empfahl die Be- 
ltampfung iin Soinmer und Herbst auf Grund von guten Erfahrungen 
mit E-G05-Staub (Parathion). Auch SCI-IWERDTFEGCR ct  SCNSEIDER 
(1% 7 )  und v. SCHELLER (1957) hatten gute Ergebnisse init E-605-Staub 
iin Herbst. SCHIKDLER (1965) verglich i n  Versuchen und pralitischer 
Anr~endung mehrere Beliampfungsi11et110deii. Er  fand organische 
Phosphorpraparate ( E  605, Dimethoat, Diazinon) a m  besten fur  die 
Beliampfung sowohl im Spatsominer als auch iin Friihjahr geeignet. 
BURST & EWALD (1955) erprobten eine Emulsion von Malathion zur 
gleichzeitigen Bekampfung von Minierinotte und Larchenthrips. WACH- 
TENDORI: (1955) nlachte auf den Vorteil des Spritzens gegenuber d m  
Stiiuben be! i~mertherapeutischen Praparaten aufmerltsam. E r  hatte 
nlit Systos, Metasystox und anderen Praparaten sowohl i m  Fruhjahr 
als auch im Herbst gute Erfolge. VITE (1955, 1937) beschaftigte sich 
eingehend init der Verwendung sgstemischer Insektizide gegen C. 
laricella und T. Iariciuorrrs. E r  fuhrte den Slammen durch Bandagen, 
Patronen- oder Messerimpfung Systos und besonders Metasystox ZLI 

und erreichte damit befriedigende Abtotung der Schadlinge in den 
Kronen. Gewisse Ergebnisse wird wahrscheinlich auch ein Bespritzen 
des Stamines init Metasystox und ahnlichen Mitteln in  hoher Konzen- 
tration haben; dies Verfahren war zur Bekampfung von T. lariciuorus 
und 4rgyrestIzia lnevigatella H.S. gut geeignet (VITE 1961, ZEMP 1962, 
EIDXAXN 1963). 

Eigene Versuche 

1111 Yorfruhling und Friihjahr 1958 fiihrte ich einige Beltampfungs- 
versuche aus, L I ~ I  hlassnahmen gegen C. laricella in jiingeren Bestan- 
den praktisch zu erproben. Daz~l  wurde ein nlotorgctriebenes Riiclten- 
aggregat (Typ Fontan) verwendet, dns die Fliissiglteit mit einer mitt- 
leren Tropfchengrosse von rund 100 p. ausspriiht und Hohen von etwa 
8-10 m erreicht (vergl. SCHINDLER, DIERERT & SCHNEIDER 1958). Die 
behandelten Larchen waren rund 4--8 in hoch. 

Mitte April, vor dem Ausschlagen der Larchen und den1 Erwachen 
der Raupchen aus der Tl'interruhe, wurden Teile von 2 Bestanden init 
einem Praparat bespriiht, das die insektiziden Wirkstoffe Dieldrin 
und Lindan enthielt und mit Diesel01 verdunnt war. Die gesamte 
~Tirltstoffltonzentration in  der Spruhfliissiglieit betrug rund 1 %. Die- 



ser Praparattyp wurde gewahlt, um ein gutes Netz- und Eindringungs- 
r ermdgen und gute Dauermirliung zu erreichen. Die Spriihfliissiglieit 
war wesentlich billiger als DNC. Es wurden etwa 60 ]/ha Spriihfliissig- 
lieit ~e rb rauch t .  Die behandelte Flache war zclsammen 1,2 h a  gross. 

Zur Erfolgskontrolle wurde die Befallsdichte im Bestand vor und 
nach der Behandlung festgestellt und init unbehandelten Bestandes- 
teilen verglichen. Ausserdem w ~ ~ r d e  im Laboratorium die Anzahl le- 
bender Tiere in Proben bestimmt, die jeweils vor und nach der Be- 
handlung entnommen worden waren. An unbehandelten Zweigen er- 
wachten im Laboratorium 23 % der Tiere, an  den nach der Behand- 
lung enlaommenen Zneigen erwachte lieine Raupe. Der T'ergleich 
im 3Iai ergab fur  die nichl behandelten Teile der Bestande eine unge- 
fahr zehnfache Dichle lebender Raupen gegendber den behandelten 
Bestandesteilen, also eine Sterblichlieit yon 90 %. An den Bestandes- 
randern, die der Spriihflussiglieit am besten zugknglich waren, war 
der Erfolg nahezu 100 %. Die durchschnittliche Dichte der uberleben- 
den Tiere betrug in beiden behandellen Bestanden weniger als 0,03 C/I< 
und war dainit auf ein harmloses N i ~ e a u  herabgedruclit. \TTnchshem- 
lnungen oder Schaden entstanden nur  selten an  stark direkt bespruh- 
ten letztjahrigen Triebabschnitten (T) und waren ohne pralitische 
Bedeutung. 

Im folgenden Winter murde die Befallsdichte des einen behandelten 
Bestandesteils mit der Dichte der Tiere in einenl benachbarten, unbe- 
handelten Bestandesteil ~erg l ichen .  Die behandelten Baume wiesen 
eine Dichte Ion  0,221 C/K auf, die unbehandelten Baume 0,4S CiK. 
Dieser Unterschied mag zlyar init der Beliainpfung zusammenhangen, 
cloch war die Befallsdichte auch an den behandelten Bauinen schon 
wieder relati\- hoch. Man hat  schon fruher darauf hingewiesen, dass 
eine Beliampfung der Larchenminierrnotte nachhaltigen Erfolg nur 
haben liann, n e n n  grossere Gebiete zusammenhangend behandelt 
werden, damit der Vberflug \ o n  Motten unterdriiclit wird. Aus den 
Untersuchungen iiher die Populationsdynamik (s. Abb. 30, 1959-60) 
geht allerdings hervor, dass eine Ver inehrun~ cler Tiere in einem Som- 
mer auf das 15-fache durchaus \-orliommt. Die Nachhaltigkeit einer 
ehenlischen Beliampfung k t  damit zumindesl fraglich. 

Ein veiterer Bekatnpfui~gsvers~~cl~  Xlitte Xlai richtete sich gegen die 
erwachten, fressenden Raupen. Dazu vu rde  Thiodan in  0,5 5;-iger 
Wassereinulsion a ~ f  0,3 ha  gesprdht. Der Yerbrauch entsprach 65 1 ha. 
Die Untersuchung 1 on Zweigproben in1 Laboratorium ergab 1 % iiber- 
lebende Raupchen. 1111 Juni,  als die Tiere sich ~ e r p u p p t  hatten, wur- 
den erneut Zweige entnornmen. Es liairl nur  sehr geringer Frass Tor. 



Die Dichte der Puppens5clichen betrug am Uestandesrand 0,003 CIK 
und machle 1 % bis hochstens 3 CJo der 'Fiere aus, die zur Zeit der 
Beliampfung gelebt hatten. 

Beide Beltampfungsversuche hatten also guten Erfolg mit Abtotung 
von 90 % der Schadlinge uncl mehr. Auch eine Behandlung von Lar- 
chen zu Beginn des Nadelaustriebs Ende April mit einer 0,5 %-igen 
wassrigen Lindan-Emulsion war sehr mirlisam gegen C. laricella. Die 
Kosten der Beltampfung setzen sic11 zusainmen aus Kosten fur  Arbeit, 
Transporte, Praparat und Trager (z. 13. ~ l ) ,  Kraftstoff und Gerate- 
abschreibung. F u r  Arbeitszeit einschliesslich Auf- und Abbau des 
Gerates sowie duffiillen darf man bei Einniannbetrieb mit 2-3 hlha 
rechnen. Wenn man die stark variierenden Kosten fur  Transporte und 
Gerateabschreibung ~~nberucksicliligl lasst, crgibt sich je nach Pra- 
parat und TTerhaltnissen ein Preis -\.on etwa 30-75 slir/ha (vergl. 
SCHINDLER e. a. 1958: rund 24-48 slirlha). 

Beurteilung von Bekampfungsmassnahmen 

Nimmt man an, dass die Reduktion des Zumachses durch Minier- 
mottenfrass einen Wertverlust von 80 skr/ha xerursachen liann( vergl. 
E I D ~ I A N N  1958), so l ton~mt  eine Belianlpfung mit Kosten in derselben 
Grossenordnung kaum in  Frage. Ausserdem muss man die eventuelle 
Beeintrachtigung der ubrigen Fauna  durch das Gift beruclisichtigen. 
Von den Insekten, die v. SCHELLER (1957) nach einer Herbstbekamp- 
fung der Larchenminierinotte unter den Baumen tot auffing, waren 
allein 9 %, bei einenl anderen Mittel init geringerer Wirliung gar 
40 56 parasitisehe Hymenopteren. Eine chemische Beliampfung liann 
also u. U. mehr schaden als niitzen. 

In Schweden ist es meiner Ansicht nach in  der Regel nichl ange- 
zeigt, C. laricella init Inselitiziden ZLI beliampfen. Ausser Zuwachs- 
verlusten treten andcre ernste Folgen des Frasses liaum in  Erschei- 
nung. Die Pop~~lationsdichte erreicht meist nur  in  einzelnen Jahren 
ein solches Niveau, class es zu sehr starkem Frass liommt. Die Kosten 
der Beliampfung lionnen zwar niedrig gehalten werden, stehen aber oft 
nicht in einem besonders gunstigen Verhaltnis zu den1 mi5glichen Ge- 
minn. Die Begiftung grosserer Waldgebiete ist allgemein unerwiinscht 
und sollte Fallen mit schweren Verlusten oder ernster Bedrohung 
der Bestande vorbehalten bleiben. Man behandelt in Schweden nur 
selten grossere \Valdflachen mit Inselitiziden (s. EIDMAKN 1963). 

Trotzdem liann man unter bestinlinten Voraussetzungen eine Be- 
kampfung der Larchenminierinotte erwagen. Beispielsweise lasst sich 
so eventuell ein MJuchsvorsprung der Larchen in  gemischten Bestan- 



den sichern (THALEXHORST 1953, EWALD & BURST 1959). Dabei erhebt 
sich die Frage, welches der giinstigste Zeitpunkt und die geeignete 
hlethode der Beliainpfung ist. 

Einband- und Impfverfahren konlmen schon wegen der hohen Kosten 
nu r  fur  einzelne Baume oder Gruppen in  Betracht. Zur Behandlung 
von Bestanden ist das Spriihen iin Friihjahr, wenn die Nadeln austrei- 
ben, am besten geeignet. Dies hat  verschiedene Griinde: 

Zur Beliainpfung der fliegenden Motten i m  Sommer muss inan ent- 
weder sehr bestandige RIittel mit recht hoher Initialwirliung verwea- 
den oder die Behandlung wiederholen. Beides ist durchaus nicht er- 
wunscht. Ausserdem ist man zeitlich sehr gebunden. Iin Herbst kann 
man minierende Tiere ebenso \vie frei wandernde Raupen (auch solche 
init Saclichen) mit Mitteln abtoten, die wie E 605 i n  die Tiefe wirlten. 
Die I<osten sind ziemlich hoch (TI-IALENHORST 1953). Man ha t  recht 
vie1 Zeit zur Verfiigung. Es ist dies aber eine Periode, in  der sic11 noch 
lieineswegs absehen lasst, \vie hoch die Populationsdichte lebender 
Tiere nach dem Winter sein wird. Der Umfang von Pilzkrankheiten, 
Sterblichlteit durch Vogel oder Parasiten und anderen dezimierenden 
Einflussen ltann in1 Herbst noch nicht bestimmt werden. Erst gegen 
Ende der ijberwinterung lasst sich einigermassen vorhersagen, welcher 
Grad des Frasses durch die iiberlebenden Tiere zu erwarten ist. Die 
Bekampfung der uberwinternden Tiere ha t  zwar gegenuber der Be- 
giftung der wandernden Raupchen im Friihjahr den Vorteil, dass 
dafiir langere Zeit zur  Verfiigung steht, doch sind die bisher erprobten 
Methoden teurer (Praparatkosten) . Die physiologischen Experimente 
lassen es als wahrscheinlich erscheinen, dass uberwinternde Raupen 
weniger ekpfindlich fiir Gifte sind als Tiere bei und nach dem Er- 
wachen aus der Diapause. 

Zur Friihjahrsbekampfung der erwachten Raupchen eignen sich 
verschiedene Praparate. Spriihen ist dem Spritzen vorzuziehen. Mit 
Nebel erreicht man zwar grossere Hohen, aber das Nebeln ist ausser- 
ordentlich vom Wetter abhangig. Das Arbeiten mit Staub ist u. U. 
schwieriger als das Spriihen (vergl. THALENHORST 1953), auch wird 
das Gift dabei nicht so fein verteilt. Die erfolgreiche Beliampfung ist 
eine Frage der Appliltation ebenso wie des Inselitizides und des Zeit- 
punktes. 



Kapitel 7. Einfliisse der Urnweit auf Fruchtbarkeit und 
Sterblichkeit 

In1 Folgenden werden die Komponenten der Uinwelt besprochen, die 
eine Bedeutung fur  die Fruchtbarlieit und Sterblichlieit von Individuen 
der Larchenminiermotte haben. iiliologische Einfliisse auf Populatio- 
nen werden in dem folgenden Kapitel 8 behandelt. Die Koinponenten 
der Umwelt sind in  abiotische und biotische Einflusse unterteilt. Aller- 
dings liann man nicht immer streng unterscheiden, ob bestimmte Wir- 
liungen ihre eigentliche Ursache in der belebten oder der unbelebten 
LTrnwelt haben. 

Abiotische Einfliisse 

Temperatur 

Iin Abschnitt uber die Verbreitung 1-011 C. laricella wurde darauf 
hingewiesen, dass vermutlich die Tenlperaturverhaltnisse das Vor- 
liommen der Art in  Schweden begrenzen. Auf die Fruchtbarlieit kann 
die Temperatur insofern einwirlien, als niedrige Temperaturen wah- 
rend der Schwarmzeit vermutlich die Alitivitat und die Eiablage hem- 
men. Die Sterblichlieit durch niedrige oder hohe Temperaturen wurde 
nur a n  Raupen im Winter und im Friihjahr studiert. 

Uberwinternde Tiere ertragen tiefe Temperaturen gut. Auch i n  lial- 
ten Wintern rnit Temperaturen gegen -30" C konnte ich nicht beob- 
achten, dass Raupen erfroren. Laboratoriumsversuche mit tiefen Tem- 
peraturen ergaben, dass Raupen in  Diapause zu Beginn des Winters 
rund -28" C nicht nu r  vorubergehend, sondern auch eine Woche lang 
ertragen. Nach zwei Wochen Tiefliuhlen erwachten nur  noch wenige 
Tiere aus der Diapause, nach 3 Wochen lieine mehr. Erwachende 
Raupen konnen kurzen Aufenthalt in  Minusgraden gut uberleben. 
Urn den Einfluss plotzlicher Kiilte niiher zu untersuchen, wurden 
Anfang Rliirz eingesammelte und bis zu Versuchsbeginn Anfang April 
liiihl gehaltene Raupchen in verschiedenen Stadien des Erwachens 
niedrigcn Temperaturen ausgesetzt. Sie wurden fur  einen Tag i n  ein 
Iiiihlfach gelegt, dessen Temperatur standig zwischen -4 und -24" C 
fluktuierte und in1 D~~rchschn i t t  -12,6' C betrug. Die Raupen wurden 
in  Thermostaten bei durchschnittlich 8,3", 20,a0 und 25,2" C geziich- 
tet. Die einzelnen Versuchsschalen mit Tieren kamen vor der Warme- 



zucht oder einen bzw. mehrere Tage nach Beginn der IYarmezucht 
fur einen Tag in das Kiihlfach und danach wieder in die Warme 
(vergl. Tab. 46). 

In allen drei Zuchttemperaturen begannen Raupen nach der Kalte- 
behandlung zu wandern, gleichgultig, nach welcher Dauer der Warme- 
zucht die Tiere geliuhlt worden waren. Die Suinmen der in den ein- 
zelnen Schalen gewanderten Raupen geben lieinen Hinweis darauf, 
dass die Kaltebehandlung in bestiminten Stadien des Erwachens schad- 
lichen Effelit gehabt hatte. In den Zuchtschalen, die als Kontrolle nicht 
geliiihlt worden waren, wanderten nicht deutlich tnehr Tiere als in 
den geliiihlten. Das Kiihlen verhinderte also nicht das Erwachen von 
Raupen. Von den Tieren, die schon vor dem Kuhlen gewandert waren, 
wurde nur  ein Teil auch nachher wieder alitiv. Daraus lasst sich 
jedoch nicht ohne weiteres schliessen, dass alitive Raupchen Kalte 
schlechter vertragen als Tiere, die noch nicht geurandert sind, da die 
I'ersuchsanordn~mg dabei eine Rolle gespielt haben liann. 

TT7ahrscheii~lich lionnen demnach Coleophom-Raupen wahrend der 
Periode des Erwachens in1 Fruhjahr voriibergehende Kalteeinbriiche 
gut ertragen. Aus der Diapause erwachte Raupen scheinen ebenfdls 
liurzfristiger I<alteeinwirliung gut zu widerstehen. Ende Februar wur- 
den in Zuchtversuchen erwachte, ~vandernde Raupen aus 25" genoin- 
men und fur 130 Minuten -6" ausgesetzt. Schon 5 Minuten nachdem 
sie uieder ins Laboratorium gebracht worden waren, begann ein gros- 
ser Teil der Raupen sich zu bewegen und zu wandern. 2 Tage nach dem 
Kiihlen war in 25" die Halfte der Tiere wieder aktiv geworden. 

In den Zuchten iiberwinternder Tiere lag die obere Toleranzgrenze 
fur konstante Teinperaturen zwischen 32 und 35" C. Fast immer war 
der Anteil erwachender Tiere in 32" geringer als in niedrigeren Tem- 
peraturen, in 35" iiberlebten lieine Raupen. 

Feuchtigkeit 

Die Feuchtiglieil beeinflusst die Tiere sowohl direlit als auch in- 
direlit. Die indirelite Einrvirliung hoher Feuchtiglieit auf die Raupcn 
durch starlieren Pilzbefall wird in einem anderen Abschnitt bespro- 
chen. In Zuchtversuchen mit lionstanter Temperatur murden in 100 % 
RF deutlich weniger Tiere alitiv als in rund 70 % RF und rund 50 % 
RF. In 100 % RF liam starlie Verpilzung vor, in den Schalen mil 
geringerer Feuchtigkeit nicht. Die hohere Sterblichlieit in 100 9% RF 
war deshalb viellcicht keine direlite Folge der hohen Feuchtiglieit, 
sondern eine indirekte durch Begiinstigung cler Pilze. 

Niedrige Luflfeuchtiglieit wirlit sich verinutlich durch Austrocli- 



Xbh. 25. Durchschni t t sge~~ich t  yon iiherwinternclen Kaupen mi t  Sackchen, eingesam- 
melt zu verschiede~len Zeitpunkten. 
Material SiAket Winter 1939/60, \Tarburg-\'ersuclic. A: am 1I.XII. citigesamn~clte, 
im I<iihlschranli aufhewahrte Ticre. .: a m  14.1. cingesammelte, bei >linnstc~npera- 
turen aufbewnhrte Ticre. 

nung auf die Tiere aus. IYerden Raupen langere Zeit troclien gehal- 
ten, so xerlieren sie \'asset- und sterben schliesslich. In  den Diapause- 
~ e r s u c h e n  zeigte sich eine Tendenz zu fortschreitendem Gewichtsver- 
lust init fortschreitender uberwinterung. Der Gewichtsverlust war bei 
Tieren, die iin Freien iiberwinterten, geringer als bei Raupen, die ohne 
besondere Feuchthaltung iin Iiiihlschranli gelagcrt wurden (Xbb. 2 7 ) .  
Wahrscheinlich verlieren inalitire Raupen ~orwiegend durch IIJasser- 
abgabe a n  Gewicht. 

RIit der Dauer der liiihlen Lagerung hangt auch eine Peranderung 
der uberlebensrate in den Zuchten zusammen. Es stellte sich namlich 
eine Tendenz zu geringerenl Anteil e r ~ a c h e n d e r  Kaupen mit langerer 
Lagerung in1 Kiihlschranli heraus (Tab. 30, 31 B ) .  Die Verinutung liegt 
nahe, dass der Riicligang erwachender Tiere mit einer fortschreiten- 
den Austrocknung zusammenhangt. Da dcr Wassergehalt der Tierc 
nicht hestimmt wurde, liann diese Vermutung noch nicht bestatigt 
werden. 



Tab. 30. Prozentsatz gewanderte Raupan in einigen Zuchtversuchen mit iiberwinternden 
C. laricella. 

Die Tiere wurden zu verschiedenen Zeitpunkten in Staket eingesammelt und bis zum 
Versuchsbeginn im Kiihlschranlr gelagert. 

Versuch 9.V JII.60. 

11,2" 1 17,d0 / 25,0° 

Die alitiven Raupen nchinen wasserreiche Nahrung auf. Es ist 
daher liauin moglich, die \Virliung der Feuchtigkeit ohne Beeinflus- 
sung anderer Falitoren zu studieren. In  dein J'ersuch zur Saclichen- 
bildung iin Herbst erreichte an  schnell troclinenden Zweigen nur ein 
wesentlich geringerer Teil der Raupen das uberwinterungsstadium 
als an  langsam trocknenden Zweigen (s .  Abb. 16) .  Da hier jedoch 
verschiedene Prozesse mitspielen, lasst sich nicht entscheiden, in- 
wieweit die Feuchtigkeit mittelbare oder uninittelbare Ursache der 
Sterblichlieit war. 

Eingesammelt 

. . . . . . . . .  14.XII.59 
14.1.60 . . . . . . . . . . . .  
22.11.60 . . . . . . . . . .  
18.111.60 . . . . . . . . . .  
28.IV.60 . . . . . . . . . .  

5.V.60 . . . . . . . . . . .  

Niederschliige, Wind und andere abiotische Einjiisse 

Regen, Hagel und Schnee scheinen die Jugendstadien der Larchen- 
minierinotte nur  insofern nenneswert zu beeinflussen, als heftige Nie- 
derschlage ebenso \vie starker Wind die Tiere von den Zxeigen wer- 
fen liiinnen. \Vie noch besprochen wird, spielt i n  diesem Znsammen- 
hang auch die Populationsdichte eine IZolle. Eier und Eiraupen, die init 
oder ohne Nadel vom Baum fallen, lionnen nicht iiberleben. Fiir al- 
tere, zu Boden gcfallene Kaupen sind die uherlebensaussichten sehr 
gering. In zwei Versuchcn wurde studiert, welche hIoglichlteiten solche 
Raupen haben, zu iiberlehen und ihre Entwiclilung zu vollenden. 

Der erste Versuch sollte lilaren, ob und in welchenl Ausinass Rau- 
pen, die in1 Herbst vom Baunl fallen, den MTinter am Boden iiberleben 
konnen. Dazu wurden Ende November 2 x 100 Raupen in Diapause in 
feinniaschiges, dunnes Nylongewebe gelegt, diese Beutelchen wurden 
locker rnit trockenen Larchennadeln umgeben und in flache Beutel 
aus groberein Pllastilinetz gelcgt, Dic Beutel wurden nebeneinander 
a n  nicht zu feuchten Stellen unter Larchen der Naturverjungung in 
Stiiliet gelegt, mit Draht an  den Baumchen befestigt und leicht mit 

Yersuch 28.VI. 60. 

10.8' 1 18,Lo 1 25.0' 

Versuch 7.V.60. 

11,3^ / 18.5' 1 25.6' 

- 

- 
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49 
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- 
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32 
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1 
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20 
39 
53  
- 
50 
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16 
40 
1 
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- 
16 
40 
63 
- 

36 



Tab. 31. Ergebnisse der Zuchten von Raupen nach ~berwinterun~  am Boden unter Larcheu 
oder im Kiihlschrank. 

Prozentsatz mandernder Raupen (x) und Bledianwert der Zuchtdauer in Tagen (Zjo). 
Nahere Erklarung im Text. 

Nadeln bestreul (Gruppe A) .  Die Vorsichtsmassnahme~l mit den dop- 
pelten Beuteln wurden getroffen, uin lierischen Feinden den Zutritt zu 
kerwehren. 2 x 100 Raupen derselben Herliunft wurden in  Hygrosta- 
tenschalen rnit NaCl in1 Kiihlschrank bei etwa O 0  C verwahrt. 100 
Raupen wurden gleich in  20" C weitergeziichtet (Gruppe B) .  Im hIarz 
und im hlai wurden je 100 Tiere der Gruppen A und B zur Zucht in 
Hygrostatenschalen in 20" C gebracht. 

Die Ergebnisse sind in Tab. 31 zusammengestellt. Daraus geht her- 
vor, dass Raupen von C. laricella den Winter am Boden iiberleben 
liiinnen. Ein wesentlicher Unterschied im Prozentsatz iiberlebender 
Tiere gegeniiber den im Iiiihlschranli aufbewahrten Raupen trat nicht 
zutage. Zu beachten ist jedoch, dabs eine Anzahl der am Boden iiber- 
winterten Tiere stark verpilzt war (Saprophyten?). Ohne den Schutz 
der Beutel hatten xielleicht auch Rauber die Tiere am Boden dezi- 
~nier t .  

Der zweite Versuch ging von der Fragestellung aus:  Konnen aktive 
Raupen im Friihjahr vom Boden wieder auf Larchen lilettern und dort 
fressen? ZLI diesem Zwecli wurden am 25. V. 6 2  die Sackchen von 1 000 
aktiven Raupchen, die noch nicht gefressen hatten, mit  roter Tusche 
~narkiert ,  und die Tiere tvurden iin Abstand von 20-30 cm rund urn 
den Starnm einer lileinen Larche von 3 in Hcihe ausgestreut. Die Larche 
war nur  sehr schwach von ~ereinzel ten C. Znricella befallen. Nach 9 
Tagen, am 3. \'I., wurde ein einziges lebendes Raupchen init roter 
Tuschmarliierung 70 cm iiber dem Boden und 30 cm auf einem Zweig 
\om Stannn entfernt gefunden. Unter dern Baurn lagen noch zahl- 
reiche lebende, rnarliierte Tiere. Nach weiteren 9 Tagen befanden sich 
insgesamt 4 marliierte Raupen aui dem Baum, davon waren 2 ver- 
puppt und tot. Keines diesel- Tiere war hoher als 70 cm a m  Stamrn 

Zuchtbeginn 

24.XI.61 . . . 
17.111.62.. . 

ll.V.62 . . . . 

A (am Roden) 

4 0  1 z,. 

- 

30 

25 

Anm. 

Ans Freiland-Inselrtarium 

A unter Schnee, gefroren; 
1 Tag in + 5" aufgetaut. 
A z.T. starker Pilzbefall; 
22 C wandern gleich. 

- 

5,s 

0 

B (in1 Kiihlschrank) 

X 1 z,. 

51 

44 

36 

21,n  

6,1 

4 ,  



hochgelion~men. Der gesamte Coleophom-Befall an  den1 Bau~nchen war 
nach wie vor sehr gering. Alle untersuchten, niarliierten Tiere unter 
den1 Baum waren tot. 

Einmal ZLI Boden gefallene Raupen haben demnach nur  sehr geringe 
Aussichten, ihre Entwiclilung zu vollenden, soweit sie nicht schon reif 
zur Verpuppung sind. Die Anzahl der Tiere, die zu Boden fallt, liann 
je nach den Perhaltnissen sehr unterschiedlich sein. Anfang Februar 
entnommene Zmeigproben mit Coleopl70r.n-Siiclichen wurden heftig 
geschuttelt, und der Anteil abgeschiittelter Saclichen wurde bestimmt. 
Er betrug zwischen 0,3 und 3,2 %, im I>urchschnitt 1,7 % aller vor- 
gefundenen Sackchen (Tab. 41) .  Man darf annehmen, dass wenigstens 
ein Teil dieser abgeschiittelten Saclichen auch von einein liraftigen 
Sturm zu Boden geschiittelt worden ware. Es gibt also selbst nach 
einigen hlonaten der uberwinterung noch lose angeheftete Saclichen, 
die uom Baum fallen lionnen. Deutliche Unterschiede in1 Anteil abge- 
schuttelter Saclichen zwischen Zweigproben niit niedrigerer und Pro- 
ben mit hoher Populationsdichte traten in diesem l'ersuch nicht 
zutage (Tab. 25, 41) .  

Der Prozentsatz der Tiere in Jugendstadien, der direlit durch Hagel 
oder peitschende Zweige getotet wird, durfte gering sein. Schnee wirlit 
moglicherweise indirekt durch verstarliten Vogelfrass auf Larchen- 
inseliten ein. Imagines sind dagegen Witterungseinfliissen vesentlich 
mehr ausgesetzt. Darauf wird irn Zusammenhang init den Verander- 
ungen der Populationsdichte eingegangen. Hier sei nu r  hervorgehoben, 
dass Regen, Wind und lialtes Wetter nicht nu r  zur Sterblichlieit der 
Motten beitragen, sondern auch die Aktivitat und damit die Frucht- 
barlieit beeinflussen. 

uber die \TTirkung anderer abiotischer Falitoren wie Licht und Strah- 
lung ist praktisch nichts bekannt. Das Licht liann auf Alitivitat und 
Eiablage und damit auf die Fruchtbarlieit einwirken. Die Photoperiode 
wirlit nicht direlit auf Fruchtbarlieit und Sterblichkeit ein, kann aber 
indirelit z. B. iiber die Diapause Bedeutung haben. Die Sonneneinstrah- 
lung hat  u. a. Tenlperaturwirliungel1, die die Tiere so~vohl giinstig 
als auch ungunstig beeinflussen. 

Biotische Einfliisse 

Pathogene Mikroorganismen 

Kranliheiten, die durch Organisinen aus den Gruppen der Viren, 
Ricliettsien und Baliterien verursacht werden, sind bei Coleophora 
laricella bisher nicht bekannt geworden. Nicht selten findet man dage- 
gen Pilzbefall. Schon Loos (1892) vermutete, dass parasitische Pilze 



bei der Dezirnierung der Miniermottenraupen mitwirlien. BODEN 
(1902) beschreibt einen I'ersuch nlit fressenden Raupen im Friihjahr 
und gibt ein anschauliches Bild von Raupen, die allmahlich von einer 
,,griingelben Kruste" iiberzogen wurden und starben. Es diirfte sich 
dabei urn Verpilzung gehandelt haben. JUNG (1942) Sand verpilzte 
Wintersackchen, nahm aber an, dass es sich urn eine saprophytische 
Art handelte. Einen Saprophyten der Gattung Cladosporizzm stellte 
WEBB (1953) haufig in New Brunswicli a n  Sackchen nach dem Schliip- 
fen fest. 

I n  vielen Fallen treten die Pilze a n  C. laricella als Saprophyten an  
toten Tieren oder dem Sackchen auf. Ich habe jedoch auch insekten- 
pathogene Xrten festgestellt. In Zuchtversuchen rnit iiberwinternden 
Raupen wurden bei hoher Luftfeuchtiglieit einige Pilzarten getrie- 
hen, die an  Material von rnehreren Populationen auftraten. Zu den 
Saprophyten gehorte vor allenl eine Art der Pezticillizzm glaucum- 
Gruppe. Eine Art, die wahrscheinlich Beauveria teztellu (DELACR.) 
SIEM. nahesteht, kann rielleicht pathogen a n  C. 2aricella vorkommen. 
B. tenelda ist als pathogen beliannt und befallt Insekten aus verschie- 
denen Ordnungen (u. a. Melolontha melolontha L.).  Aspergillus effu- 
sus TIRABOSCHI steht in der Aspergillus flauzrs-Gruppe, deren Arten 
zu den verbreitetsten dspergilli gehoren und auf den unterschiedlich- 
sten Unterlagen leben ( T ~ o a r  & RAPER 1945). Arten dieser Gruppe sind 
Inselitenpathogen, und es ist wahrscheinlich, dass A .  effzrsus AIinier- 
nlotten toten liann. Darauf deutet LI. a. hin, dass Penicillium nur  an  
Tieren auftrat, die nicht aur der Diapause erwachten, wahrend '1. 
effzrsus auch aus erwachten Raupen getrieben wurde. Mehrere Infeli- 
tionsversuche ergaben k i n e  eindeutigen Hinweise. Aspergillus-Befall 
wurde zmar an  den Yersuchstieren gefunden, doch lionnen unter geeig- 
neten Temperatur- und Feuchtiglieitsverhaltnissen auch solche Rau- 
pen verpilzen, die nicht liiinstlich infiziert sind. Die Versuche zeigten 
deutlich, dass die Pilze 11ei hoher Luftfeuchtigkeit a m  besten gedeihen. 
Es ist beliannt, dass gerade Pilzlirankheiten bei Inseliten stark von 
der Feuchtiglieit abhangen (CAMEROX 1963, TANADA 1964). I n  einem 
der Versuche lebten die Tiere i n  der unbehandelten Kontrolle wesent- 
lich langer als die mit dspergillrrs-Sporezz behandelten Tiere. Auch 
zeigte sich nach einer Woche in der Kontrolle noch lieine Verpilzung, 
wahrend 90 % der behandelten Tiere verpilzt waren. In einem anderen 
Versuch mit geeigneter Luftfeuchtiglieit ergaben 45 % der Kontroll- 
tiere Imagines, aus den behandelten Tieren schliipften keine Motten. 

Die Art der \'erpilzung von am Boden iiberwinternden Raupen (s. S. 
101) wurde nicht bestimmt. An Tieren in  Siidschweden, die a n  Zvei- 



gen ubertvinterten, wurde in einem Jahr starker Pilzbefall gefunden. 
Es handelte sich uin eine Verficillium-Art sowie um Poecilomyces 
farinosus (DICKS: ex FR.) BROWN et G. SMITH ( S p  lsctria fari- 
nosa) Die Verficillizzm-Art trat verinutlich saprophytisch auf. P. 
farinosus dagegen ist eine wichtige insektenpathogene Art und war 
wahrscheinlich die Ursache hoher Sterblichkeit. Auch in diesem Fall 
wurde der Ausbruch der Pilzseuche durch die Temperatur- und 
Feuchtiglieitsverhaltnisse begunstigt (vergl. S. 127). 

Parasiten 

C. laricella wird von zahlreichen Parasitenarten befallen. Dabei 
handelt es sich ausschliesslich um Hymenopteren, lieine Dipteren sind 
als Parasiten der Larchenminiermotte lbekannt. Eine ubersicht uber 
die einheimischen nordamerilianischen Parasiten von C. laricella 
findet man bei WEBB (1953). FULMEK (1962) hat in seinem Buch iiber 
die Parasiteninseliten der Blattininierer Europas 42 europaische Para- 
siten aufgefuhrt, er gibt auch wertvolle Hinweise auf Vorkommen 
und andere 14'irte. Angaben iiber Parasitierung der Larchenminier- 
motte sind zerstreut in der angewandten und systematischen Literatur. 
Da die Parasiten von C. laricella und ihre Biologie in einem anderen 
Zusammenhang eingehend behandelt werden, sollen hier nur einige 
wichtigere Punkte beruhrt werden. 

In der Tab. 32 sind die europaischen Parasitenarten, die aus C. lari- 
cella gezogen wurden, zusammengestellt. Die eingelilammerten Arten 
sind nicht mit Sicherheit aus der Larchenminiermotte geschliipft. Man 
hat  bisher also rund 50 Parasitenarten in Europa erhalten. Clostocerus 
trifasciafus wurde aus Material von Japan gezogen (PSCHORX-WALCHER 
1964), ist aber i n  Europa weit verbreitet. Eine Anzahl der aufgefuhrten 
Arten konlmt auch als Hyperparasit bei C. laricella oder anderen Wir- 
ten vor. Die meisten Parasiten sind polyphag. Sie befallen nlehrere 
Arten, nicht selten auch Wirte aus verschiedenen Inselitenordnungen. 
Wahrscheinlich ist keiner der Parasiten allein an  C. laricella gebun- 
den. Wichtiger als die Artzugehorigkeit der Wirtstiere ist ihre Lebens- 
weise und ihr Lebensraum. Es f d l t  auf, dass die uberwiegende hlehr- 
zahl der Wirte zu den blattminierenden und blattfressenden Insekten 
gehort. Haufig sind die Gattungen Rhynchaenus, Lithocollefis und 
Coleophora vertreten. 

Etwa zwei Drittel der Parasiten in Tab. 32 kommen in Schweden 
vor. In nleinen Zuchten schliipften aus C. laricella uber 1 000 Parasiten, 
aber nur  etwas uber 10 Arten. Es handelt sich um die folgenden 
Parasiten : 



Eulophiden Chrysocharis laricinellae RATZ. (unsicher, evtl. 
falsch bestimmt) 
Chrysocharis nitet is  WALK. 
Cirrospilus pictus NEES 

" immacn la tus  'I'HOMS. 
" diallus l\'ALI<. 
" sp .  

Derostenus sp.  
Dicladocerzzs westwoodi  WESTW. 

Pteromaliden: Habrocytzzs sp. 
llIesopolobus s u b f u m a t u s  RATZ. 
Sceptrothelys sp.  n. 

Mymariden:  (1 ex., noch nicht best.; unsicher, da von Zweigen in 
Zuchtliiisten) 

Ichneninoniden: (noch nicht bestimmt) 

Die weitaus meisten Parasiten wurden aus isolierten Coleophorn- 
Sacltchen gezogen und stammen daher sicher von diesem Wirt. Kur 
in einigen Fallen habe ich Zweige mit Coleophora-Befall in Zuchtlta- 
sten gelegt, denn dabei inuss man iinmer nlit der hloglichlteit rechnen, 
dass ein Parasit aus eineln iibersehenen, anderen Wirt schlupft, bei- 
spielsweise Argyresthia laevigatella H.S. oder Spilonota laricana HEIN. 

Die wichtigste Art war Chrysocharis nitet is .  (Nach GRAHAM 1963 
ist C. (Epi la inpsis)  boops THOMS. dieselbe Art wie n i i e f i s  WALKER). 
Sie war a n  den meisten Fundorten vertreten und inachte 81 % aller 
geschliipften Parasiten aus. Darauf folgt Cirrospilus pictzzs mit 13 % 
aller Parasiten, darauf C. inzmaculatus ( 2  5L) und Dicladocerus west -  
woodi  (1  % ). Die restlichen 3 % verteilten sich auf die ubrigen Arten, 
\-on denen keine 1 % der Parasiten erreichte. Im Vergleich zu Parasi- 
tenzuchten in anderen Landern fallt besonders auf, dass die Ichneu- 
moniden eine ganz untergeordnete Rolle spielen, die Braconiden vollig 
fehlen. Die Braconide Agathis  pumi lus  wird als einer der wichtigsten 
Parasiten in Europa angesehen. Man hat sie auch mit gutern Erfolg 
nach Nordamerika eingefuhrt (s. z. B. GRAHAM 1957, TURNBULL & 
CHANT 1961). In meinen Zuchten habe ich die Art nicht erhalten. Die 
Ichneumoniden sind noch nicht bestimmt. THORPE (1933) fand Horo- 
genes nana  als haufigsten und verbreitetsten Parasiten in England. 
Falls diese Ichneumonide in meinem Material vorltommt, kann es sich 
nur  um vereinzelte Exemplare handeln. Die Eulophide Chrysocharis 
laricinellae ist ebenfalls verschiedentlich in Europa stark a n  C. lari- 
cella aufgetreten (z. B. SCHOKWIESE 1937) und nach Nordamerika 
gebracht worden, wo sie sich gut eingehurgert hat (GRAHAM 1943, 



Tab. 32. Europaische Parasiten der Larchenminiermotte und ihre Wirtsinsekten. 
Ein + vor dem Artnamen bedeutet, dass die Art  in Schweden gefunden worden ist. Fiir 
Arten, deren Namen in Klammern stehen, ist es unsicher, ob sie C. laricella parasitieren. 

Rlit ,,Hyp." sind solche Arten bezeichnet, die auch als Hyperparasiten auftreten. 

BRACON.: 
Agathis anglica MARSH. 

i igathis  (Bassus ,  Microdns)  pumi lus  
RATZ. 
Apanteles a lbipennis  NEES 

+ Bracon guttiger WSRI. 
+ E a r i n u s  tuberculatus WSBI. 
+ E a r i n u s  uariicoxis WS3I. 
+ (Eubad i zon  extensor L.) 

+ Habrobracon stabilis WSBI. 
+ uar. concolor THORIS. 

+ Tr iasp i s  (S iga lphus )  caudatus NEES 

ICHSEU~ION.: 
Gelis (Pezomachus)  laricellae FAHR. 
(Gelis pulicarius FABR.) 
Glypta n igr ina  DESV. 
+ Glypta resinanue HTG. 
+ Hemiteles a lbipalpus  THOIIS. 

uar. austriacus FAHR. 
+ H m i t e l e s  areator PhN2.l  

+ Hemiteles cinctus L. 
( = bicolorinus GRAY.) 

+ Ilemiteles obscuripes THORIS. 
Hemiteles pulchellus GRAY. 
Hemiteles spp.l  
+ Horogenes ( A n g i t i a )  a rmi l la fa  GRAV. 

Horogenes ( A n g i t i a )  laricinellae STRBL. 
+ Horogenes ( A n g i t i a )  n a n a  GRAV. 

+ Horogenes ( A n g i t i a )  virginalis GRAV. 
+ Itoplectis ( P i m p l a )  alternans GRAV. 

+ Itoplectis ( P i m p l a )  maculafor  FABR. 

f Leptocryptus  aereus GRAV. 
+ Omorgus tumidu lus  GRAY. 
+ Omorgus borealis ZETT. 

+ P i m p l a  examinator  FABR. 

Wirte ausser C. laricella 

Lep.: mehrere Coleophora spp. ,  Depressa- 
r i a  neruosa 
Lep.: Coleophora sp . ,  Zeiraphera griseana 

Col.: Anthonomus  pomorum,  Truchys  
m i n u t u s .  Lep.: blattfressende und blatt- 
minierende Arten. Hym.: Andr icus  m u l -  
t iplicatus 
Lep.: Coleophora lutipennela 

- 

Lep.: Coleophora troglodytella 
Lep.: zahlreiche minierende und blatt- 
fressende Arten, u.a. Tortriciden an  
L a r i z .  
stabilis: Lep.: Gnorimoschema brahmiel lnm,  
Zeiraphera griseana 
Col.: Rhynchaenus s p p .  Blattminierende 
Dipt.- und Lep.-Arten 

- 

Lep.: Coleophora uibicella 
- 

Lep.: Euetria resinella 
albipalpus: Lep.: Coleophora sp .  

Col.: Cionus  scrophularia. Zahlreiche 
blattfressende und minierende Hym.- und 
Lep.-Arten. Hyp. 
Lep.: blattfressende und minierende 
Arten. Hym.: Microgaster sp .  Hyp.  

- 
Lep.: mehrere Coleophora s p p .  Hyp.  

Lep.: blattfressende und minierende 
Arten 

- 

Lep.: zahlreiche blattfressende und 
minierende Arten 
Lep.: Coleophora giraudi 
Zahlreiche Arten der Ordnungen Col., 
Lep., Hym. und Dipt. 
Col.: Phytonomus rumic i s ,  S fenocarus  
fuliginosus. Lep.: zahlreiche Arten. 
Arachn.(?). Hyp. 
Lep.: Caloptilia ruf ipennel la  
Lep.: hIehrere Coleophora s p p .  
Lep.: blattfressende und minierende 
Arten. 
Col.: Anthonomus  pnmorum,  Brachonyx 
pineti .  Lep.: zahlreiche Arten. Dipt.: 
Chlorops pumil ionis  



Tab. 32. Forts 

Parasit 

+ Scambus (Pirnpla)  brevicornis GRAV. 

+ Scambus (Pirnpla)  detritu HOLRIGR. 

(Lissonota sp . )  

EULOPH.: 
(;) Chrysocharis Iaricinellae RATZ. 

+ Chrysocharis nitetis \TALI<. 
( = E p i l a m p s i s  hoops THORIS.) 

- Cirrospilus pictus NEES 

+ Cirrospilus immaculatus  THOXIS. 
+ Cirrospilus dial lus  WALK. 

+ Cirrospilus vittatus WALK. 

+ Clostocerus frifasciatus TVESTW.' 

+ Derostenns sp. 
+ Dicladocerus westuroodi WEST\\'. 

( = Diglyphcs rugrfrons THOAIS.) 
E n f e d o n  laetus RATZ. 
Eulophus  sp .  
- Secrernnrrs leucarthros NEES 
S e c r e m n u s  rnetalarus \TALI<. 

PTEROVAL.: 
+ Hahrocytus sp. 
+ Mesopolobus mediterrar~ecrs RIAYR 

+ Mesopolobus srzbfurnafus RATZ. 
Pterornalus sen~rclavatc~s  R ! L T Z . ~  
(Pteromalus  deplnnatus XEES) 
+ (Psychophagus ornniuorzcs WALK.) 

+ Sceptrothelys sp.n. 

EUPELM.: 
E u p e l m u s  sp .  

MYMAR.: 
Anccphes ( i l l y m a r )  sp .  

BETHYL.: 
Befhy lus  sp .  

von C .  laricella aus Japan 
2 Art nach v. ROSEN (1961) nicht deutbar 

\Virte ausser C.  laricella 

Lep.: Dioryctria syluestrella, blattfressen- 
i e  und minierende Arten 
Zahlreiche Arten der Ordnungen Col., 
Hym. und (besonders) Lep., u.a. meh- 
rere Coleophora spp .  
Col.: Rhynchaenus fagi. Lep.: Mehrere 
Arten, darunter Argyrestfl ia laeuigatella 

Lep.: Lithocolletis s p p .  Hynl.: nlehrere 
Arten. 
Col.: Rhynchaenus spp .  Lep.: mehrere 
tninierende Arten 
Zahlreiche blattfressende und rninierende 
Artcn der Col., Lep. und Hym. Hyp. 

- 
Col.: Rhynchaenus salicis. Lep.: mehrere 
blattminierende Arten 
Blattminierende Col., Lep., Hym. und 
Dipt. Hyp. 
Blattminierende Col., Lep., Hym. und 
Dipt. Hyp. 

Lep.: Zeiraphera griseanci und andere 
Arten 
Lep.: Lithocolletis populifoliella 

Blattminierende Col., Lep. und Dipt. 
Lep.: Coleophora spp .  

Vorwiegend Hyp., aus Col., Lep. und 
Dipt. 
Vorwiegend Hyp., aus Lep. und Hym. 

Lep.: Anars ia  lineatella 
Zahlreiche Arten der Lep., Hym. und 
Dipt. 

- 

Angaben nach DALLA TORRE 1898-1902, DOWDEN 1934, KIRKLAND & PARARIOSOV 
1962, SCHI~~ITSCHEK 1936, TELENGA 1955, THOMSON 1874-1895, ZOCCHI 1961, eigenen 
Beobachtungen solvie den in Tab. 33  angegebenen Autoren. 



Tab. 33. In den Zuchten aus C. laricella geschliipfte Parasiten, ihr Vorkommen und ihre Wirtsinsekten. 
Die Zahlcn nach den Namen der Wirte weisen auf die Nahrungspflanzen am Endc dcr Tabclle hin. 

I I'arasi t 

Chr;~sochuris nitcfis WALI<. 
(=Epilarnpsis hoops THOMS.1 

Cirrospilrrs imrifczctrlnlus THOMS 

(:irrospilus diull~rs WALK. 

Verbrei tunl 

Europa 

Europa 
llanarcu 
Nordame- 
rika 

Europa 

Europa 

Fundc in 
Schwcdeu 

SkSne, Ble- 
Itiuge, Sm3- 
land, Narl~c,  
Sodermanld. 
Vastmanltl., 
Uppland, 
Ualarua 

Aus C. laricella 

Schweden (EIDMANN 
1958), iisterreich 
(SCHREMMER) 

Italicn (MALENOTTI) 
Schweden (I~USCIIKA) 
iistcrrcicli (SCI I~N-  
WIESE, SCAIMITSCHRK 
SCHKI.:MMER u.a.) 
Ihgland ( l ' i r o i r ~ ~ ~ )  
Tkut schland 
(SCHWENRE) 
CSH (BOUEER) 
Uilgarn ( G  Y O I ~ I )  

England, Frank- 
rcicli ( T H ~ R P E )  
csn (UOUCEK) 

Schmcdcn (neu) 
cvtl. Ueulschlaritl 
(SCIIWENKE: ~IUUII-  
~~zaculut~ts RATZ.) 

Andere Wirte I 
Col.: Khynchaenus /agi 9, I ( .  populi 13, 23 
1,ep.: Ary(lreslhia laeuigatella 11, Lifhocollefis 

plafar~i 16, L. populifoliella 17, Lyonefia 
clerkella 3, 22, Tischeria ekebladella 19 

Col.: Rhyr~chuentrs alrri 2, 26, R. populi 17, 23, 
R. feslaceus 2, 3,  23, R. ulmi(?) 26 

I-Iyni.: hremafrzs snlicis 23, Pennsa przsillu 3, 
F. ulrni 26, Ilelerarthrus nemornlrrs 3, 
dylax rhocurios 5, Apanfeles auchaefis, 
A. sp. (23), Iiogcts unicolor (23) 

Lcp.: Coleopl~orn bicolorella 2, 7, C. lttscetli- 
nella 4, 19, C:. ihipennelltc 19, C. serrrr- 
lella (=nigrieella) 3, 8, 15, 18, Grucilaricc 
syringella 10, 12, 25, 1,ifhocolletis blnn- 
cardella 15, 20, 24, 1,. connexella 17, 23, 
L. cor!]li/oliella 8, 15, 24, L. poprzli~oliella 
17, I,. pyrifoliellu, Id. seleclella 23, I.. 
schreberella 26, L. sorbi 18, 24, L. spi- 
nicolella 18, L. ulmifoliella 3, 1,yoncliu 
clerkella 3, 22, Ph;]llocnistis labyrinthellu 
17, P. su//usella 17, Scoliorte7rra hetnla 3, 
Zeirnphera yriseancr 11 

Col.: Rh!]ncltuenu.s salicis 23 
I . :  Altlispila sp. 6, Lithocollelis maesli~igelln 

9, L. messiar~ella 19, L.  pasforrlla 17, 
23, L. qnercifoliella 19, I-'l~yllocnistis 
lahyrinfhella (vermutlich) 17, P. suffu- 



Dicladocer~~s meslwootli \IrEST\V. Europa 
Japan 
Nordam 
rika 

Derostenus sp. 

M e s o p o l o b ~ ~ u b f c z r n a f r ~ s  RATZ. Europa 

Iiabrocylus sp. 

Sceptrolhelys sp. 11. 1 

Nard- und 
Mittelschwe- 
den (THOMS.) 
SkAne, Oster- 
go lland 

SMermanld., 
Vastrnanld. 

Skbne, Srn;l- 
land, Narke 
OstergGtland 

Sksnc, Ble- 
kinge, Upp- 
land 

Uppland 

Die Nahrungspflanzen der Wirtsinsekten: - 
1 Abies 7 Corglus 13 Piceu 
2 Ainus 8 Crataegus 14 Pinus 
3 Betula 9 Fagus 15 Pirus 
4 Carpinus 10 Fraxinrzs 16 Plutunrzs 
5 C o m ~ o s i f a e  11 Lar ix  17 Populus 

England, Franlc- 
reich (THORPE), 
Deutschland (FuL- 
RIEK), h ter re ich  
(SCHREMMER), 
CSR (BouC~rr), 
Japan (PSCHORN-W.) 

(Osterreich-FULMRK) 

Schwcden (nen) 

England, Frank- 
reich (THORPE), 
Ungarn (GYBRFI) 

Schweden (neu) 

19 Quercus 
20 Rharnuus 
21 Rosa 
22 Rosaceae 
23 Salix 
24 Sorbus 

Lep.: Zeirapheru griseana 11, I<leinscl~mctter- 
ling in Hagebutten v. I(osa cunina (?Las-  
pegresia roseticolanu, ? Carposinu cirrho- 
selln) 21 

(Blattminierer - PECK, BOUCEK & TIOFFER) 

haufig I-Iyperparasil 
Hym.: Uipriou pini 14, D. polgtornlzm 13, D 

simile 14, D. pallidurn 14, Acanlholgd~ 
nernoralis 14, Ilopleclis maculator (1) 
Z'haeogenes rnuculicornis (I), Apantclc: 
SP. (1) 

Lep.: CIlorisloneura murinuna 1, Zrirapherc 
griscanu 11 

(Puppcn von Coleopt. und Lepidopt., in Cyui 
pidengallen etc., gelegentlich als Hypcrparasil 
- PECK. B O U ~ E K  & ~IOFFCR)  

6 ~ o r ~ ; u s  12 Ligus f rum 18 ~ r u n u s  

,4ngaben iiber Verbreitung, Wirlsinsekten und Nahrungspflanzcn nach BALTENS'~VEILEK 1958, BOUEEK 1959, UOWDEN 1941, FULMEK 1962, 
GYORFI 1062, HERING 1957, JAHN 1948, MALENOTTI 1924, OTTEN 1942, PECK 1963, PECK, BOUEEK & HOFFER 1964, PSCIIORN-WALCHER 
1964, VON ROSEN 1961, I ~ U S C I I I ~ A  1924, SCHIMITSCIIEK 1964, SCIIBNWIESE.: 1937, SCAREMMER 1959, S C I I W ~ N K E  1958, SPUS.EI~ 1913, S U N D ~ Y  c-' 
1957, TIIOMSON 1878, TIIORPE 1933, sowie eigenen Beobachlungen. 0 

cC) 



1948). Ob sie in rneinen Zuchten in einigen Exemplaren geschlupft 
ist, bleibt zweifelhaft, da  die Art moglicherweise falsch bestimmt wur- 
de. Aus Material von Japan zog PSCHORN-\VALCHER (1964) Dicladocerus 
westwoodi  als den haufigstcn Parasiten. In Schweden habe ich sie 
aus Zuchten von verschiedenen Standorten erhalten, aber nie zahl- 
reich. Cirrospilus pictrzs steht in  meinem Parasitenmaterial an  zweiter 
Stelle. Sie t rat  auch in  IrIitteleuropa wiederholt starker auf (z. B. 
MALENOTTI 1924, GYORFI 1962). Die in  Schweden weitaus wichtigste 
Art Chrysocharis nitet is  war friiher nicht als Parasit  von C. laricella 
bekannt. SCHREMMER (1959) erhielt sie an  drei Stellen in  iisterreich 
und nennt sie als wichtigsten Parasit an  steirischen Larchenstand- 
orten. 

In Tab. 33 sind die von mir gezogenen Arten, ihr  Vorliommen, ihre 
V'irtsinseliten und deren Nahrungspflanzen aufgefiihrt. Die Tabelle 
stiitzt sic11 hauptsachlich auf Literaturangaben und ist \~ahrscheinlich 
unvollstandig. Jedenfalls geht daraus deutlich h e r ~ o r ,  dass die meisten 
dieser Arten ein breites V'irtsspelitrnm haben. Die blattininierenden 
und blattfressenden Inseliten dominieren. Die einzigen Wirte a n  Sadel- 
baumen sind Larcheninseliten und die Wirte von JIesopolobus szrbfzr- 
maters. Die haufigsten Nahr~ingspflanzen sind Beiula,  Populus  und 
Salix.  Diese in Schweden allgemein vorliommenden Baume beherber- 
gen wold wirlilich eine hlrnge von \ITirten, a n  denen Parasiten der 
Larchenminiermotte leben lionnen. Es ist u. U. von grosser Bedeutung 
fiir die Parasiten, dass andere Wirtstiere lorhanden sind, auf die 
sie zuriicligreifen liiinnen. Das gilt besonders fiir Arten \vie Chryso- 
charis nitet is ,  die mehr als eine Generation pro Jahr  haben. Bestimm- 
te Generationen leben wahrscheinlich teilweise oder ausschliesslich 
an  anderen Wirten. 

Untersuchungen iiber die Ents~iclilung der iiberw-internden Genera- 
tion von Ch. nitet is  uncl C. pictzzs, die zuin grossen Teil unter 'I'erwen- 
dung \on  Rontgenographie ausgefiihrl svurden (EIDM-~XX 1961, 1962, 
1963), ergaben, dass lieine strenge Beziehung zwischen der Entwick- 
lung von C. laricella und der E n t ~ ~ i c l i l u n g  der Parasiten ~or l i eg t .  Die 
beiden Eulophidenarten liegen bis Januar in Diapause, anschliessend 
in  Quieszenz. Die Realiti~ierung verlhuft auch hei niedrigen Tempera- 
turen und ist dann anscheinend ein in erster Linie zeitabhangiger Pro- 
zess, denn Lagerung in verschiedenen Temperaturen unter dein Xull- 
punlit fiir eine alitive M7eiterentwiclilung liess lieine anderen als zeit- 
bedingte Unterschiede der Diapausedauer erliennen. Ab Januar, nach 
Beendigung der Diapause, verpuppen sic11 die Tiere nach liurzem 
Aufenthalt in Temperaturen uher etwa 5' C. Die Entvicklung und 



Metamorphose hangt yon der Aussentemperatur ah, und in1 Freiland 
pflegt zwischen Januar und April lieine Weiterentwiclilnng 1-orzu- 
kommen. Die Dauer der Puppenruhe ist yon vorhergehenden Tempera- 
tureinflussen unabhangig. C. pictus braucht langeren Aufenthalt in 
Warme his zur Verpuppung als Ch.  niiet is ,  hat  d a f i ~ r  aber eine liiirzere 
Puppenruhe, so dass sich beide Arten ungefahr gleichzeitig zur Imago 
vemandeln. Die Imagines nagen sich oft erst einen Tag nach der Ver- 
wandlung aus dem Sackchen des IVirtes ins Freie. Beide Arten zeigen 
schwache Protandrie. Einzelheiten werden an anderer Stelle bespro- 
chen. In der Natur schliipfen die Parasite11 erst einige Zeit, nachdem 
C. laricella die Diapause beendet und umherznwandern begonnen hat. 
Fu r  die chemische Bekampfung der Larchenminierinotte hat das die 
Konsequenz, dass eine Behandlung mit Insektiziden von liurzer Wir- 
ltungsdauer gleich zu Beginn der Friihjahrsaliti~itat der Raupen \ye- 
niger auf die Parasiten einwirlit als eine spatere Behandlung. Auch 
andere Hymenopterenarten, die C. laricclln parasitieren und mehr als 
eine Generation pro Jahr  haben, ~ e i g e n  in ihrem Entwiclilungs- und 
Generationszylilus derartige Abweichungen von der nornlalen Ent- 
wiclilung der Larchenminierinotte, dass sie besser andere Il'irte oder 
Tiere mit anomaler Entviiclilung befallen. Solche anomale Entwicli- 
lung ltann u. a. auf Grund der Parasitierung der Raupen d ~ l r c h  andere 
Parasiten auftreten. Der eine Parasit  wird dann durch das Vorlioin- 
men einer anderen Parasitenart begiinstigt, wie z. B. Untersuchungen 
 on GRAHAM (1948) iiber Chrysocharis laricinellcre und Agnthis prrmilus 
gezeigt haben. 

Der Umfang der Parasitierung wird iin Kapitel 8 besprochen. E r  
variiert und halt sich meist unter 10 %. 

Rauber 
Die rauberischen Feinde der Larchenininierinotte sind fast aus- 

schliesslich Arthropoden und Viigel. Eine Bereicherung der Spinnen- 
fauna in befallenen Bestiinden schlug HARRISON (1913) auf Grund 
ergiebiger Funde auch seltener Spinnen an  bestimmten Larchenstand- 
orten vor. Die Spinnen diirften ilach ineinen Beobachtungen in Schwe- 
den jedoch liaunl eine grossere Rolle spielen. 

Unter den Inscliten liommen hauptsachlich Wanzen und Anleisen 
als Rauber in  Betracht. BAIRD (1923) beobachtete eine Pentatomide 
beim Aussaugen einiger Tiere. THORPE (1933) fand liaufig die Miriden 
Capsus ruber ,  Calocoris sezguttatzrs FABR., Atractotomus inagnicornis 
FALL. und Psallus lrrridrts REUT. an  befallenen Larchen und ver- 
mutete, dass auch C. laricella zu ihrer Nahrung gehoren liann. Auch in 



Schweden tritt A .  magrzicorz~is haufig an Larchen auf, und wahrschein- 
lich saugen diese und andere Wanzen gelegentlich an  Eiern oder 
alteren Stadien der Lirchenminierrnotte. Tote Raupen, die leer und 
wie ausgesaugt aussehen, habe ich gelegentlich gefunden, in grosserer 
Anzahl in Proben von Rossjciholin (s. Tab. 41). Es muss aber dahin- 
gestellt bleiben, ob das von IVanzen x erursacht wurde. In Nordarnerilia 
\ ernichteten Wanzen, besonders die Miride Dcraecoris nzzbilis KNIGHT, 
his zu 10 % und niehr der Eier (U'EBB 1933). 

Ameisen erbeuten zwar Raupen yon C. laricella, tragen aber ltaum 
in hoherem Grade zu dcr Deziinierung bei. B h 1 ~ n  (1923) schatzte die 
Sterblichlieit durch Ameisen und andere rauberische Inseltten auf 
hochstens 1 %. Selbst wenn Anleisen grossere Rfengen von Sackchen 
eintragen, so ist doc11 bei der grossen Zahl \ o n  Minierrnotten eine star- 
liere Einwirltung auf C. laricella-Populationen liaum zu ersvarten (s. 
YITE 1934). SCH~T'CSKE (1937) beobachtete in1 Friihjahr Formica nigri- 
cans EMERY a n  Larchen und stellte fest, dass die Arbeiterinnen nur 
solche Baume in Nestnahe beliefen, die mit bestimmten Blatt- und 
Schildlausarten besetzt waren (auch Formica rufa, F. exsecfa und La- 
sius sp. trugen Sacltchen weg). Er  nimmt an, dass die Ameisen nur  
Saclichen init a k t i ~  en Raupen ergreifen (vergl. auch Y I ~ E  1954). Die 
Dichte der Saclichen ging ~wischen  hIitte April (fressende Raupen) 
und Anfang Mai (Puppen) an  zmei \ on  Ameisen besuchtea Larchen 
starlier z~lriicli als an einer nicht besuchten Larche, und er berechnete 
daraus einen \on  Anleisen verursachten Saclichenverlust von 38 % 
bzw. 21,5 %. Diese Zahlen, fiir die leider lieine statistische Sicherung 
angegeben wird, erscheinen mir als sehr hoch. SCHTVEKKE selbst nimmt 
an, dass der Anteil der Raupen, der Ameisen zum Opfer fiel, wirt- 
schaftlich nicht wesentlich ins Gewicht fiel. Ich habe lteinen nennens- 
ae r t en  Einfluss yon ilineisen auf den Colcophora-Besatz feststellen 
lionnen. Selbst Larchen, a n  deren Fuss oder in  deren unrnittelbarer 
Nahe individuenreiche Formica-Nester waren, wiesen starlien Befall 
von C. laricella auf. 

Zu den wichligsten Feinden gehoren zweifellos die Vogel. Einige 
Autoren, mie REISSIG (1896), JUSG (1942) und BURST & EWALD (19531, 
ltonnten lteine nennenswerte Sterblichlteit durch Viigel beobachten, 
von anderen dagegen wird die rauberische Tatiglteit der Vogel hervor- 
gehoben (z. B. ~ ~ A R T I  1880, LOOS 1892, Z~MMER~IAR'N 1909, SCHUSTER 
1920, BAIRD 1923, THORPE 1933, SCHAFFNER 1937, WEBB 1953, GRAHAM 
1957). Die Vogel stellen den sacltchentragenden Tieren iin Winter und 
im Friihjahr nach. Die Starlte der jeweiligen Sterblichkeit hangt u. a. 
von der Jahreszeit, der Befallsdichte, den1 Angebot anderer Nahrung 



und der Art des Bestandes ab. J e  nachdem, ~ ~ i e v i e l e  Vogel in den1 Gebiet 
siedeln und miexiele durchziehen, werden mehr oder weniger Coleo- 
p h o m  uerzehrt. Deshalb variiert der Cmfang der Sterblichkeit von 
Jah r  zu Jahr  und von Standort zu Slandort. G ~ a ~ l a a z  (1957) fand in 
zwei ,,flyways" bis 21 % der Wintersackchen durch Vogel zerstort, 
BAIRD (1923) schatzte die Sterblichlieit durch Vogel iin Friihjahr 
stellenweise auf wenigstens 75 %, iin Durchschnitt auf 25 %, SCHAFF- 
NER fand lolial bis zu 45 % der iiberwinternden Tiere von V6geln ver- 
nichtet. WEBB (1953) stellte in  versehiedenen Bestanden und i n  Ab- 
hangigkeit \ o n  der Populatioilsdichte zwischen 13 und 74 70 Winter- 
sterblichkeit fesl. Der Umfang der Sterblichkeit dureh Vogel i n  Schwe- 
den wird in  Kapitel S behandelt. 

Unter den \'ogelarten, die C. laricclla in Europa nachstellen, sind 
folgende zu  erwahnen : 

Tannenmeise Parus  ater L. 
Kohlmeise Parus  m a j o r  L. 
Blaumeise Parus  caeru2crzs L. 
Haubenmeise Purus  c r i s f a f u s  L. 
Sumpf meise Purrls palustris L. 
Schvanzmeise Aegitflalos caudatus  L. 
Buchfink Friizgillu coelebs L. 
Dompfaff Pyrrhula  pyrrhzrla L. 
Zeisig Carduelis sp inus  L. 
Hiinfling Carduelis cannabina L. 
Stieglitz Curdzrelis carduelis L. 
Goldammer E m  beriza citrinella L. 
Ortolan Ernberiza hortulana L. 
\lTintergoldhahnchen R e g ~ z l ~ r s  regulus L. 
Kleiber Sil ta europaea L. 
Fitis PFylZoscopus trochilus L. 
\\'aldlaubsanger Phyl loscopr~s  sibilafrix BECHST. 
1treidenlaubs:inger Phylloscopns collybita VIEILL. 
~diinchsgra~miicke Sylvia rctriccrpilla L. 
Gnrteiigrasmiiclie Sylvia boria BODD. 
Grasmiiclien Sylvia spp.  
Trauerfliegenfanger Jluscicaprt Izypolerzcu PALL. 

Die Meisen kann inan oft schareilweise beim Pfliicken der Saclichen 
sehen. Besonders sind mir Tannenmeisen, Blaumeisen und Schwanz- 
meisen aufgefallen. Meisen und Finlien xerursachen meist die grosste 
Sterblichlieit. Z r n ~ a ~ ~ r ~ n i m s  (1909) lionnte in einem Gebiel mit etwas 



Abb. 28. Wintersackchen der Larchenn~iniermotte, von Togeln aufgerissen. 

iiber 60 Larchen in1 Friihjahr oft 40-50 Vogel gleichzeitig beim Fres- 
sen beobachten. Teils reissen die Vogel die Saclichen auf und berauben 
sie ihres Inhalts, so dass deutliche Keste am Baum bleiben (Abb. 28), 
teils aber pfliicken sie die Sackchen ganz ah. Aufgerissene Friihjahrs- 
sackchen pflegen nicht ~orzukommen.  Nach B u ~ w r  6: EWALD verzehr- 
ten Zeisige im Friihjahr 10-12 Tiere pro Minute. Die grosse Geschicli- 
lichlieit und die Schnelligkeit vor allern der Meisen bei der Nahrungs- 
suche bis a n  die Zweigspitzen liann man  im Winter gut bewundern. 

Koinzidenz und Konkurrenz 

Grossen Einfluss auf das uberleben und eventuell auch auf die 
Fruchtbarlieit von C. laricella hat  das zeitliche Zusammentreffen be- 
stimmter Phasen im Vegetationszyklus der Larche mit bestimmten 
Entwicklungsstadien der Tiere. Man bezeichnet solch zeitliches Zu- 
saminentreffen als Koinzidenz. Die Koinzidenz betrifft zwei Abschnit- 
te in der Entwiclilung der Larchenminiermotte. Es handelt sich erstens 
um die Vorbereitung der  Tiere zur Oberwinterung und zweitens uni 
den Beginn der Aktivitat nach der Diapause. Da das Nahrungsangebot 
im Friihjahr teilweise von der Koinzidenz abhangt, kann ein Aus- 
einanderlilaffen zwischen Aktivitatsbeginn und Nadelentwicltlung zu 
Konliurrenzproblemen fiihren. Deshalb sol1 die I<onliurrenz im Zu- 
sammenhang mit der Koinzidenz besprochen werden. 

Im Herbst fallen Raupen mit Nadeln zu Boden, wenn sie entweder 
noch in  den Nadeln minieren und noch keine Sackchen gebildet haben 
oder wenn sie schon Saclichen tragen, aber die Nadeln noch nicht zur 
uberwinterung verlassen haben. Einzelne Tiere lionnen sich u. U. 
schnell zur i;'berwinterung vorbereiten. Fiir eine ganze Population 
erstrecken sich jedoch die Vorbereitungen zur Cberwinterung iiber 
Iangere Zeit. Das geht u. a. aus den Versuchen zur Saclichenbildung 
im Herbst hervor. Diese Versuche haben auch gezeigt, dass eine 
wesentlich reduzierte Anzahl yon Raupen zur uberwinternng lioinnnt, 



wenn die Nadeln friihzeitig vertrocknen und herunterfallen. Des- 
halb spielt die Koinzidenz zwischen Aufsuchen der uberwinterungs- 
stellen und Kadelfall eine wichtige Rolle fiir die Mortalitat. Man hat  
das mit Erfolg zu Belianlpfungszwecken ausgenutzt, indem man  vor- 
zeitigen Nadelfall durch Spritzen der Baunle nlit DNC bewirkte (BURST 
& EWALD 1955). 

Im Friihjahr erwachen die Raupen urn dieselbe Zeit aus der Dia- 
pause, wie die Larchennadeln auszuschlagen beginnen (s.  Kapitel Dia- 
pause, Abb. 44) .  Sogleich nach der Wiederaufnahme der Alitivitat 
fangen die Tiere an  zu fressen, und zwar sind sie dann sehr gefrassig. 
Bei schlechter Koinzidenz, d. 11. wenn die Raupen schon nach Nahrung 
suchen, bevor die Nadeln richtig ausschlagen, miissen die Tiere hun- 
gern. Das kann zu erhohter Sterblichlteit fiihren, vielleicht auch zu 
rerminderter Fruchtbarkeit. Man sieht nicht selten Raupen im Friih- 
jahr an  aufbrechenden Knospen sitzen und die wenige zugiingliche 
Nahrung ausnutzen. 

Reicht das erste Futter  im Friihjahr u. U. liaum fur  wenige Tiere 
aus, so tritt bei hoherer l'opulationsdichte aliuter Nahrungsmangel 
auf. Hier macht sich also im Zusammenhang mit der Koinzidenz eine 
intraspezifische Konlturrenz bernerkbar. Selbst wenn die spiitere Nadel- 
entwiclilung allen Raupen ausreichend Futter bieten und eine Kon- 
kurrenz nicht merklich in Erscheinung treten wiirde, so kann ein 
Nahrungsmangel zu Beginn der Friihjahrsalttivitat starke Konkurrenz 
init erhiihter Sterblichlteit und  verminderter Fruchtbarkeit als Folge 
bedingen. Diese Konlturrenz lasst sich leicht beobachten, dagegen ist 
es schwer, die Folgen exaltt festzustellen. 

Intraspezifische Iionkurrenz lromrnt auch in anderen Entwiclilungs- 
phasen ror .  Zur  Eiablage ist geniigend Platz rorhanden. Allerdings ist 
nicht beltannt, ob Weibchen bei hoher Populationsdichte infolge gegen- 
seitiger Irritation weniger Eier ablegen. \Verden mehrere Eier a n  eine 
Nadel abgelegt, so lionliurrieren die jungen Raupen in der Nadel um 
Rauin und Nahrung. Die Iionkurrenz in  den Nadeln hat den Tod von 
Raupen zur Folge (s.  N'EBB 1953). Unter den Raupen, die die erste 
Nadel verlassen haben uncl frei zu leben beginnen, gibt es Nahrungs- 
konkurrenz. Diese Konliurrenz wird besonders ab Populationsdichten 
von 5-7 C/K fiihlbar, da bei diesen Dichten alle Nadeln befallen wer- 
den. Wenn die Tiere im Herbst aufhoren zu fressen, kann Raumlion- 
kurrenz um uberwinterungsstellen auftreten. Die Folge davon ist, dass 
die Raupen ihre Sackchen nicht richtig oder an  ungiinstigen Stellen 
festspinnen und dadurch benachteiligt werden oder zugrunde gehen. 
Rei hoher Populationsdichte findet man oft viele Raupen, die sich 



am Stamin zur ubervinterung festgesponnen haben. A L I C ~  das ist als 
ungiinstiges Verhalten infolge \-on Rnumlionliurrenz anzusehen. 

Dasselbe gilt fiir das haufig beobachtete Abspinnen Ton Raupen bei 
hohen Dichten im Friihjahr. Nahrungskonliurrellz tritt besonders im 
Friihjahr auf, da die Raupen dann \vesentlich inehr i'rcssen. Xb Dich- 
ten yon etma 0,5 C/I< wcrden alle Nadeln befallen, das bedeutet stariie 
Konliurrenz. Die Folgen des Nahrungsmanyels i m  Friihjahr hat  WEBB 
(1953) unlersucht. Er  fand in Hungerpopulat ione einen geringeren 
Prozentsatz iiberlcbender (unparasitierter) Raupen und eine geringere 
Grijsse von Puppensaclichen und Puppen. Auch die 9 9 aus Hunger- 
populationen sollen Ideiner als normal sein, und anscheinend legen 
sie weniger Eier. Dns Schliipfen dcr Imagines zog sich in Zuchten von 
Tieren aus Hungerpopulationen iiber Iangere Zeit hill als bei normalen 
Tieren. SCHTVENICE (1958) stellte in Zuchten fest, dass die gesamte 
nlittlere Eizahl fiir 9 0 roil Standorten mit lloher Populationsdichte 
geringer m-ar als fiir Tiere \-on schwacher befallenen Stellen. 

Zur intraspezifischen Konliurrenz ist noch zu bemerlien, dass ihre 
Starlie sich unabhangig von den Aussenbedirlgullgell und der Popula- 
tionsdichte andern liann. Das tritt ein, wenn sich die Qualitat der 
Population andert (s. F ~ m z  1965). Die Aufi~ahmefahigkeit der Um- 
gebung liann niimlich fur  Populalionen verschiedener Qualitat unter- 
schiedlich sein. 

Die auffallendste Form interspezifischer Konkurrenz, also der Kon- 
kurrenz zwischen der Larchenminiermotte und anderein Arten uni 
irgend\s-elche notwendigen Objelitc, ist die Nahrungslionkurrenz. Hier- 
fiir Iionimen alle Organisinen i n  Betracht, die Larchennadeln befallen 
bzw. die fur  C. Zaricella auswertbare Sadeltnasse reduzieren. Die wich- 
tigsten Monliurrenten sind Larren von Liirchenblattxvespei und blatt- 
fressende Schn~etterli~igsraupen, aber auch solche Arten v i e  Argy-  
resthia daevigatellcl H.S., die durch Abtijten von Kilospell oder Trieb- 
abschnitten einen Verlust an Sadelinasse hewirken. In Schweden liom- 
men ha-elptsachlich Prist iphora crichsoni HTG., P.  ruesnzaeli TISCMB., 
versclliedene Wickler- urid Spannerarten und '4. lctevigafella neben 
C. laricella  or (vergl. EIDMAKN 1965). Nicht sicher ist, ob die haufig 
vonliommenden Lause, besonders ddelges  laricis T'*ILLOT, merklich 
mit Coleophorrc lionliurrieren, hlassenaui'treten yon anderen Larchen- 
schadlingen als C. laricella sind in Schn-eden zwar nicht selten, haben 
jedoch nieist ~nel l r  oder weniger lokalen und ~oriibergehenden Charak- 
ter. Deshalb spielt hier offenbar die interspezifische Konliurrenz in1 
grossen gesehen eine geringere Rollc als die iniraspezifische Konkur- 
renz. 



Mapitel 8. Die Veranderungen der Populationsdiehte 

Einfiihrung and Definitionen 

In mehreren vorangegangenen Abschnitten wurden die Beziehungen 
der Larchenn~iniermotte zu ihrer Umwelt behandelt. Dabei wurde 
stillschmeigend vorausgesetzt, dass diese Fragen in  den Bereich der 
Oliologie gelloren. \Yesen und Unlfang der Okologie lionnen aber sehr 
unterschiedlich aufgefasst merden (s. BAKKER 1964). In1 folgenden 
sollen spezielle Beziehungen der Ind i~~ iduen  ZLI einander und zu ihrer 
Umwelt besprochen werden. In der Literatur herrschen uber die Ein- 
flusse der U m ~ ~ e l t  auf Populationen und uber die Einhaltung bestimm- 
ter Populationsdichlen unterschiedliche, zunl Teil sehr gegensatzliche 
Auffassungen. Verschiedene Missverstandnisse haben zu den Gegen- 
satzen beigetragen. Desllalb iniichte ic11 meinen Standpunlit Itlarlegen 
und einige Begriffe definieren, ehe ich naher auf die Veriinderungen 
der Populationsdichte bei C. lar.icella eingehe. 

SCHWERDTFEGER (1963) ha t  die Grundbegriffe der Oltologie ubersicht- 
lich zusammengestellt. Ich schliesse mich den dort gegebenen Defini- 
tionen meitgehend an. So inochte ich hier den Begriff Okologie auf 
solche Beziehungen der Organisinen zur Aussenwelt beschranlien, die 
fiir ihr  Vorltornmen und ihre Existenz von Bedeutung sind. Es ist 
allerdings schwer zu entscheiden, was darauf lieinen Einfluss hat. Der 
Einfachheit halber merde ich die JIitwelt in  die Umwelt einbeziehen 
und das Wort  Mitwelt nicht verwenden. Die vorliegenden Studien 
handeln von Individuen und Populationen von C. lalsicel1a, also Iron 
Autijltologie und Demoliologie. Vergesellschaftungen hoherer Ordnung 
sind Gegenstand der Untersuchungen nur insofern, als ihre Glieder in 
einer besonderen Beziehung zu der Larchenminiermotte stehen. 

Tch habe die Bezeichnung ,,Biozonose" fiir hohere, heterotypische 
Organismenliollektive bewusst vermieden. Als wesentliches Kennzei- 
chen der Biozonose wird die Selbstregelung angegeben. (s. HESSE 
1924).  SCHWERDTFEGER betont den RIangel echter Biozonosen in  der 
Kulturlandschaft. Ich halte es fur  zweifelhaft, ob sich der Begriff im 
strengen Sinne der Definitionen selbst i n  einer Natnrlandschaft an- 
wenden Iasst. Die in der Definition angenominene Selbstregulation, 
die iinmer wieder in Kichtung eines JIittelzustandes fiihrt, sol1 die 
Biozcinose lionstant halten. Auf lange Sicht bleibt aher eine Biozonose 



nicht unverandert. Kachhaltige Vergnderungen kominen sowohl im 
Abiozon als auch in1 Riozon vor (z. B. Klinlaveranderungen, Folgen 
einmaliger Naturereignisse, Einwanderung neuer ilrten, Veranderun- 
gen in der Qualitat der Populationen). Alan muss daher uber langere 
Dauer mit einern gleitenden Mittelsustand rechnen. Ein Organismen- 
kollektiv mit gleitendem hlittelzustand wird als Sulizession bezeichnet. 
Nur innerhalb einer jeweils subjelitiv gewahlten Zeitdauer, wahrend 
der keine gerichteten Veranderungen heobachtet hzw. erwartet werden, 
liann man ein Organismenkollektiv mit Selbstregulation als Biozonose 
ansehen. 

Keines der Beviilkerungssysteme, in  denen ich die Larchenn~inier- 
motte studiert habe, ltann im strengen Sinne als Biozonose bezeichnet 
werden. Der Zuwachs der Larchen, Veranderungen in der Struktur 
der Bestande und in der Zusainmensetz~ing des Lebensvereins, oft von 
aussen bedingt, sind die Hauptursachen dafur, dass ein durch Regu- 
lation erhaltener mittlerer Zustand nicht angenommen werden ltann. 
Die Individuen und Populationen leben in dynamischen Bevollierungs- 
systemen ohne festgelegten hlittelzustand. 

>lit Population bezeichne ich die Gesamtheit der Individuen einer 
Art i n  einem Raum. Sie lasst sich durch quantitative Eigenschaften 
kennzeichnen. Die Glieder der Population stehen in  Beziehungen zu 
einander, sind von Individuen derselben Art ausserhalb der Population 
raumlich getrennt und stehen mit ihnen in keinen oder in  wesentlich 
schwacheren Beziehungen. 

Im Falle von C. lnricelln verstehe ich also unter einer Population 
alle Tiere der Art in einem raumlich begrenzten Larchenvorkommen 
gleich welcher Grosse, das yon anderen Larchenvorkommen derart ge- 
trennt ist, dass die Ind i~ iduen  der Population einander mesentlich 
mehr begegnen und beeinflussen als Artgenossen von anderen Lar- 
chen. Fiir isolierte Larchenvorkommen ist die Abgrenzung der Popu- 
lation einfach. Handelt es sich dagegen um Gebiete, in denen die Bau- 
me bzw. Bestande mehr oder weniger benachbart sind, so muss nach 
den1 Abstand, auch nach Standort und Art der Bestande und nach 
der  Dichte und Verteilung der Tiere a n  den rerschiedenen Stellen 
beurteilt werden, \vie stark die gegenseitigen Reziehungen zwischen 
den Individuen sind. 

Eine Freilandpopulation lasst sich praktisch nie quantitativ als 
Ganzes erfassen. Alle Angaben beziehen sich auf mehr oder weniger 
reprasentative Proben und ltonnen zu Schatzungea fiir Verhaltnisse 
in  der Population verwendet werden. 

Populationen sind nicht konstant, sondern verandern sich. Die vor- 



liegenden Studien beschaftigen sich mit der Abundanzdynamili, d ,  h. 
den Veranderungen der Populationsdichte innerhalb des Lebensraums. 
Ich verwende den Begriff Lebensraum iin Sinne von SCHWERDTFEGER 
als den Raum, in  dem der Organismus oder das Organisnaenkollektiv 
lebt, nicht v i e  HESSE (1924) als Bezeichnung fur  die gesamte Biospha- 
re. Der Lebensrauin der Larchenininiermotte liann allerdings nicht 
streng als lionstant angenommen werden. Baume wachsen, neue mogen 
hinzulioinmen, alte verschwinden, 'Triebe sterben ab usw. Die Disper- 
sionsdynamili ist  n u r  im Zusammenhang mit den Wanderungen der 
Raupen studiert worden. 

Die Populationsdichte verandert sich innerhalb einer Generation 
(intrazylilische Bev~lkerungsbewegung, Oszillation) sowie von Gene- 
ration zu Generation (interzylilische 13evolkerungsbewegung, Flulitua- 
tion, Massenwechsel). Diese Bevolkerungsbewegungen liommen durch 
das Wechselspiel von Fruchtbarkeit und Sterblichlieit der Tiere zu- 
stande. Es soll untersucht werden, wie verschiedene Umwelteinflusse 
auf Fruchtbarkeit und Sterblichlieit in  Populationen der Larchen- 
miniermotte einwirken. Ausserdem soll der Verlauf von Oszillationen 
und Fluktuationen dargestellt werden. 

Intrazyklische Veranderungen 
Die Abundanzdynainik liommt durch das Wechselspiel von Frucht- 

barlieit und Sterblichlieit zuslande. Das Studium der Abundanzdyna- 
mil< muss sich deshalb vornehmlich auf die Ursachen der Fruchtbar- 
keit und Sterblichlieit bzw. ihre Unterschiede richten. 

Die Ursachen unterschiedlicher Fruchtbarlieit sind meist schwieri- 
ger festzustellen als die Ursachen der Sterblichlieit. Der entscheidende 
Ausdrucli fur  die Fruchtbarkeit ist die Anzahl abgelegter Eier. Diese 
wird jedoch nicht allein von Einflussen bestimmt, die auf die Imago 
einwirlien. Auch die Umweltverhaltnisse der Jugendstadien spielen 
eine Rolle, und es liisst sich am Erfolg, der Zahl der abgelegten Eier, 
schwer deuten, welche einzelnen Einflusse darauf eingewirlit haben 
und in  welchem Grade. Das gilt fur  das Individuum und fur  die Popu- 
lation. F u r  die Population ist ausserdern die Vorgeschichte der Gene- 
ration deshalb wichtig, weil ihre Fruchtbarkeit von der Anzahl der 
geschlechtsreifen Weibchen, also den Uberlebenden der Generation 
abhangt. 

Die Ursache fur  den Tod eines 'I'ieres kann bei der Larchenminier- 
motte oft eindeutig festgestellt werden. Deshalb lasst sich auch leich- 
ter bestimmen, in  welchem Grade verschiedene Ursachen auf die 
Sterblichkeit in  der Population cinwirlien. 



Die Imagines von Coleophora Znricellci treten innerhalb cines be- 
grenzten Zeitraumes auf und legen ihre Eier hauptsachlich innerhalb 
eines Monats ab. 1st die Eiablage beendel, so lverden alle Veranderun- 
gen der Populationsdichte im Verlaufe der Generation durch die Sterb- 
lichkeit der Tiere verursacht. Da Geburten und Todesfalle zeitlich 
recht scharf voneinander getrennt sind, erschejnen die Oszillationen 
als Xusdruck fur  die Mortalitat. 

Die Sterblichkeit auf verschiedenen Entwiclclungsstufen 

E i  

Die Sterblichlieit iin Eistadium scheint in1 allgemeinen nicht sehr 
hoch zu sein. Die genaue Bestimmung ist dadurch erschwert, dass 
schlecht angeheftete Eier herunterfallen konnen und deshalb nicht 
gefunden werden. Diese Individuen gehen zu Grunde. In  einigen Pro- 
bell wurde eine Sterblichlieit zwischen 3 und 18 % der vorgefundenen 
Eier festgestellt. In 1 3 ~ 1 ~ ~ s  Untersuchungen (1923) schliipften aus 
etwa 25 $6 der Eier lieine Raupen. 

Verschiedene Ursachen bzw. Anzeichen des Todes treten auf. Ohne 
besondere, erkennbare Ursache schliipften aus vielen Eiern keine 
Raupen. Es ltann sich dabei uni unbefruchtete Eier, um eine Storung 
der En~bryoilalent\viclil~~ng, uin ein hlisslingen des Schliipfens oder 
um die Tiitiglieit naturlicher Feinde handeln. Der grosste Teil der 
Sterblichlieit gehorte dieser Kategorie an. Ausserdem Itamen ~e rp i l z t e  
Eier und solche mit jauchigem Inhalt vor. Ein Ei hatte ein Loch von 
linapp 0,l  m m  Durchmesser (etwa 114 der Grosse des Eies),  vom Inhalt 
war nn r  noch ein schwarzlicher Rest am Boden iibrig. Vielleicht war 
dies Ei parasitiert oder 17011 einer I17anze ausgesogen. 

~I'EBB (1953) fand, dass in Nordamerilia eine Miride, Deraeocoris 
nzzbilis KNIGHT, und andere Wanzen Eier aussaugen. Der Anteil der 
von Raubern vernichteten Eier variierle zwischen etwa 4 und 40 %, 
das Mittel betrug rund 10- 15 74. In Schweden fand ich besonders 
eine M'anzenart, namlich Atracfotomzzs nzagnicornis FALL. (hliridae), 
haufig a n  Larchen. Ich habe nicht beobachtet, dass sie Coleophora-Eier 
angreift, halte es aber fiir moglich. Diese Wanze ist ein Feind der 
Fichtenspinnmilbe Puraietranych~zs zznnnguis JAKORI (THALENHORST 
1962). 

Razzpenstadien vor der uberwinterung 

In  den Larvenstadien I und I1 leben die Raupchen in  den RIinen, 
im Stadium I11 verfertigen sie Saclichen und fressen noch elwas als 
freie, sacktragende Tiere, ehe sie sich zur ~be rmin le rung  festspinnen. 



Ei uncl LI sind ausschliesslich auf die Nadel angewiesen, a n  die das 
Ei abgelegt vurde .  LII liann die erste Mine werlassen und andere Na- 
deln aufsuchen, LIII pflegt vor dem Festspinnen an mehreren Nadeln 
zu fressen. 

Die Tiere, die sic11 frei bewegen ltonnen, haben daher eher die 
Sloglichkeit, sich schadlichen Einfliissen wie z. B. Vertrocltnen der 
Nadel zu entziehen, dafiir sind sie aber Yogeln und anderen Gefahren 
ausgesetzt. Tote Tiere in hliinen ltonnen leicht gefunden werden. Die 
Sterblichlieit unter den freien Ranpen ist schuerer festzustellen, da 
die Tiere herunterfallen oder sonstwie verschwinden lionnen, o h m  
S p ~ ~ r e i i  ihres Schiclisals zu hinterlassen. 

Die toten Raupchen, dic ich in JIinen fand, machten znischen 1 und 
12 56 der Tiere in  den betreffenden Proben aus, i n  anderen Proben 
lebten alle Tiere in den ;\linen. JUNG (1942) beobachtete ebenfalls rlur 
geringe Sterblichlieit auf dieser Entwiclilungsstufe. Bei Massenauftre- 
ten entwickeln sich nicht selten mehrere Raupchen in  derselben Sadel. 
In  solchen Fallen sterben nach W ~ u e  (1953) oft die Tiere, die sich in 
dem eher austroclinenden, distalen Teil der Nadel befinden, und auch 
ein Raupchen, dessen Gang auf die hline einer anderen Raupe trifft, 
sol1 in der Regel nicht uberleben. Die von mir gefundenen toten Raup- 
chen waren vertroclinet, die Ursache liess sich nicht eindeutig fest- 
stellen. Ein einziges, minierendes RBupchen war offenbar an  Parasiten- 
befall zugrunde gegangen. 

Ebenso wie bei hoher Populationsdichte Iiann sich die Sterblichlteit 
der Raupen in1 Herbst auch unter besonderen Verhaltnissen stark 
erhohen. Hier ist hesonders das Vertroclinen von Zweigen oder Nadeln 
und friiher Nadelfall zu nennen. Dadurch sterben nicht nur  die Tiere, 
die noch an  die hline gebunden sind, sondern auch bewegliche, freie 
Rnupen. Der auf S. 39 beschriebene Versuch iiber den zeitlichen Yer- 
lauf der Saclichenhildung zeigte. dass nu r  ein ~vesentl icl~ geringerer 
Teil der Tiere Saclichen bilden liann, wenn die Nadeln schnell ver- 
troclinen (s. Abb. 16) .  Auch wurden an den langsam trocltnenden 
Zweigen nu r  einzelne, nackte, tote Raupchen gefunden, an  s d ~ n e l l  
troclinenden Zweigen dagegen zahlreiche (ungefahr 10 % ) . 

Eine gewisse Sterblichlieit betrifft zmar meist nicht niehr die aliti- 
\en, sondern die bereits ruhenden Raupen, liann aber noch hier er- 
wahnt werden. Eine Anzahl yon Tieren spinnt sich namlich ungenii- 
gend oder an  Nadeln zur wber-\vinterung fest, fallt friiher oder spater 
vom B a u ~ n  und geht dadurch zugrunde. Der Xnteil dieser Tiere a n  der 
Population Iasst sich kaum bestimmen. In einem Fall fand ich 4 % 
der Ranpchen an Nadeln festgesponnen. Es k t  moglich, dass sich der 



Anteil ungeeignet angesponnener Tiere bei hoher Populationsdichte 
erhoht. Oft findet man d a m  z. B. die Sackchen gehauft an  bestimm- 
ten Stellen wie Triebspitzen, viele Tiere spinnen sich an  fremden 
Saclichen an  und konnen nicht nur init diesen herunterfallen, sondern 
sind auch eine leichtere Beute fiir Vogel, indem sie die Suche erleich- 
tern. 

Die gesamte Sterblichlieit von der Eiablage bis zuin Beginn der uber- 
winterung scheint demnach oft nicht besonders gross zu sein. Die 
Populationsdichte diirfte aber dabei eine wichtigc Rolle spielen. In 
Populationen mit massiger oder geringer Dichtc fand ich in  lieinem 
Fall einen mesentlichen Riicligang bis zum Winter. In einem unter- 
suchten Fall mit hoher Ausgangsdichte ging dagegen die Population 
von August bis Dezember auf knapp die Halfte zuriick. 

uberzuinternde Raupen 

Winterpopulationen eignen sich am besten fur  quantitative Unter- 
suchungen. Die iiberwinternden Tiere sind leicht zu finden, man kann 
ihren Zustand und die Ursachen des Todes ineist gut erkennen. Wah- 
rend der uberwinterung sinkt die Populationsdichte oft sehr stark. 
Die meisten und zuverlassigsten Daten der vorliegenden Studien be- 
ziehen sich deshalb auf iiberwinternde Raupen. 

Ich habe die loten Individuen nach den erliennbaren Symptomen in 
Gruppen eingeteilt : Sterblichkeit durch Parasiten, durch Vogel, durch 
mechanische Beschadigung und durch iibrige Ursachen (Pilzbefall 
etc.). Hinzurechnen muss man ausserdem den Riickgang in der Dichte 
der angetroffenen Saclichen, der wohl in der Hauptsache durch Vogel 
verursacht wird. 

Parasiten. - Die Larchenminiermotte wird zwar schon vor der 
uberwinterung von Parasiten befallen, doch tritt der Befall hauptsach- 
lich erst nach dem Festspinnen der Raupen zutage. Die Parasiten tote- 
ten ihren Wirt  meist, nachdem er sich festgesponnen hatte. Man findet 
dann die Parasitenlarve neben den Resten der Raupe im Sackchen, 
gelegentlich liegt sie auch noch in dem ausgezehrten Wirt  (vergl. 
Abb. 1, EIDMAXN 1961). Der haufigste Parasit war die Eulophide Chryso- 
charis nitet is  WALKER. 

Die Parasitierung wurde in  Proben von Djurggrden, Staket und 
Bogesund wahrend mehrerer aufeinanderfolgender Jahre studiert. Sie 
variierte etwas, meist jedoch innerhalb enger Grenzen, und betrug im 
Durchschnitt etwa 2-3 % (s. Tab. 34).  Eine wichtige Ausnahme 
machte jedoch der Winter 1961162 auf Djurggrden und i n  Staliet. Dort 



Tab. 34. Durchschnittlicher Prozentsatz der Parasitierung in Proben von iiberwinternden 
Tieren. 

v a r  nainlich die Parasitierung mit 11,s bzw. 58,O % wesentlich starker 
als sonst iiblich. 

Dafur ltonnen vor alleni zwei Ursachen, allein oder ltombiniert, in 
Frage liommen. In1 vorhergehenden \\'inter war an  beiden Stellen die 
Populationsdichte von C. Iaricella relativ hoch, ~ L I  Beginn des Winters 
1961/62 dagegen nur  0,12 C/K. Es lasst sich also an einen ,,delayed 
density-dependent" Effelit denlten. Ausserdem ist es moglich, dass ein 
reichliches Vorliommen von Zwischenwirten im Sominer 1961 den 
Parasiten Yorschub leistete. Die Parasiten sind ja nicht an  einen Wirt  
gebunden, sie befallen meist verschiedene Inseliten. U. a. waren in  die- 
sen1 Jahr  Eriocrania-Minen in Birlienblattern sehr haufig. 

Vogel. - Die rauberische Tatiglieit der Vogel macht sich erst a n  den 
iiberwinternden Saclichen bemerltbar. Aufgerissene, ihres Inhalts be- 
raubte Saclichen zeugen deutlich von Befall durch Vogel. Die mecha- 
nisch getoteten Tiere, meist gequetschl oder auch anders verletzt, 
sind vermutlich ebenfalls Zuni Teil auf das Konto der T'ogel ZLI setzen, 
ihr  Anteil pflegt aber gering zu sein. Wesentlich grosser ist der Ruck- 
gang der Populationsdichte, der im Laufe des Winters vorzuliomn~en 
pflegt. Die Vogel reissen nicht nur  Sacltchen auf, sondern sie entfernen 
auch Tiere zusamnlen init ihren Saclichen. Ein gewisser, wahrscheinlich 
sogar grosser Anteil des winterlichen Pop~~lationsriicliganges ist des- 
halb ebenfalls a~af die Tatiglieit der Yogel zuriiclizufiihren. 

Der Verlauf und die Starlie des 'i'ogelfrasses ~ a r i i e r e n  vo11 Jahr  
zu Jahr  und yon Bestand z u  Bestand. Sie sind abhangig von bestimin- 
ten Umn eltbedingungen. 

Die ersten aufgerissenen Sacltchen linnn man schon im Olitober 
finden, oft treten sie aber erst in1 November oder Dezember auf. hIan 
pflegt dann in zunehmendem Grade aufgerissene Wintersaclichen zu 
finden, das Maximurn wird meist iin April erreicht. Die Vogel fressen 
also bis in  das Friihjahr hinein iiberwinternde Coleophora-Raupen. 
Die echte Zunahme der absoluten Zahlen fiir aufgerissene Sackchen 
ltann allerdings leicht iibersehen wei-den, da  die Sterblichlieit durch 

Djurg5rden. . . . .  
Staliet . . . . . . . . .  
Bogesund. . . . . . .  

3,3 



Vogel relativ zunimnit. Dies hangt mil den1 Riicligang der Dichte 
iiberwinternder Siiclichen zusammen, denn bei gleicher Anzahl auf- 
gerissener Saclichen ist ihr prozent~ialcr Anieil um so hoher, je geringer 
die Dichte aller SScltchen ist. 

l'ermutlich v;irlit die Schneedeclie auf den Verlauf dcs Vogelfrasses 
ein. Die Wintersaclichen von C. larice110 sincl ineist auch bei Schnee 
gut zuganglich, wahrend anderc Sahrung zugedeclit ist. Ein Vergleich 
der ,meteorologischen Beobacht~zngen fiber Schneevorliominen mit der 
Zunahine der Sterblichlieit durch Vogel m-ahrend mehrerer Winter auf 
Djurgirden deutei- in diesc Richtung, eindentige Korrelationen stell- 
ten sich allerdings nicht heraus. 

Die Lage und Zusainmenselzung der Restande und die Strulitur des 
Kronenraums haben wesentlichen Einfluss auf die Sterblichkeit durch 
Yogel, da sie auf Vorliommen, Aufenthalt und Sahrungssuche der 
verschiedenen inselitenfressenden Viigel einwirlien. Es bcsteht ein 
auffallender Unterschied zv-ischen der hohen Sterblichlteit auf Djur- 
gArden (s. Tab. 3 5 )  und den relativ m-enigen, ron  Viigeln aufgerissenen 
Saclichen in Staliet und auf Bogesund (zu Ende der tJberwinterung 
zwischen 0 und 4 %).  Er  ist wahrscheinlich beclingt durch die Haufig- 
lieit der Larchen und damit der Niniermotlen einerseits und durch 
Hohe, Kronenform und Umgebung der Liirchen andererseits. Die Art 
und Grosse des Nahrungsangebotes und das l'orliomnlen und Verhal- 
ten der Viigel bestimmen den Umfang der Sterblichlieit. Die hohe Sterb- 
lichlteit durch Vogel an  den Liirchengruppen in parliartiger Umge- 
bung auf DjurgArden hat eine Parallele in ~ V E B B S  Untersuchungen. Er  
fancl die grosste Sterblichlieit durch l'ogel in gemischten Bestanden 
mit weniger als 3 0 % Larchen. Auch meiue Ergebnisse r o n  Riissjiiholm 
(Tab. 41), nach denen die an U~~chenhoch \~a ld  angrenzenden Uestan- 
desteile prozentual starker vo11 \Togeln heiingesucht waren, weisen anf 
die Bedeutung der Uangebung der Larchen hin. 

Die Populationsdichte beeinflusst das Angebot a n  Nahrung, sie liann 
aber auch auf das Verhalten der ?Togel einviirlien. Man liann anneh- 
men, dass unier im iibrigen gleichen Bcding~zngen rnehr Raupchen 
den Viigeln zum Opfer fallen, wenn die Populationsdichte hoch ist, da 
die Vogel i n t ens i~e r  nach der rcichlichercn Nahrung suchen. Eine 
Tendenz zu hiiherer Sterblichlieit clurch Yiigel bei hiiherer Populations- 
dichte deutet sich in den Untersuchungen schwach a n  (vergl. Tab. 35), 
sie ist aber nicht gesichert. N ' E ~  (1953) nimint ebenfalls an, dass die 
Sterblichlteit durch Vogel .\-on der Populationsdichte abhangt. 1st 
allerdings das Nahrungsangehot zu hoch fiir die Vogel, die die Larchen 
besuchen, so liann eine solche Abh5ngigkeit nicht deutlich zurn Am- 



clrucli l~ominen.  husserdein liann cine e~en tue l l e  dbhangiglieit des 
Vogelfrasses \on der Populalionsdichte des n' irtes leicht durch andere 
Effekte i~berdeclii, werden, die clurch Um~veltbeziehungei~ der J'iigei 
her\ orgerufen werden. Dazu gehort Y or allein die hereits besprocherie 
Strulitur de\ Bestandes. In  Riissjohol~n 43 mar a n  den Bestandes- 
randern SITT und  W, die a n  Buchenhocl~wald angrenzten, die geringstc 
Diclite der Saclichen (Tab. 25),  dagegen der liochste Anieil Sterblich- 
lieit durch T'ogel (Tab. 41).  

Riickgang der Dichte iiberwinternder Siickchen. - In1 Herbst wurcien 
stets inehi- Coleophom-Saclichen angetroffen als irn Friihjahr vor 
LYiederaufnahme der Alitixitat (Ausnahme: Staliet 1963164). Das gellt 
deutlich aus den1 Beispiel fiir UjurgArclen i n  Tabelle 39 hervor. Dort 
enthielten die Prohen in  den betreffenden Jahren  zu Ende der  uber- 
winterung e t v a  zwischen 20 und  50 C; \\ eniger Saclichen als zu Beginn 
cler U b e r ~ ~  interung. 

Xicht der gesainte Riicligang der Dichte iiberwinternder Saclichen 
(Schwund) ist  den Yogeln zuzu.;chreiben. Durch Witterungseinfliisse 
lionnen Sacltchen vom Raum fallen. Es  liisst sich nicht cinrnal mil  
Sicherheit a n  Hand des vorliegenden Materials nachmisen ,  dass 
die Vogel a n  dem ~vinterlichen Riicligang der Dichte von Saclichen 
bcteiligt sincl. Da die meisten Tiere ihre Siickchen jedoch gut fest- 
spinnen, diirfte liaurn bis zur  Hiilfte der Saclichen im Laufe des 
\Vinters herunterfallea. Alan muss vielrnehr vermuten, dass ein Teil 
abgezupft wird. Dafiir kornrnen aber irn TiVinter pralitisch nu r  Vogel 
in Frage. 

Auf der Abbildnng 29 ist die Dichte der \VintersBclichen dargestellt, 
die zu ~ersch iedenen  Zeitpanliten der Probeentnahme auf Djurgsrden 
gefunden ~i-urden. Die ohere Kurxe 1 ~ e i b i n d e t  die Tl'erte fdr  die 

Tab. 35. Djurglrden 1956-1963: Dichte der zu Beginn und zu Ende der fJberwinterung 
vorgefundenen Sackche? sowie Dichte und Prozentsatz der von Vijgeln aufgerissenen 
Sackchen zu Ende der Uberwinterung. Ausserdem ist unter ,,O/, Vogel und Riickgang" der 
Prozentsatz des winterlichen Papulationssiickganges eiraschliesslich der von Vogeln auf- 

gerissenen Sackchen angegeben. 

Beginn der Uberwinterung: C / K .  . . . . 
Ende dcr Uberwinterung: C / I I .  . . . . . . 

I) I) N C/I< Vogel. . 
) a i) Oj, D . 
Vogel und  Riickgang. . . . . . . . . . . . . 

In einer Probe vom 8. SII .  0,01 CJK von Vogeln aufgerissen (7 S). 

0,12 
0,OT 
0,02 
25 
56 

0,70 
0,39 
0,22 
57 
76 

0,06 
0,04 
0,01 
30 
50 

0,38 
0,25 
0,07 
28 

0,27 
0,21 
0,07 
34 
48 

0,07 
0,03 
0' 

0 

0,48 
0,27 
0,09 
31 
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Abb. 29. Riickgang der Populationsdichte und Sterblichkeit durch Vogel und durch 
andere Ursachen auf Djurgirden. 
a.  Winter 1956/57. b. Winter 1960161. 
1: C/It .  2: (C - C Vogel)/K. 3: lebencle C/K. 

Dichte aller jeweils angetroffenen Sacltchen ( C X ) .  Die mittlere Kurve 
2 verbindet die Werte fiir die Dichte aller Sacltchen mit Ausnahrne cler 
von Vogeln aufgerissenen (C,X-C VogellK) . Das dazwischenliegende, 
schraffierte Feld bezeichnet also den nachm-eislich durch Vogel ver- 
ursachten Populationsrucltgang. Die untere Kurve 3 verbindet die 
Werte fiir die Dichte der lebenden Tiere (1 CIK). In  die Diagramme 
sind auch Werte fiir die Dichte I on Saclichen und Raupchen nach der 
Uberwinterung aufgenommen worden, doch sind die Kurven Ende 
April-Anfang Mai unterbroche11, urn anzudeuten, dass 1011 da an  
andere Verhaltnisse herrschten. 

Die K u r ~ e n  zeigen die Abnahme der Ilichte von Sackchen und 
lebenden Tieren. Das Diagranlnl fdr  1957/58 lasst einen Zusammen- 
hang zwischen der Abnahme der Siiclichen und der nachgewiesenen 
Tatiglteit der Vogel vermcten, aber eindeutig ist ein solcher Zusam- 
menhang nicht. Fiir 19BOlG1 tritt  er liaum in  Erscheinung. Will m a n  
annehmen, dass der Riicltgang der Saclichendiehte hauptsacl~lich durch 
J'ogel verursacht ist, so ist die gesamte Sterblichlieit durch Vogel fiir 
die Aprilproben init rund i 5  bzw. 60 C"o zu veranschlagen (vergl. Tab. 
35). 

Mechanische Beschadigung. - In  -viesen I'roben findet man  einzelne 
Tiere, die durch rnechanische Beschadigung zugrunde gingen. Solche 



Raupchen lionnen bei der Probeentnahme geschiidigt worden sein. Auch 
Togel ltomrnen als Urheber der Schiiden in Betracht. Gelegentlich wer- 
den wohl auch Tiere durch peitschende Zweige zerquetscht. 

In den einzelnen Proben wurden zwischen 0 und 4 % mechanisch 
beschiidigte Raupen gefunden. Der Durchschnitt fiir iiber 60 ~e r sch ie -  
dene M7interproben war  0,5 %. 

Ubrige Ursachen. - Diese Gruppe umfasst Tiere, bei denen die 
Todesursache nicht sicher festgestellt werden lionnte, sowie Raupchen 
nlit Pilzbefall. 

Tote, oft trocliene Raupen, die lteine deutlichen Spuren von Pilz-, 
Parasiten- oder Rauberbefall aufweisen, liommen nicht selten in den 
Proben vor. Die wichtigsten Todesursachen diirften EntwicltlungsstD- 
rungen, Vertroclinen, physiologische Schaden und eventuell Krank- 
heiten sein. Auch unter den Tieren, die gesund aussahen, lionnen sich 
kranlie oder geschadigte Raupen befunden haben, \ ~ i e  u. a. aus den 
Zuchtrersuchen hervorgeht. Es war aber in den ineisten Fallen nicht 
moglich, dies zu erliennen. Deshalb sind in dieser Gruppe n u r  eindeu- 
tig tote oder schxer geschadigte Tiere mitgerechnet, und der Unifang 
der Gruppe diirfte vermutlich etwas grosser sein, als angegeben wird. 
Manche Raupen waren trocken, andere schlaf f und liaufig missgefarbt, 
andere salaen leer und \vie ausgesogen aus. Eine grossere Anzahl sol- 
cher leeren Raupen wurde z. R. in einer Probe von Djurgirden Anfang 
April gefunden. Es ist moglich, dass sie Wanzen, die schon a m  der 
Winterruhe erwacht mareu, zuin Opfer gefallen waren. Proben voli 
Rossjoholm aus dem Februar wiesen ebenfalls recht viele leere Rau- 
pen auf. 

Raupen init deutlichein Pilzbefall ltamen nicht haufig vor. Es liann 
sich dabei urn saprophytische, aber auch uni parasitische Pilze ge- 
handelt haben. Eine Ausnahme niachten Prohen aus dem Winter 
1961162 Ton SliAne, in denen ein hoher Prozenisatz verpilzt war. Es 
handelte sich um den inselttenpathogenen Poecilomyces farinosus 
(DICK. ex FR.) BROWN et G. SMITH; ausserdem trat  eine offenbar 
saprophytische VerticilIium-Art auf. Wahrscheinlich wurde der Aus- 
bruch der Pilzseuche ausser durch hohe Populationsdichte (im Novem- 
ber 0,95 CIK) durch einen ungewohnlich warmen Oktober mit eiiienl 
Temperaturiiberschuss ron  2,5--4" C und mit Niederschlagen von 
140 % des Normalen gefordert. Jedenfalls ging die Populationsdichte 
I o n  C. laricella his zum nachsten Friilijalir sehr stark zuriiclt. Einen 
Zusammenhang von Pilzbefall und  Witterungsverhaltnissen (bes. 
Kalte) vermutete schon J U X G  (1942). E r  fand in einem Fall sehr viele, 



starlt erpilzte V'intersaclichen, hielt abcr fur  ~vahrscheinlich, dass 
der Pilz ein Saprophyt .v\ ar. 

In  den Proben aus Mittelscliweden habe ich starhere Verpilzuilg 
nicht beobachtet. Vieileicht rhurde cine hoheie Sterblichlieit in Pro- 
bell \ on Staliet in1 Winter 1061/63 durch Pilze \ erursacht. 

Der Anteil der toten Tiere, die zu der Gruppe ,,Ubrige Ursachen" ge- 
zahlt \\urden, ~ a r i i e r t e  ~ ~ r i s c h e n  0 und 48 5$, \ on  der genannten dus -  
nnhine abgesehen. Da\ hangt rnit Variationen i n  der Intensitat der 
emzelnen Sterblichlteitsfahtoren zusammen. In einigen Probesericn 
zeigte der Prozentanteil einc zunehniende Tendenz zuni Fruhjahr hin, 
in  anderen n ~ c h t .  Eine solche tend en^ liess sich aber meder innerhalb 
der Serien noch fiir das ganze Material sicher nachneisen. 1111 allge- 
iiieinen ~e ru r sach ten  die ,,ubrigen Ursachen" meniger als 10 % Sterb- 
lichlteit in  den Proben, im Durchschnitt etwa 2--3 %. Hoher war der 
Anteil in  den Proben cles Winters 1964165 \on  Rdssjoholm mit holler 
Populationsdichte, in denen 1 oi allem \ ertroclinete Tiere zahlreich 
vorkamen. 

Die Dichte der lebenden Tiere geht also wahrend der 6berminter~mg 
oft starlt zurucb (rergl. .lbb. 30) .  A411erclings schwanlit die minterliehe 
Sterbiichlieit sehr erheblicli \ on  Jahr  zu Jahr  uild yon Population zu 
Population. Die Schn aniiungen x erlaufen in verschiedenen Populatio- 
nen gelegentlich etma gleichsinnig, das braucht aber durchaus nicht 
der Fall zu seia. Der Schwanliuiigsbereich liegt znischen weniger d s  
10 % ~ u ~ d  inehr als 80 % Sterblichlieit. Einmal ist starker Riicligang 
der Dichte lehender Tiere hauptsachlich Vogeln und Schm~und 
zuzuschreiben, ein andermal Parasiten oder P i l ~ e n .  An den Proben 
\on  Djurg5rden fallt aui, dass in  mehrcren Jahren trotz unterschied- 
licher Ausgangsdichte die Zahl der uberlebenden Tiere irn Friihjahr 
auf die gleiche Dichte reduziert war (s. Abb. 30). 

Razrpen nach der  tfberwinterczng rlnd Pzzppen 

Eine Anzahl von Todes~lrsachen fiihrt zn einer oft recht bedeutenden 
Sterblichlieit auf diesen Ent\viclilung\stufcn. In allen Stadien treten 
Ent\viciilu1lgsst6rungen nul .  Nicht selten scheint dies hesonders iin 
Zusammenhang mit dein Ernachen aus der Diapause und der Hautung 
zum letzten Larvenstadiuin \orzuliommcn. In  praktisch allen Probe11 
mit ens  achenden oder erwachten Raupen findet inan Tiere, die in oder 
nach der Hkutnng zugrunde gegangen sind. Proben von Rossjoholni 
1965 enthielten rund -1 C'o solcher 'I'iere. Zuchtx ersuche ergaben, dass 
sehr hohe und sehr geringe Luftfeuchtiglieit l o r  oder bei dem Erwa- 
chen ungimstig nuf die Tiere einrvirlit. 



In der Literatur wird ~erschiedentlich angegeben, dass Friihjahrs- 
frost die Tiere schadige. Zuchtversuche ergaben, dass Coleophora- 
Raupen voriibergehende Kalteeinbruche wahrend der Periode des Er- 
wachens im Friihjahr wahrscheinlich gut ertragen konnen (s. S. 98). 
Die Kaltetoleranz von Puppen wurde noch nicht naher untersucht. 
Puppen sind aber Frost im allgemeinen weniger ausgesetzt. Heftige 
Nachtfroste in ganz Siidschweden Anfang Juni  1955 verhinderten 
nicht, dass die nachste Generation hohe Populationsdichten erreichte. 
Weitere Versuche zur Kaltetoleranz sind geplant. 

Infolge schlechter Koinzidenz oder hoher Populationsdichte konnen 
in1 Fruhjahr Raupchen an Nahrungsmangel zugrunde gehen. Ausser- 
clem wirlit Nahrungsmangel ungiinstig auf die Fruchtbarlieit der 
FF'eibchen ein. WEBB (1953) fand einen deutlichen Ruckgang der uber- 
lebensrate in  Hungerpopulationen. 

Ausser der Parasitierung, die schon im Winter in  Erscheinung 
tritt, kon~ni t  auch im Fruhjahr eine gewisse Sterblichlieit durch Para- 
siten vor. Sie liann gelegentlich recht hoch sein (s. WEBB 1953), hielt 
sich aber in  meinen Untersuchungen nieist i n  massigen Grenzen. 11n 
Fruhjahr 1964 maren in Proben von Bogesund 12 % der Puppensack- 
chen parasitiert (Abb. 12), in Zuchten rnit hlaterial von Bleliinge und 
Sliine schliipften zwischen 2 und 12 %, i ~ n  Durchschnitt 3 % Para- 
siten (bezogen auf geschliipfte Imagines). Die weitaus haufigste Art 
war wiederurn Chrysochal is  nitet is  FVALKER. 

Oft liann man Vogel im Friihjahr beim Verzehren von Larchen- 
minierrnotten beobachten. Sie hinterlassen dann aber praktisch nie 
aufgerissene Friihjahrs- bzw. Puppensackchen oder andere deutliche 
Spuren, so dass der Unifang ihrer Tatiglieit schwer zu beurteilen ist. 
Der Riickgang der Populationsdlchte (Schwund), der auch im Fruh- 
jahr oft sehr marliant ist, lasst nur bedingt Schliisse zu, da die Tiere 
abmandern und sich abspinnen konnen. Das kommt besonders bei 
starkem Befall haufig vor. In meinen Proben fand ich fur  den Zeit- 
raunl vom Ende der Diapause his zur Puppenruhe Riickgange in der 
Dichte der angetroffenen Saclichea zwischen 0 und 75 %, im Durch- 
schnitt fur 5 Vorsommer auf Djurghden 44 %. In keinem der Falle 
war die Dichte der lebenden Tiere besonders hoch (0,15 1C/K und 
weniger). Man darf daher vermuten, dass der Riicligang wenigstens 
teilweise durch Vogel verursacht wurde. 

Auch andere Rauber lionnen C. laricella dezimieren. uber Pilzbefall 
in1 Friihjahr ist kaum etwas bekannt. Loos (1892) fiihrt Ansamm- 
lungen ,,anscheinend nicht fur den Frass disponierter, kranlier Lar- 
I en" mil ~ i e l  Gespinst an  Stiim~nchen aufgeasteter Baume auf Schma- 



rotzerpilze zuriicli, doch diirfte dabei Nahrungsmangel eine wesent- 
liche Rolle gespielt haben. Es ist moglich, dass Pilzinfelitionen auch 
im Fliihjahr Tiere toten lionnen. 1111 Laboratorium liann man unter 
hoher Luftfeuchtigkeit aus erwachenden Raupchen parasitische Pilze 
treiben. Ich habe so Aspergil lus effrrsus TIRABOSCHI und eine wahr- 
scheinlich Beazrveria tenella SIEhI. nahestehende Art erhalten. Im 
Freien habe ich im Friihjahr den Ausbruch von Pilzliranliheiten nicht 
beobachten konnen. Die auf S. 127 erwahnte Pilzseuche in SliAne hat 
sich vielleicht auch im Friihjahr fortgesetzt. 

Die Bedeutung- anderer Einfliisse, wie etwa Regen und Wind, fiir 
die Sterblichkeit im Friihjahr geht aus meinem hlaterial nicht hervor. 

Die Dichte der lebenden Tiere nahm nach dem Erwachen im Friih- 
jahr unterschiedlich stark ab. Auf DjurgArden erreichten in  5 Jahren 
zwischen rund 50 und 15 % der Raupchen, die den Winter iiberlebt 
hatten, das Puppenstadium; die Sterblichkeit war im Durchschnitt 
etwa 65 %. Die Friihjahrssterblicl~lieit liann aber auch geringer sein. 

Imagines  

Die Imago ist das einzige Stadium von C. laricella, das sich schwer 
quantitativ erfassen Iasst, da sie sich frei bewegt und yon der Bezugs- 
einheit, den1 Kurztrieb, nnabhangig ist. IGscherfange erlauben zwar 
in gewissem Grade, relative Veranderungen in  der Dichte der Imagines 
festzustellen, doch lionnen diese kauin in Beziehung zur Dichte der 
anderen Stadien gesetzt werden. Bei abnehmender relativer Dichte 
erfahrt man nichts iiber den Verbleib der fehlenden Motten. Nur die 
wenigen Imagines, die beim Schliipfen s.erunglucken und noch in1 
oder am Sackchen sind, liann man der auf Kurztriebe bezogenen 
Populationsdichte genau zuordnen. 

Es ist anzunehmen, dass Iiitterungseinfliisse ungiinstig auf die 
Imagines einwirlien konnen. Frost liolnmt zur Schwarmzeit liaum vor. 
Heftige Regengusse und Hagel verursachen ~ a h ~ s c h e i n l i c h  eine ge- 
wisse Sterblichkeit. Imagines, die durch Wind abgetrieben werden 
und nicht zu der Population zuriiclikehren, lionnen als Abgang prak- 
tisch zur Sterblichkeit gezahlt werden, da sie nicht nlehr zur nachsten 
Generation beitragen. 

Friiher oder spater sterben die Tiere, entweder infolge schadlicher 
Einwirliungen oder eines natiirlichen Alterstodes. IYesentlich ist, oh die 
Weibchen Tor ihrein Tode Gelegenheit haben, die grosstmogliche Anzahl 
befruchteter Eier abzulegen. Deshalb hangt die Frage der Sterblich- 
keit eng nlit der Fruchtbarlieit und init der Dichte und Lebensdauer 

aren. der Mannchen zusammen. Ein hIodellheispie1 sol1 dies erl-1" 



Wenn an  einem Tag 100 Weibchen schliipfen, alle befruchtet wer- 
den und innerhalb \on  10 Tagen die grosste ihnen mogliche Zahl Ton 
Eiern ablegen, angenommen 50 Stiicli zu je 5 an1 Tag, so haben sie 
nach 10 Tagen insgesanlt 5 000 Eier gelegt. Gehen der Population 
taglich 2 9 9 durch ~orzei t igen Tod oder Abtrift verloren, so sind 
nach 10 Tagen nur  noch 82 9 9 vorhanden. Die Sterblichlteit ist aber, 
die gleiche Legetatiglieit \ on  5 Eiern pro 9 und Tag rorausgesetzt, 
nicht mit 18 %, sondern nur  init 9 % einzusetzen, d a  insgesanlt 4 550 
Eier oder 91 % der fur  die urspriingliche Weibchenpopulation maxima- 
len Eizahl gelegt murden. Man ltann das Beispiel er~rei tern,  indein man 
annimmt, dass infolge hoherer Sterblichkeit der Jlannchen 20 Weib- 
chen nicht befruchtet werden. Die urspriingliche Population Ton 100 
? 0, d a ~ o n  nu r  80 befruchtet, wird wieder taglich um 2 ? ? bzw. 1,6 
befruchtete 9 9 vermindert. In 10 Tagen werden 4 550 Eier, aber nur  
3 640 befruchtete Eier oder 'i2,8 5% der grosstmoglichen Anzahl gelegt. 
Die Sterblichlieit der ? O ist zwar ~riederuin nu r  9 %, aber auf Grund 
der hoheren Sterblichlieit bei den 5 5 lionnen sich nur  3 640 der 4 550 
Eier oder nur 80 % entwiclieln. 

In \\'irlilichlteit sind die \'erhaltnisse wcsentlich liomplizierter. Die 
8 schliipfen iin Durchschnitt e tnas  fruher als die 9 9 und  haben 

ltiirzere Lebensdauer. Der tiigliche Abgang von 'I'ieren ist wahrschein- 
lich sehr unregelmassig. Ein 9 legt nicht jcden Tag dieselbe Anzahl 
\ on  Eiern, sondern ~e rn lu t l i ch  zu Anfang der Legezeit mehr als gegen 
ihr  Ende. Kopulation und Eiablage bonnen durch ungunslige Witte- 
rung zeitweise ucterbunden merden, xrahrend der Abgang aus der 
Population weiterlaufl. 

Daraus geht h e r ~ o r ,  dass man den Begriff Sterblichlieit bei den 
Imagines \yeit fassen oder ~ors ichl ig  verx\enden soll. E r  schliesst 1111- 

umganglich die E r~ra r tung  einer bestimmten nlittleren Fortpflanzung 
ein. Man ltann beispielsweise erwarten, dass unter optimalen Bedin- 
gungen jedes 9 einer Population im Durchschnitt 50 Eier ablegt. Alan 
liann aber ebensogut erwarten, dass die 9 9 bei einem normalen Ge- 
~chlechterverhaltnis von l : l vielleicht n u r  je 45 befruchtete Eier 
legen. Die Abweichung der einpirisch festgestellten von der optimal 
e r~rar te ten  Anzahl der Eier liesse sich dann als Sterblichkeit angeben. 

Wichtigste Ursachen und Umfarag der Sterblichkeit 

Fasst man die Beobachtungen iiber die Sterblichlieit auf den ein- 
zelnen Entwiclilungsstufen zusammen, so ergiht sic11 ungefiihr fol- 
gendes Bild der Verhidtnisse in Schweden. 

Yo111 Eistadium bis zum Beginn der Eberwinterung scheint die Sterb- 



Tab. 36. Riickgang der Dichte lebender Tiere vom Beginn der ~berwinterun~ bis zur 
Puppenruhe. 

Die mit ( bezeichneten Friihjahrswerte fur die Dichte wurden vor Beginn der Fruhjahrs- 
aktivitat bestimmt. 

Proben 

57/58. . . . . . . . . .  
58/59. . . . . . . . . .  
59/60. . . . . . . . . .  
60161 . . . . . . . . . .  
61/62. . . . . . . . . .  
62/63. . . . . . . . . .  

Staket 1961162 . . . . . . . . . .  
62/63. . . . . . . . . .  
63/64. . . . . . . . . .  

Bogesund 1962163.. . . . . . . . .  
63/64. . . . . . . . . .  

Rossjoholm 1956157 (98-3). . . . .  
D (248-1). . . .  

61/62l.. . . . . . . . .  
- 

Dichte fur Herbst grobes Mittel, fur Fruhjahr geschatzt. 

Friih- 
jahr 

Anm. 

bes. Vogel und 
Sch~vund 

bes. Parasiten 

bes. Witterung und 
Pilze 

lichkeit rneist ziemlich gering zu sein. Eine grobe Schatzung yon 20 % 
bei geringer oder massiger Populationsdichte diirfte nicht zu niedrig 
sein. Bei hoherer Populationsdichte muss man mit grosserem Abgang 
rechnen. Unter den Ursachen sind besonders zu erwiihnen intraspezi- 
fische Konliurrenz und friihzeitiger Nadelfall, u. U. auch tierische 
Feinde. 

In  der Mehrzahl der Falle ging die Dichte der lebenden Individuen 
a m  starltslen zwischen den1 Beginn der uberwinterung und der  Pup- 
penruhe zuriick. Werte fiir diesen Riicligang sind in der Tabelle 36 
wiedergegeben. Mehr als die Halfte der Werte liegt iiber 75 %. &Ian 
darf annehmen, dass haufig nicht mehr als  ein Viertel der Tiere, die 
sich zur uberwinterung festspinnen, i,m Friihjahr das Puppen- oder 
Iinaginalstadiuin erreicht. Die Ursachen, die fiir den Rucligang haupt- 
sachlich verantwortlich sind, lionnen von Fall zu Fall variieren und 
in  verschiedenen Kombinationen auftreten. Als wichtig stellten sich 
besonders heraus: die Vogel und der Riicligang bzw. Verlust an  Sack- 
chen, die parasitischen Hymenopteren, die Witterungsverhaltnisse 
und in  Verbindung damit Pilzltrankheiten. Andere Ursachen lionnen 
ebenfalls hohere Sterblirhlieit verursachen, dariiher ist aber wenig 
beltannt. Die standige Abilahnle der Dichte vo11 angetroffenen Sack- 
chen wird, zumindest teilweise, Vogeln zugeschrieben. 



An ~ i e l e n  Stellen scheinen der Ahgang \on  Saclichen und Vogel- 
tatiglieit einen sehr hohen oder den hijchsten Anteil der Mortalitat aus- 
zumachen. Dagegen ist die Parasitierung meist recht gering und nur  
in  I~estimmten Jahren stellenweise yon grosserer Bedeutung fur  die 
Redulition der  Populationsdichte. Die Witterung wirkt in  unterschied- 
lichen1 Grade auf die Populationsdichte ein. Pilzseuchen hangen wahr- 
scheinlich yon der \17itter~zng ab. Beide konnen u. U. hohe Sterblichlieit 
uerursachen. Das triffl jedoch seltener ein. 

Die Sterblichlieit irn Imaginalstadium, ihre Ursachen und ihr  Ver- 
lauf sind nicht genau bekannt. Ich nehme an, class ein Teil der Tiere 
ungunstigen \Vitterungseinflussen zum Opfer fallt. Auf Djurggrden 
war  1962 die Dichte der Puppen 0,015 C/K, die Dichte der jungen Kaup- 
chen 0,071 C/IL Erwartete inan 45 befruchtete Eier /Q,  so ware die 
Sterblichlieit von Puppen, Imagines und Eiern init 79 56 anzugeben. 
Der grosste Teil der Sterblichlieit durfte auf die Imagines entfallen 
(am 19. VII., vor Beendigung der Eiablage, war die Dichte der Eier 
0,053). Ein entsprechender Wert  fur  Staket 1963 war maximal 56 % 
Sterblichkeit. 

Ich mochte mit diesen iiberlegungen und Beispielen auf einen sehr 
wichtigen Abschnitt i m  Generationsablauf der Larchenlniniermolte 
hintveisen. Fu r  die Dichte der kommenden Generation ist nicht allein 
die Zahl der Tiere, die das Puppenstadium erreichen, von wesentlicher 
Bedeutung. Die VerhHltnisse wahrend des Schliipfens der Motten und 
der Schwarmzeit bestinlmen in hohenl Grade die Anzahl der  entwicli- 
lungsfahigen Eier. 

In  Tabelle 37 sind zxei  Modelle der Analysen von intrazylilischen 
Veranderungen der Populationsdichte (life tables) aufgestellt. Die 
hlodelle bauen auf den Ergebnissen der Untersuchungen auf, stellen 
aber keine bestimmten, analysierten Probeserien dar. Model1 A ahnelt 
Verhaltnissen, wie sie z. B. auf Djurggrden bei einer Populationsdichte 
von etwa 0,35-0,40 Eiern/Ii und starlierem Vogelfrass herrschen 
konnen. Modell B sol1 angenoimnene Verhaltnisse bei hoherer Dichte 
der Eier darstellen. Hier sol1 starke Sterblichlieit u. a ,  durch Pilz- 
befall verursacht werden. Die gleiche Bevollierungsbewegung ergibt 
sich, wenn Inan anstelle des Pilzbefalls entsprechende Parasitierung 
einsetzt. 

Ein Beispiel fiir die Analysen der Bevdllierungsbeweguilgen ist in  
Tab. 38 wieclergegeben. Darin sind Ergebnisse der Probeserien yon 
Djurggrden yoin Herbst 1961 zum Herbsl 1962 sun~rnarisch aufgestellt. 
Die Zahlen lassen deutlich den Ruckgang der Dichte aller in  den Pro- 
hen gefundener Tiere und die Abnahme der Dichte der lebenden Tiere 



Tab. 37. Zwei Modellfalle von Analysen der Bevolkermgsbewegungen, basiert auf Ergebnisse der Probeserien. 
Nahere Erklarung im Text. 

Entwicklungsstufen 

Eier 

Raupen in Mincn 

freie Raupen vor Ubcrwinterung 

ubcrwinLcrnde I?aupcn 

Haupen nach Uberwinteruug 
und Puppen 

- -- 

Ursachen der Stcrblichkeit 

unbcfruchtet, Krankheitcn 
ctc. 

Vertroclmen, Konlturrenz 
ctc. 

Vogcl, ungecignetes Vcrhal- 
ten (lur XTberwinterung) etc. 

Parasiten 
Viigcl 
Ruckgang der Dichte 
(verschwundene Tiere) 
mechanisch 
ubrige 

Parasiten, Vogel, Ruckgang 
der Dichte etc. 

Witterung, verminderte 
Fruchtbarkeit etc. 

Modcll A 

tote Tierc 

Anzahl 

cbende Tiers 
u Beginn de 
Entw.-stufe 

tote Tiere 

Anzahl 

ebende Tier 
u Beginn dc 
Entw.-stufe 

nci der Bercchnnng der Stcrblichkcit von Imagines ist anaenommen. dass die nachste Generation dieselbe Anfan~sdichte wie die analv- 
sierte haben sol1 und dass man von den Wcibchen"unter giinstigstcn ~ e r h ~ l t n i s s e n  die Ablage von 50 Eiern erwarlcn darf. Daiuit wird &e 
Anznhl dcr normal uberlebenden Imagines auf 4 festgelegt. 



Tab. 38. Zusammenstellung von Ergebnissen aus einer Untersnchungsserie von Djurgirden 1961162. Beispiel einer Analyse der Bevolkerungs- 
bewegungen. 

Datum 

13.1X.61 

16.X.61. 

20.X1.61. 

18.XII.61. 

19.1.62. 

21.11.62. 

30.111.62. 

27.1V.62. 

8.VI.62. 

19.V11.62. 

l l .IX.62. 

Entwicklungsstadien der 
lebenden Tiere 

- -  

I. in Minen + aktive L 
in S 

aktive + inaktive L in S 

iibcrwinternde L 

B 

a 

8 

n 

) 

Puppen 

Eier 

L in Minen 4- aktivc L 
in S 

Dichte 
aller 
Tiere 
C/K 

Dichte 
lebend. 
Tierc 
lC/K 

leb. 
Ticre 

% 

% tote Tiere durch 
% ,dcr urspriing- 

lichen Dichte 

'arasiten I Vbgel iibrige Summe 
aller 
Tiere 

lebendcr 
Tierc 



sowie die Bedeutung von Parasiten und Vogeln fur  die Sterblichkeit 
erkennen. 

Raumliche Unterschiede der Sterblichkeit 
Die Sterblichkeit kann je nach der Starke der schadlichen Einflusse 

mehr oder weniger stark variieren. Hier spielt neben den abiotischen 
Verhaltnissen u. a. das Porkommen und das Verhalten der tierischen 
Feinde eine Rolle. Der bereits erwiihnte Pilzbefall wurde an  mehreren 
Standorten i n  S k h e  festgestellt, i n  Mittelschmeden dagegen war er 
gering. Vogel bevorzugen oft einen bestimmten Kronenraum. Parasiten 
konnen rauinlich ungleich verteilt auftreten, auch legen die Weib- 
chen ihre Eier nicht stets gleichmassig verteilt, sondern oft konzen- 
triert ah (s. LABEYRIE 1960). Im folgenden sollen Unterschiede in der 
Sterblichkeit zwischen verschiedenen Teilen der Biiume und Bestande 
besprochen werden. 

A m  Zweig 

Nur i n  einem Teil der Proben wurde bei der dnalyse der Sterblich- 
keit die Verteilung auf die einzelnen Triebabschnittc berucksichtigt. 
I n  vielen Fallen Iasst der geringe Umfang des auf die ~erschiedenen 
Gruppen verteilten hlaterials keine weiteren Schlusse zu. In der 
Tabelle 39 wurden deshalb zusammen mit Werten von bestimmten 
Proben auch Durchschnittswerte von einem Winter (Staket 1961162) 
und mehreren Wintern (Djurghrden 1958-63) aufgefiihrt. I n  den1 
Material von Djurghrden ha t  der Winter 1961162 die hochsten absolu- 
ten Werte und dominiert deshalb. Die Proben von Staliet 1961162 
waren nu r  in T und a gegliedert. Bei den Werten fur  Bogesund 26. V. 
64 ist zu beachten, dass die lebenden Tiere schon i n  Puppensackchen 
waren, wahrend die Sterblichkeit durch Vogel sich auf aufgerissene 
Wintersaclichen bezieht. Durch Wanderung von Tieren i m  Fruhjahr 
a n  den Abschnitt T konnte hier eine niedrigere Sterblichkeit durch 
Vogel in1 Winter ~o rge tausch t  werden, als tatsachlich der Fall war. 
Der Anteil der von Vogeln aufgerissenen Wintersackchen a n  der ge- 
samten Sterblichkeit auf den einzelnen Triebabschnitten deutet jedoch 
ebenfalls darauf hin, dass der Abschnitt T weniger von T'ogeln besucht 
war  als die alteren Triebabschnitte. Die Werte betragen: fur  T 66,O %, 
fu r  T-1 S0,2 %, fiir a 79,6 7; und fur  alle Triehabschnitte der Probe 
zusammen 74,l %. 

Auch die Werte fur  Djurghrden zeigen eine geringere Sterblichkeit 
durch Vogel a n  den Zweigspitzen. Dies kann mit der Dichte der Sack- 
chen zusammenhangen. Der wichtigste Grund durfte aber sein, dass 



o r - r - m o o  
o m r - 0 0 3 0  
o a r - o m 0  



die \'ogel meniger gern a n  den diinnen Zweizspitzen sitzen. Daher tre- 
ten solche Unterschiede in  der Sterblichkeit durch Vogel vermutlich 
allgemein auf. Bei geringerer Intensitat der Vogeltatiglteit brauchen 
sie allerdings nicht in Erscheinung zu treten (vergl. Staket 1961162). 

\Vie aus den Beispielen i n  Tabelle 39 hervorgeht, zeigte der Para- 
sitenbefall (ausser auf Djurgirden) eine zunehmende Tendenz mit 
zunehmendem Alter der Triebabschnitte. Es ist nicht bekannt, ob diese 
Tendenz haufiger auftritt und wodurch sie verursacht wird. Die 
Sterblichkeit in  der Gruppe ,,iibrige Ursachen" lasst keine eindeutigen 
Tendenzen erltennen. 

Nach der Tab. 39 zu urteilen ist die Sterblichlteit im allgemeinen 
a n  dem jiingsten Triebabschnitt a m  geringsten. 

In der  Hohe 

Umfang und Ursachen der Sterblichkeit i n  verschiedenen Hohen 
iiber dem Boden konnten i n  der Probeflache auf Bogesund naher stu- 
diert werden. Die Ergebnisse sind in  Tab. 40 zusammengestellt. In den 
heruntergeschossenen Proben von Djurgirden und Staltet war die 

Tab. 40. Vesteilung der Sterblichkeit (in Prozent) in verschiedenen Hohen der Probe- 
flache auf Bogesund. 

24.1.64 2 m  . . . . . . . . . . .  
3 m . . .  . . . . . . . .  
4 m . . .  . . . . . . . .  
5 m . .  . . . . . . . . .  
6  m . . .  . . . . . . . .  

zusammen. . . . . . . . . . . . . .  

26.V.64l 2 m  . . . . . . . . . . .  
3 m . . .  . . . . . . . .  
4 m . . .  . . . . . . . .  
5 m . . .  . . . . . . . .  
6 m . .  . . . . . . . . .  

zusammen. . . . . . . . . . . . . .  

27.XI.64 2 m  . . . . . . . . . . .  
3 m . . .  . . . . . . . .  
4 m . . .  . . . . . . . .  
5 m . .  . . . . . . . . .  
6 m . .  . . . . . . . . .  
7  m . . .  . . . . . . . .  

zusammen . . . . . . . . . . . . . .  

Anzahl C Par. 1 Vogel iibrige 

1 Vogel: Anteil der aufgerissenen Wintersackchen an allen Sackchen. 



Sterblichlteit so gering, dass sich daraus krine Schli~sse auf die Ver- 
teilung ziehen lassen. 

Die \lrerte xon Bogesund lasaen darauf schliessen, dass die Sterh- 
lichkeit in  der obersten Krone a m  geringsten ist. Darauf deuten auch 
Befunde von OlIsen 1955/56 hin. Die Parasitierung auf Bogesund war 
his ZLI 4 m Hohe anscheinend einigermassen gleichmassig und nahm 
dann ah. Eine Tendenz zur Abnahme der Parasitierung nach oben 
diirfte haufiger vorkommen. Leider geben die Untersuchungen lieine 
L4usli~inft dariiber, oh und in welchem Umfang die Tatiglieit der Vijgel 
mit der Hohe variiert. IVihrend die Vdgel in1 Januar nur einzelne 
Tiere auf 2 in Hohe getijtet hatten, war bis zuin Fruhjahr die Sterb- 
lichlteit durch Vogel gleichmassig in  dcr unteren Kronenregion ver- 
teilt. Inwieweit C. laricella in  den Spitzen der Uaurne mehr von Vogeln 
herschont bleibt, lasst sich a n  Hand des Materials nicht entscheiden. 
Es hangt wahrscheinlich jeweils auch daxon ab, welche Vogelarten 
haupts~chl ich  als Feinde auftreten. In1 Dezember 1963 wurden in  der 
Probeflache hleisen, vor allem Schwanzmeisen, beim Saclichenpfliicken 
beobachtet. Sie hielten sich fast ausschliesslich i m  mittleren und 
oberen Kronenrauin auf. STEIN (1060) Sand in Untersuchungen der 
Kraut- und der Strauchschicht eines Eichen-Hainbuchen-FYaldes, dass 
dcr Einfluss der Y6gel auf die Inselitenfauna in der Strauchschicht a m  
starlisten war. 

Znnerhalb des Bestctndcs 

Bestande sind lieine honlogenen Einheiten. Unterschiede in Expo- 
nierung, Kronenschluss, Bodenverhbltnissen, Feuchtigkeit, Vegeta- 
tion usw. schaffen unterschiedliche Lebensbedingungen nicht nur  fiir 
den Schadling, sondern auch fiir seine natiirlichen Feinde. Die Sterb- 
lichlieit kann als Folge unterschiedlicher abiotischer und biotischer 
Einfliisse mehr oder weniger zwischen wrschiedenen Teilen eines 
Bestandes variieren. 

Wiederholt beobachtete ich a n  Coleophora-Raupen auf Larchen an  
Tiimpeln oder besonders feuchten Stellen starlieren Pilzbefall. Er  wur- 
de ~ e r m u t l i c h  durch die hohe Luftfeuchtiglieit erinoglicht. In  einenl 
Zuchtx ersuch irn Marz-April 1964 wurden Raupen von verschiedenen 
Randern des Probebestandes Rossjoholm 45 verwendet. Dabei traten 
Unterschiede im Zuchtergebnis auf, die mit der Herkunft der Tiere zu- 
sammenzuhangen schienen. Die statistische Bearbeitung ergab gesi- 
cherte Unterschiede (I' < 0,01) im Anteil der erwachenden Raupen 
zwischen den Bestandesriindern N und NO einerseits und SO und S 
andererseits. 



Tab. 41. Sterblichkeit (in Prozent) an den Randern der Probeflache Rossji5holm 45 vor 
und nach dem Erwachen der Raupen in Zuchten. 

Proben eingesammelt 3.11.65. 

Fiir gesamte Probe: 
abgeschiittelte S . .  . . . . . . . .  
Vogelfrass, geschatzt.. . . . .  

Gruppe iibrige Todesursachen der 2. Serie aufgegliedert nach Symptomen: 

1. Stichprobenserie (vor Erwachen): 
lebende Raupen. .  . . . . . . . .  
to t  durch: Parasiten . . . . . .  - 

.. . . . . . . . .  
iibrige . . . . . . . . .  55 

2. Stichprobenserie (nach Erwachen): 

2,l 
massig 

gewanderte Raupen. . . . . . .  
to t  w a r e n d  oder nach 

Hautung.  . . . . . . . . . . . . .  
to t  durch: Parasiten. . . . . .  

Vogel . . . . . . . . . .  
iibrige. . . . . . . . .  

Zur uberpriifung dieses Ergebnisses wurden Anfang Februar 1965 

mechan. getotet . .  . . . . . . . .  
Pilzbefall. . . . . . . . . . . . . . . .  
leer, wie ausgesogen. . . . . . .  
vertrocknet . . . . . . . . . . . . . .  
keine deutlichen Symptome 

wieder Proben \on  den Randern des Bestandes Rossj6holni 45 genom- 
men. Die Befallsdichte wurde bestinlint (s. Tab. 25). Ausserdem wurde 
der Vogelbefall geschiitzt und der Prozentsatz der bei ltraftigern 
Schiitteln der Zweige herunterfallenden S bcrechnet. Dann wurden 
den1 umfangreichen Material von jeder Bestandesseite jeweils zwei 
Stichproben entnommen. Die erste Serie wurde sofort untersucht 
(100 S von jeder Bestandesseite). Die S der zweiten Serie wurden in 
Schalen zur Zucht aufbemahrt und erst untersucht, nachdem lteine 
Raupen mehr aliliv xvurden. Die wichtigsten Resultate der Unter- 
suchungen sind in Tab. 41 zusammengestellt. 

Daraus geht Folgendes hervor: Es liommen Unterschiede in der 
Sterblichkeit zwischen Bestandesriindernvor. Sie entsprechenallerdings 
nicht genau den i n  den friiheren Zuchtversuchen gefundenen Unter- 
schieden. Eine deutliche Beziehung zu Uniwelteinfliissen zeigt die 
Sterblichkeit durch Vogel. Sie ist nainlich a n  den Bestandesrandern, 

1,6 
schwach 

54,l 

2,2 
0,l 
9,3 
34,3 

- 
0,l 
6,7 
18,2 
9,2 

3,2 
massig 

24,5 

3,6 
- 

11,s 
60,1 

29,3 

13,l 
0,s 
6,1 
51,2 

0,i 
mittel 

l,i 
massig 

186 2,2 
recht 
stark 

0,3 
stark 



Tab. 42. Sterblichkeit (in Prozent) in verschiedenen Teilen der Probeflache Bogesund. 

I Siidseite I Mitte I Nordseite I zusammen 

iibr. I Sum. 

Vbgel: Anteil der aufgerissenen Wintersackchen an allen Sackchen. 

Par. I Vbgel 1 iibr. I Sum. 

1,2 

5,9 

Par. I V6gcll iibr. I Sum. 

4,4 

27,7 
- 

0,5 

5,l  

4,8 

13,s 

G,1 

39,2 

11,O 

Par. I Vbgel 1 iibr. / Sum. 

12,3 

33,6 

0,5 

3,4 

3,O 

Par. / V6gel 

2,9 

7,6 

1,7 

2,6 

13,9 

38,5 

0,6 

9,9 

33,7 

0,3 

18,8 

44,5 

16,9 

0,s 

3,6 

18,l 

51,5 

7,2 



die an Buchenhoch\vald angrenzen, besonclcrs hoch. Griissere Untcr- 
schiede traten auch iin Anteil vertroclineter Tiere zutage. Die Ursachen 
dafiir sind aber nicht beliannt. Ein relativ beachtlicher Anteil der 
Raupen war leer, wie ausgesogen, die Variationen fallen jedoch gegen- 
iiber der Gesamtrnortalitat wenig ins Gewicht. Pilzbefall und Parasi- 
tierung lassen lieine nennens\verten Unterschiede zviischen den Be- 
standesrandern erliennen. Auch der Anteil der schlecht festgesponne- 
nen Saclichen ist gering und variiert wenig. Dabei ist allerdings der 
Zeitpunlit der Probeentnahme zu beachten. In1 Herbst lionnen die 
Terhdtnisse anders gewesen sein. Relativ wenige Tiere gingen wah- 
rend oder nach der Hautung ein, ohne gewandert zu sein; nur  cler 
Bestandesrand SO hatte in dieser Gruppe hohere Sterblichlieit. Die 
relativ gute ubereinstimmung in den Gesamtdurchschnitten fiir die 
Raupen, die den Winter iiberlebten, z~vischen der 1. und der 2. Stich- 
probenserie lasst darauf schliessen, daqs der hohe Anteil wrtroclineter 
Raupen nicht eine Folge der Zucht.i.erh5ltnisse war. 

In Tabelle 42 ist der Umfang der Sterblichlieit auf der Probeflache 
Bogesund getrennt fiir Si~dseite, Bestandesmitte und Nordseite auf- 
gefiihrt. Die Sterblichlieit durch Vogel v a r ,  besonders in1 Januar  1064, 
auf der Siidseite geringer als i n  der XIitte und auf der weniger frei- 
liegenden Nordseite der Probeflache. Die Pal-asitierung war i n  der 
Mitte des Bestandes a m  starksten. Diese Ergebnisse sind insofern 
besonders bemerlienswert, als die Befallsdichte in  der AIitte arn ge- 
ringsten und auf der Siidseite an1 hiichsten war (vergl. Tabelle 23). 

Zwischen Populationen 

Was iiber die Unterschiede der Sterblichlieit i n  vcrschiedenen Tei- 
len eines Bestandes gesagt murde, gilt in noch hoherem Grade fur  
~erschiedene Bestande. Die Ursachen dafiir sind bereits erwahnt wor- 
den. Bei raumlich weit voneinander getrennten Populationen liiinnen 
sich klirnatische und ii7itterungseinfliisse sehr unterschiedlich gcltend 
machen. Das sch-tvachere Auftreien der Art an1 Rande des Verbrei- 
tungsgebietes ist wahrscheinlich klimatisch bedingt (vergl. Kapitel 21. 
Das Bestandeslilirna und andere abiotische Faktoren sowie die bioti- 
schen Einfliisse n i e  Kranliheiten, Parasitierung, Yogelfrass und clcr 
Einfluss der IX'irtspflanze variieren init der Struldur des 0kos;ystems. 
Unterschiede in der Befallsdichte lionnen Unterschiede in  der Sterb- 
lichlieit wiederspiegeln. Die Dichte der lcbenden Tiere gibt den End- 
effekt der verschiedensten Einwirliungen auf die Population wieder. 

Nur in wenigen Fallen lionnten die Falitoren, die diesen Effelit 
wesentlich beeinflussen, lilar aufgezeigt werden. Xuf Djurggrden maren 



es die Yijgel, die durchgehend hohe Sterblichkeit verursachten. In Sta- 
ket hatten die Parasiten die Rloglichlieit zu gelegentlicher starker 
T'ermehrung. Pilzliranliheiten lionnen anscheinend nur  unter giinsti- 
gen Feuchtiglieitsverhaltnissen zurn Ausbruch kominen und werden 
deshalb wohl vorziiglich in  feuchterern Bestandeslilinia auftreten. Ge- 
rneinsani war den naher untersuchten Populationen Djurgarden, Sta- 
ket und Bogesund der starlie Ruckgang in der Dichte lebender Tiere 
Tor allem in1 Winter und in1 Friihjahr. 

Hnterzyklische Veranderungen 

In einer PopuIation wird die Anfangsdichte einer Generation, d. h. 
die Anzahl der abgelegten Eier pro Bezugseinheit, bestinlint durch die 
Anzahl der schliipfenden Imagines, das T'erhaltnis der Geschlechter 
und durch die Verhaltnisse wallrend des Schliipfens und der Schwarm- 
zeit. Darauf wurde bereits hingewiesen. Die Sterblichkeit uahrend des 
Ablaufes einer Generation n entscheidet daruber, wieviele Tiere zu 
der neuen Generation n 4- 1 beitragen lionnen. 

Die Flulituationen der Populationsdichte einer Insektenart rersucht 
man in  vielen FBlleii a n  Hand der Dichten eines bestinmiten Stadiums, 
z. B. Larve, Puppe oder Kokon, zu bestimnien. Eine oder niehrere Po- 
pulationen iiber langere Zeit genau zu verfolgen und in rerschiedenen 
Entwiclilungsstadien zu analysieren ist eine Aufgabe, die sich schver 
bewaltigen Iiisst. Alan muss sich daher oft fiir ein bestiinnltes Stadium 
entscheiden, das die reichhaltigsten und dcr jeweiligen Fragestellung 
am besten entsprechenden Informationen liefert. 

Die h n d y s e  \on  Flulituationen allein auf der Grundlage \on  Schat- 
zungen der Dichte eines Ent\~iclilungsstadi~~ins liann allerdings ein 

falsches Bild r o n ~  Wesen der Populationsbe\vegu~igen geben. 
Untersucht man ein friihes Stadium (z. B. Dichte der Eier),  so er- 
fahrt man nicht, was mit den spateren Stadien geschieht. Betrachtet 
man nu r  die abschliessenden Stadien Puppe oder Imago, so bleibt 
die Vorgeschichte der einzelnen Generationen unbeliannt. Deshalb 
erscheint es mir fiir eine genauere Analyse unerlasslich, dass man auch 
die Oszillationen und ihre Ursachen wenigstens in ihren Grundzugen 
kennt (vergl. THALENHORST 1960,  ORRIS 1963). Nur i n  Fallen w k  
etwa yon Zeiraplzera diniana GUEN. oder Oporinia autzzrnnata BKH., 
in  denen die Flulituationen grosse Amplituden haben, ist solch grund- 
liches T'erfahren rielleicht nicht notwendig. 

Der ~orausgegangene Abschnilt uber die intrazylilischen Veran- 
derungen gibt Beispiele dafiir, d a s ~  die Fluktuationen der Dichte von 
Coleophora lccricella niclit allein an  eineln Stadium analysiert werden 



Abb. 30. Intra- und interzyltlische Teranderungen der Dichte lcbender Tierc auf Djur- 
garden 1956 bis 1963. 
Der durch Proben belegte Verlauf ist ausgezogen, der angenommene Vellauf gestrichelt 
gezeichnet. 

Itonnen. So liess sich im Sotnmer 1961 kaurn voraussehen, dass ein.. 
zelne Populationen durch ungewohnlich hohe Parasitierung stark de- 
zimiert werden wiirden, und eine Auszahlung lediglich der Sackchen 
iin Friihjahr kann nicht den1 Verlust an Sackchen Rechnung tragen, 
der z. B. auf DjurgArden oft erheblich war. Unter der Voraussetzung, 
dass die Ursachen der Oszillationen in  ihren Grundziigen bekannt 
sind, erscheinen mir  die iiberwinternden Tiere fur  eine Darstellung 
der Fluktuationen von C. laricella als am geeignetsten. Im Folgenden 
sollen die interzyltlischen Veranderungen der Populationsdichte haupt- 
sachlich anhand der Dichte iiberwinternder Tiere dargestellt werden. 

Fluktuationen verschiedener Populationen 

D jurgdrden 

Auf Abb. 30 sind die Oszillationen und Fluktuationen der Dichte 
lebender Tiere aus den Proben von Djurggrden 1956-1963 dargestellt. 
Die ausgezogenen Linien sind durch die Proben belegt, wahrend die 
gestrichelten Kurven angenoininene Dichten der dazwischenliegen- 
den, nicht untersuchten Stadien darstellen. Diese angenommenen 
Dichten sind nicht belegt und sollen nur  als Moglichkeiten des Ver- 
laufs der Bevolkerungsbeweg~~ngen aufgefasst werden. 

Die Generationen 1956/57 und 1960161 hatten die hiichsten Dichten. 
Die Generation 1959/60 war schwach, der trocken-warme Sommer des 
Jahres 1959 brachte also keine hIassenvermehrung. Die Flultt~mtionen 
folgen anscheinend keinem bestimmten Schema. Die Anfangs- oder 



V I 
1961 ' 1962 1963 ' 1964 ' 

Ahh. 31. Yeranderungen der Populationsclicl~te 1961 bis 1964 in Staliet und auf Boge- 
sund. 
Darstellung wie auf Xhb. 30. 

Enddichte einer Generation lasst nicht auf die Dichte der vorher- 
gehenden oder der folgenden Generation schliessen. 

Die intrazylilischen Dichteveranderungen in  Staket, ebenso auch auf 
Bogesund, ergaben etwa das gleiche Bild mie auf Djurgiirden (Abb. 
31). Auffallend war, dass die Dichte lebender, uberwinternder Tiere 
in den Proben 1963164 \+on Staliet nicht abnahm, also die Sterblichkeit 
gering war. 

Die Fluktuationen sind i n  Abb. 32 dargestellt. Der Dichtewert fiir 
1939/60 ist grob geschatzt, die Dichte dieser Generation war i n  der 
uberwinterung massig bis hoch; verinutlich aber geringer als die 
Dichte der folgenden Generation. (Es wurden i n  diesem Winter zwar 
zahlreiche Proben entnommen, aber keine Dichten bestirnmt.) Der 
hochste Wer t  wurde fur  die Generation 1960161 festgestellt, und auch 
die Generation 1964165 hatte eine recht hohe Dichte. Am schwachsten 



x- x DjurQBrdon - Staket 
e----. BoQesund 

Abb. 32. Interzyliliscl~e Veranderunpen der Dichte iiherwinternder Raupen auf den Pro- 
beflachen Djurgh-den, Staliet und Bogesund. 

war die Population 1962163. Auch in  Staliet lasst sich nicht von 
der Populationsdichte der einen Generation auf die einer anderen 
schliessen. 

Bogeszznd 

Die interzylilischen Yeranderungen der Dichte in  den Proben von 
Bogesund gehen ebenfalls aus Abb. 31 hervor. Den hochsten Wert  
erreichte die Generation 1963164. Ein hoher Riicligang der Dichte zwi- 
schen August und Dezember 1963 ( rund 50 % )  lassl die Population 
auf der Abbildung 32 wesentlich schw5cher erscheinen, als sie ur- 
spriinglich v a r .  Die anderen untersuchten Generationen zeichneten 
sieh nicht durch hohere Dichten aus. 

In diesenl Larchenanbaugebiet in SliAne wurde in1 Laufe der Jalire 
eine Anzahl von Bestanden untersucht, doc11 lionnten die Flulituatio- 
nen n l x  begrenzt verfolgt werden. Von einigen Stellen liege11 Werte 
aus aufeinnnderfolgenden Jahren l o r  (vergl. Tabelle 25). Die einzel- 
nen Serien sind aber zu liurz, uin ein gutes Bild der Fluktuationen zu 
liefern. Ic11 versuche deshalh, in der folgenden Zusammenstellung 
ein Bild der Flulituationen zu geben. 



195.5156 Hohe Populationsdichten, allgcii~ein starlier bis sehr star- 
ker Frass im Friihjahr. 

1956157 Dichten iiberv-internder Tiere zni5chen 1,O und 2,s  C/IL 
Friihjahrsfrass teilm-eisc sehr stark, aber weniger gleich- 
massig als in1 Jahr  vorher. 

1957158 Befall massig bis mitlelstark, Dichten an  einigen Stellen 
z ~ i s c h e n  0,2-0,6 C/K. Kein besonders starlier Frass im 
Friihjahr. 

1958159 Populationsdichten massig, stellenweisc starlier. In einem 
Bestand 0,5 C/Ii bestimmt. 

1959160 Nur an nlanchen Stellen starlierer Befall und Frass. 
1960161 Keine naheren Angaben, Befall a~~sche inend  gering. 
1961162 Zn Beginn der eberwinterung in vielen Bcstanden hohe bis 

sehr hohe Populatiolisdichten (0,9 C/I< und mehr) .  Hohe 
Mortalitat (Pilz, Wetter),  in1 Friihjahr pralitisch liein 
Frass. 

1962163 Massigc bis mittlere Dichten, an zwei Stellen 0,2 bzw. 
0,5 CIK. 

1963164 Ungcwiihnlich hohe Populationsdichten, in vielen Bestan- 
den sehr starlier Frass in1 Friihjahr. 

1966165 Hohe Populationsdichten, stellenweisc sehr hoch (1,2 bzw. 
2,8 C M ) .  I m  Friihjahr allgemein ziemlich starker Frass, 
doc11 nicht so stark wie iin Yorjahr. 

Hohe Populationsdichten liamen demnach i n  den Generationen 
1955156, 1956/57, 1961182, 1963164 und 1964166 allgenlein vor. Beson- 
ders die Generation 1963164 war in  vielen Bestanden in  Siidschweden 
so stark und trat so schiidlich auf, wie es kaum zuvor beobachtet 
worden \mi-. I n  Zuchten mit  Proben aur  Besthnden in  Blekingc und 
Sli5ne schliipften bis zu 0,92 Imagines/I<. Die Fluktuationen der Lar- 
chenminiermotte verliefen irn grossen zwar gleichsinnig i n  verschie- 
denen Populationen, doch lionnten clic Unterschiede zwischen einzel- 
nen Pop~llationen sich von Jahr  zu Jah r  andern. Darauf wird noch 
eingegangen. 

Umfang und mogliche Ursachen der Fluktuationen 

Die Veriinderungen der Populalionsdichte .\.on Jahr  zu Jahr  beweg- 
ten sich innerhalb eines Bereiches von 2-3 Zchnerpotenzen. In den na- 
her untersuchten Populationen g,& es lieine scharfen Grenzen zwischen 
Latenz und Gradalion. Das zeigt 5ich nicht nu r  a n  der Amplitude 
dcr Schwanliungen, sondcrn auch an  der Frequenz der Maxima. 



Die Dichte ubemrinternder Raupen schwanlite in den einzelnen 
Populationen und Jahren etwa zwischen 0,04 und 1,5 CIK. Hohere 
bzw. niedrigere Werte liornnlen vor. Es ist nicht untersucht, welche 
extremen Dichten eine Population der Larchenininiermotte haben 
kann. Der theoretisch niedrigste \Yert kann ausserordentlich klein 
sein; es sei nur  an  die Verhaltnisse bei der Ausbreitung von C. Zaricellcr 
erinnert. Wenn man ]nit 50 Sadeln/I< rechnet und annimmt, dass eine 
Raupe im Herbst 7 Nadeln fur  sich allein braucht, so ware der theore- 
tisch hochste Wert mit wenigstens 7 C/K einzusetzen. Demnach hatten 
sich die Flulttuationen gut innerhalb dcr angenommenen Grcnzen fur  
den Fortbestand der Population gehaltcn. Dies gilt nur  fur  uberwin- 
ternde Tiere. Andere Stadien haben andere Grenzen. In1 Fruhjahr 
durften sich z. B. spatestens ab Dichten von 0,4-0,5 C/K Wirkungen 
der Nahrungslionliurrenz, namlich verniincler te Fruchtbarlieit und 
erhohte Sterblichlieit, bemerkbar machen (vergl. \$'EBB 1953). Die 
theoretische Grenze liegt liier aber ininler noch - vielleicht sogar 
erheblich - uber 1,0 CIK, wie n 'er te  von mehr nls 0,9 I~nagines/Ii  
beweisen. 

Die Generationen init der hochsten Dichte uberwinternder Raupen 
auf Djurgh-den, in  Staket und auf Bogesund waren jeweils etwa 7-10 
ma1 so stark wie die Generationen mit der niedrigsten Dichte auf die- 
sem Stadium. Auch die Dichten uberlebender Tiere im Fruhjahr unter- 
schieden sich anscheinend nicht (oder nu r  svenig) mehr. Die Ampli- 
tuden der Flulituationen, betrachtet an  bestilnmten Stadien, hielten 
sich also in diesen Populationen in zicnllich engen Grenzen. Allerdinga 
liegt i n  diesem Bereich die ganze Sliala von sehr geringfugigeiii bis 
zu starkern Friihjahrsfrass. Eine T'ermehrung urn das Zehnfache ist 
den Tieren ohne weiteres moglich. 

Berucltsichtigt man dagegen auch die Oszillationen und vergleicht 
verschiedene Entwiclilungsstadien, so erhalt man einen breiteren Be- 
reich der Be~~ii l l ierungsbe~veg~~ligen oder Populationsdichten. Auf Djur- 
gArden beispielsweise war der hiichste UTert einer iiberwinternden 
Generation 7Smal so gross v i e  die niedrigste Dichte lebender Tiere 
(einer anderen Generation, zu Ende der Puppenruhe. Die Fruchtbar- 
lieit der Motten reicht nicht aus, einen solchen Unterschied von einer 
zur anderen Generation auszugleichen. Mit anderen Worten: Die Ex- 
tremmerte der Dichte, die in dieser Population festgestellt wurden, 
lagen so weit anseinander, dass die Tiere yon d e r  niedrigsten Dichte 
I\-enigstens 2 Generationen bis zum Erreichen der hochsten Dichte 
brauchten. In vielen Fallen scheint jedoch die durchschnittliche Anzahl 
der Tiere, die wenigstens in  das Puppenstadium koinmcn, zu geniigen, 



um unter geeigneten Verhaltnissen eine nrichste Generation ron  holler 
bzw. schadlicher Dichte aufz~zbauen. 

Durch die Proben lionnen die Populationen zwar einigernlassen 
charaliterisiert werden, doch stellen die Dichtewerte nicht die wirli- 
liche Dichte der Populationen dar. Immer l~in  lionnte es ron  Interesse 
sein, mit Hilfe dieser \TTerte z. B. eine inittlere Populationsdichte 
iibeminterndcr Raupen zu schatzen, urn die die Dichten der einzelnen 
Generationen flulituieren. Diese hfittelwerte betragen fiir DjurgArden 
0,30 CIK, fiir Staliet 0,35 C/K, fiir Bogesund 0,223 C/K; eine grobe Schat- 
zung fiir Bestande i n  Rossjoholin ergibt etwa 0,6 CIK. Abgesehen 
d a ~ o n ,  dass der Lebensrauin der Populationen sic11 zumindest i n  cier 
Saturverjiingung in Staket und in  dem jungen Bestand auf Bogesund 
verandert, erscheinen mir aber auch die ~orl iegenden Serien allzu 
liurz, L I ~ I  einer solchen Schatzung der mitileren Populationsdichte 
Bedeutung zuzuinessen. Ein Blicli auf die Flulituationen auf Abb. 32 
bestarlit in dieser Auffassung. Auch die Schatzuag einer ,,Gleich- 
gem-ichtsdichte" (geometrisches Xlittel, s. OHNCSORGE 1963) hat  aus 
den genannten Criindcn wenig Sinn. 

Der Ausdrucli Massenvermehruilgen gibt ineiner knsicht nach bei 
derartigen Flulituationen, wie C. Znricelln sie in Schweden zeigt, nicht 
die rechte Vorstellung Ton dem Verlauf der Be\ ollierungsbeweg~~ngei~. 
Ich mochte daher hier lieber von hlaxima der Flulituationen sprechen. 
Die JIittelwerte der Po~~ulatioi~sclichte iiber mehrere Gcnerationen 
lionnen hier wenigstens dazu dienen, die XIaxirna. besser zu definierea. 
Als Maxima bezeichne ich 13-illkiirlich diejenigen Dichtewerte, die 1,5 
ma1 so gross oder grosser sind wie die durchsclmittliche Populations- 
dichte auf dem betrcffenden Stadium. Danach traten fur  iiberminternde 
Tiere auf DjurgArden 2 Maxima in S Generalionen auf (4 Jahre Ab- 
stand), in Staliet 2 Maxima in 6 Generationen (4 Jahre Abstand), auf 
Bogesund 1 hlaximum in 5 Generationen und i n  Xossjijholln 5 hlaxima 
in  10 Generationen (2 x 1 ; 3 ;  2 Jahre Abstand). Der Gesamtdurch- 
schnitt ist ein hIaximurn in  2,9 Generationen oder, berechnet als mitt- 
lerer Abstand der hlaxima, 2,8 Jahre. Es wurde bereits darauf hinge- 
wiesen, dass bei dieser Haufigkeft der Maxima und bei ihrer beobach- 
teten Verteilung keine scharfen Grenzen zwischen Latenz und Grada- 
tion vorkommen. 

Die Maxima treten nicht in  regelmassigen Xbstanden auf, es liegt 
also keine strenge Periodizitat vor. Sie zeigen sich auch nicht stets 
in  allen Populationen gleichzeitig. Gewisse geineinsame Tendenzen 
der Flulituationen scheinen jedoch zutage ZLI treten. Die Dichte iiber- 
~vinternder Tierc ging auf Djurggrden wie auf Ro~sjoholm yon einein 
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hohen Siveau iin ITlinter 1956157 auf wcsentlich niedrigere Werte in1 
folgenden \Vinter zuriicli. In1 Winter 19(i1/62waren die untersuchten 
mittelschwedischen Populationen schwacher als in  der vorangegange- 
nen Generalion, wiihrend in  S k h e  5ehr hohe Dicllten erreicht wurden. 
Die Generation 1983164 iiberwinterte an  siid- und rnittelschwcdischen 
Standorten in  hoherer Dichte als ihre Elterngeneration. Eine Aus- 
nalune machte DjurgBrden, n o  jedoch die Lebensverhiiltnisse der 
Tiere verandert worden naren .  Folgende hlaxiina fielen zusammen: 
DjurgArclen und Rossjoholin 1956157, DjurgArden und Staliet 1960164, 
Bogesund und Rossjol~olin 1963164 soviie Stake1 und Rijssjoholm 
1964165. 

Prof. B. hlatkrn priifle die Verteilung der hIaxiina und fand, dass 
das Vorkommen genleinsatner hIasima nicht wesentlich von der 
Zufallserwartung abweicht. dusgehend von Flulituationen in Verte- 
braten-Populationcn untersuchte B ~ E I T H  (1963) Zufallsserien. Nach 
scinen Berechnungen sol1 bei einer Serie \on  20--25 Beobachtungen 
das mittlere Interval1 grosser als etwa 5,4 sein, urn Init 95 % Wahr- 
scheinlichkeit als nicht zufdllig bezeichnel werden zu lionnen. Im Fall 
von C. laricella war cler mittlere Abstand der hlaxima ~oneinander  
rund 3 Jahre. Danach niiren die F l ~ ~ l i t ~ ~ a t i o n e n  als zufallige, ungerich- 
tete Veranderungen (random flucluations) anzusehen. 

Das starke Auftreten beispielsmeise der Lbrchenminiermotteng'ene- 
ration 1963164 a n  vielen Stellen i n  Siidschweden ltann allerdings liein 
Zufall gewesen sein. Parallele interzylilische Vrranderungen der Dichte 
in  verschiedenen Populationen konnen wohl zufallig vorltomn~en, sie 
konnen aber auch dieselben Ursachen haben. Es fragt sich nun, was 
die gemeinsainen Ursachen genieinsanler Tendenzen in den Dichte- 
ueranderungen sein konnen. 

Vor nllem Witterungsereignisse sind solche iiiiologischen Einfliisse, 
die grossere Entfernungen iiberspannen und in verschiedenartigen 
Oliosystemen wirksam m-erden. Ich hnbe versucht, init Hilfe meteoro- 
logischer Daten (aus Sveriges Neteorologiska och Hydrologiska Znsti- 
tzrt, Brsboli 37-46) Zusan~rnenhange zwischen Flulituationen und 
\Iritterung zu finden. Die Entwiclilungsstadien vor der uberwinterung, 
die Witterungseinfliissen direkt oder indirelit besonders ausgesetzt 
sind, sind die Imago (eventuell auch das Ei) uad  die junge Raupe. 
Demnach darf man vermuten, class das Wetter im Somrner und 
Herbst, hauptsachlich in den hIonatcn Juni, Juli und September, die 
Flulituationen beeinflussen ltaun. Ich untersuchte Ternperatur, Kie- 
derschlage, Luftfeuchtiglicit, Verdunstung, Gesanlteinstrahlung und 
Sonneascheindauer in  verschiedener Hinsicht nuf eine Beziehung ZLI 



den Fluktuationen hin. Leider lionnte ich Beine eindeutigen Bezie- 
hungen entdeclien. Deshalb sollen diese Untersuchungen hier nicht 
naher behandelt werden. Es sei nur  erwahnt, dass liuhles Wetter zur 
Schwarmzeit und im September die Populationen vermutlich ungun- 
stig beeinflussen liann, besonders wenn es mit relativ hohen Nieder- 
schlagen verbuncien ist. Dies braucht jedoch nicht iminer zuzutreffen. 

Obgleich die ineteorologischen Daten keine eindeutigen Hinweise 
gaben, halte ich es doch fur  wahrscheinlich, dass die Flulituationen 
\on  der TVitterung beeinflusst werden ltonnen. Es  ist schwer, eine 
andere Erlilarung fur  das gleichzeitige starlie Auftreten von C. laricella 
in  grosseren Gebieten zu finden. Diese Annahme wird durch eine 
andere Beobachtung gestutzt. In SltAne wurde in den Jahren 1957, 
1962, 1964 und 1965 im Fruhjahr starker Befall der Buchen in  oder 
nahe bei den untersuchten Larchenbestanden durch den Riisselkafer 
Rhynchaenzzs (Orclzes fes)  fagi L. festgestellt. Die entsprechenden Gene- 
rationen von C. laricella hatten sich in  sehr hoher Dichte zur uber- 
winterung festgesponnen. Die beiden Arten sind aber i n  ihrer Lebens- 
weise vollig unabhangig voneinander. Sie haben den Parasiten Chry -  
socharis n i f e t i s  gemeinsam, doc11 ist bei der meist untergeordneten 
Bedeutung der Parasiten fur  die Bevollierungsbewegung von C. laricella 
kauin anzunehmen, dass diese die Ursache der parallelen Maxima sein 
sollten. Dagegcn findet man genleinsame Ziige in  der Biologie (s. 
T R ~ G ~ R D H  1912, EIDRL~NN 1943) : Die Entdc l i lung der Larven a n  bzw. 
in  jungen Blattern i m  Fruhjahr,  Verpuppung Ende hIai-Anfang Juni  
und Schliipfen der Imagines Mitte Juni.  Es ist moglich, dass R .  fagi 
und C. laricella durch dieselben Tlritterungseinflusse begunstigt werden. 

Abschliessende Bemerkungen 

Die Untersuchungen uber die Veranderungen der Populatiol~sdichte 
gaben einen Einblick in  die Sterblichkeit der Larchenminiermotte. 
Verlauf und Umfang von Oszillationen und Flulituationen wurden be- 
sprochen. Einige Ursachen fur  die Sterblichkeit und ihre Bedeutung 
fiir die Bevollterungsbewegungen wurden herausgestellt, die Frucht- 
barlteit wurde gestreift. Zusamnlenfassend muss festgestellt werden, 
dass die vorliegenden Studien zwar zur Kenntnis der Populations- 
dynamili beitragen, dass aber noch viele Einzelheiten zum vollen Ver- 
standnis ihrer Ursachen fehlen. 

Eine Population ist nicht denltbar ohne ihre Umwelt. Die Fest- 
stellung von NICHOLSON (1954) : ,,Populations are self-governing sys- 
tems" ist deshalb falsch ausgedruclit, weil die Population liein System 
ist, das sich regnlieren liann. ,4us dein Zusamn~enhang geht zwar 



hervor, dass NICHOLSON dabei a n  die Population und ihre Umvielt 
gedacht hat, aber trotzdem hat  dieser Satz Anlass zu Missverstandnis- 
sen und Gegenargumenten gegeben. Eine Population liann nur regu- 
liert werden, indem sie Glied eines Obosystems ist. Rein theoretiscli 
wird fur  das Bestehen von Populationen eine Regulation gefordert. 
Irgendwelche obere und untere Grenzen der Populationsdichte durfen 
auf die Dauer nicht uberschritten werden, wenn die Population weiter- 
bestehen soll. Falitoren, die von der Populationsdichte abhangig sind, 
verhindern dies und fungieren so als Regler. Die dichteabhangigen 
Regler fuhren die Population in Richtung einer mittleren Dichte. Die 
Lage oder der Wert  der mitlleren Dichte wird aber nicht durcli sie 
bestiinmt, sondern durch Konstellationen der Uinweltbedingungen, in 
denen dichteunabhangige Falitoren wirksam werden. Die Einfuhrung 
kybernetischer Begriffe (M'ILBERT 1962) hat in hohern Grade zu der 
notwendigen Trennung zwischen Regulation - Einhaltung endlicher 
Dichtegrenzen - und Determination - Bestimmung der mittleren 
Populationsdichte - beigetragen. 

Ebenso \vie das Fortbestehen oon Biozonosen muss also die Existenz 
von Populationen durch Regulation gesichert werden. Eine Population 
besteht so lange, wie die Art im Okosystem existieri. Nach der yon 
WILBERT (1962) vorgelegten kybernetischen Konzeption ist die im 
Regelvorgang angestrebte Populationsdichte (Sollwert) innerhalb von 
bestimmten Grenzen variabel. Sie wird bestimrnt durch den jeweils 
herrschenden Konlplex solcher dichteunabhangiger Falitoren, die sich 
iiber Regler a~z f  die Populationsdichte ausv~iulien lionnen (Fuhrungs- 
grosse). Die Grenzen des Sollwertes hiingen yon den Extremwerten des 
variablen Faktorenkomplexes ab, aus den1 sich die Fiihrungsgrosse 
zusammensetzt. In  einer Mittellage, den1 mittleren Sollwert, halten sich 
Fruchtbarkeit und Sterblichlieit die Waage - dies ist die mittlere 
Populationsdichte. 

Dichteunabhangige Faktoren lionnen die Fruchtharlieit oder Sterb- 
lichkeit ohne Einschaltung von dichteabhangigen Faktoren und damit 
ohne Regelung direlit beeinflussen. Sie bestimmen daun nicht den 
Sollwert, sondern bewirken voriibergehende Abweichungen der wirli- 
lichen Populationsdichte (Istwert) von der angeslrebten und werden 
als Storgrosse bezeichnet. 

Zwei Punkte dieser Konzeption erscheinen mir besonders bemer- 
lienswert. Erstens wird nicht nur ein variabler Sollwert vorausgesetzt, 
sondern auch der mittlere Sollwert liann sich gleitend oder sprunghaft 
verandern. Man braucht einen mittleren Sollwert iiberhaupt nur anzu- 
nehmen, wenn man mit einer nlittleren Populationsdichte rechnen 



will. Es ergibt sich ein wahrhaft dynainisches Bild, das nicht durch 
einen gedachten, lionstanten Mittelzustand eingeschranlit wird. I11 
diesern Bild finden alle erdenklichen Falitoren Raurn, auch solche, 
die neu auftreten oder ihre Schmanliungsbreite plotzlich oder allmah- 
lich verandern. 

Zweitens ist die Unterscheidung zwischen Fiihrungsgrosse und 
Storgrosse xichtig. Die strenge begriffliche Trennung zwischen Um- 
n elteinfliissen, die die angestrebte Populationsdichte bestiinmen, und 
Einflussen, die roriibergehende Abweichungen der mirlilichen Popula- 
tionsdichte rom Sollwerl verursachen, erleichtert die Beurteilung der 
Rolle verschiedener Falitoren in  einem Oliosgstern. 

Ein dichteunabhangiger Falitor liann also sowohl als Slorgrosse auf- 
treten als auch den Sollwert beeinflussen. Das einzige Kriterium k t ,  
ob er direlit oder indirelit auf Fruchtbarlieit und Sterblichlieit einwirkt. 
Wirlit er indirekt iiber einen Regler, so determiniert el-, denn er  
becinflusst den Sollwert und damit anch den inittleren Sollwert. 

Der mittlere Sollwert braucht zwar nichl als lionstant angelloinmen 
zu werden wie der inittlere Zustand einer Biozonose, aber auch bei 
seiner Festlegung begegnet man  den1 Problem der Zeil. Im Einzelfall 
liann namlich die Entscheidung dariiber, ob ein Fnlitor determiniert 
oder stort, yon der Dauer abhangen, iiber die man  einen mittleren 
Sollwert bilden will. Folgendes Beispiel sol1 dies veranschaulichen. 

Ein Larchenbestand mird im Laufe seiner Entwicklung unterschied- 
lich stark von C. lcrricella befallen. Die Populationsdichte ist i n  jungen 
Kulturen und Altbestanden i n  der Regel geringer als in  Dicliungen, 
Stangenholzern ucd  angehenden Starliholzern. Es hat  wenig Sinn, 
eine inittlere Populationsdichte fiir die ganze Lebensdauer eines 
gleichaltrigen Bestandes anzunehmen. Mit llngeren Zeitriiumen liann 
man nur rechnen, wenn die Population b ~ w .  die Art in  dem Rauin 
weiterlebt. In1 Falle eines liiinstlich angelegten, forstlich genutzten 
Larchenbestandes trifft das oft nicht ein. \Venn z. B. nach detn Ab- 
trieb ein Bestand ohne Larchen gegriindet wird, o d e ~  die Tiere lionnen 
nicht direlit vorn alien zurn neuen Restand iiberwechseln (Schlag- 
ruhe oder andere Ursachen), so kann die Art a n  diesel- Stelle nicht 
weiterexiskieren. Nur in  natiirlichen Larchenbestlnden mit ungleiclier 
Alterszusainrnensetzung und Naturverjiingung liann man  mit einer 
mittleren Populationsdichte ~ b e r  grossere Zeitraume rechnen. 

Ein Falitor beeinflusst die mittlere Populationsdichte lediglich, 
wenn er lange, haufig oder intensiv genug auftritt, um auf einen 
Regler wirlien zu Iionnen. Hagelwetter beispielsv-eise kommen relativ 
selten und unregelmassig vor. Ein Hagelwctter kann einen bestimm- 



ten hnteil  einer Population gleich ~velcher Dichtc vernichten, men11 
cs lteine sehiitzenden Stellen i ~ n  Lebensraum gibt. Gibt es aber schut- 
zende Stellen, dann tiitet der Hagel einen unl so grosseren Anteil der 

Tiere, je stsrlter die Populationsdichte die Dichte der schiitzenden 
Stellen iibersc,hreitet. Bei niedrigerer Populationsdichte totet der Hagel 
also nu r  die Individuen, die zufallig nicht an geschiitzten Stellen sind, 
er wirlit als Storgrosse. Bei hoherer Populationsdichte totet der Hagel 
nicht nur  die zufnllig ungeschiitzlen Tiere, sondern daruber hinaus 
auch Individuen, die lieinen Platz nlehr a n  geschiitzten Stellell finden. 
In  diesem Fall bedingt der Hagel also ausser der dichteunabhiingigen 
auch eine dichteabhangige Sterblichlteit und wird damit Bestandteil 
der Fiihrungsgrosse. Der Falitor Hagelwetter determiniert deinnach 
nur, wenn er innerhalb des Zeitraums, iiber den der inittlere Sollwert 
gebildet ~vi rd ,  nlit hoher Populationsciichte zusammentrifft. 

Ich inochte mit diesel- Erorterung auf zweierlei hinweisen: 1. Die 
Begriffe Determination und inittlere Populationsdichte stossen in Iton- 
lireten Fallen auf Schwieriglieiten, da sie sich auf begrenzte Zeitraume 
beziehen. dhnlichen Schwieriglieiten begegnet man beim Biozonose- 
Begriff. M7ahrend jedoch eine Biozonose ohne einen Mittelzustand 
nicht gedacht werden liann, ist ein bestiin~nter mittlerer Sollwert bzw. 
eine mittlere Dichte beine notwendige Voraussetzuag fur  eine Popu- 
lation. Der Schwanliungsbereich der Populationsdichte und seine Ver- 
anderungen sagen nlehr aus nls cine nlittlere Populationsdichte, die 
liaum objelttiv beslimint werden Itann. Dies andert nichts daran, dass 
eine Determination ebenso wic eine Regulation angenommen werden 
muss. 

2. Falitoren, die als Storgrosse auftreten, bewirken nur voriiber- 
gehende Abweichungen vo11 einer angestrebten Populationsdichte. In 
der angewandten Zoologie hat  man aber in  der Regel das Ziel, den 
Sch~vanliungsbereich dcr Populationsdichte nachhaltig zu verschie- 
hen. Das lasst sich durch Verandcrung der Fiihrungsgrosse erreichen. 
Da dichteabhangige, liurzfristige oder seltene Unnvelteinflusse u. U. 
nu r  als Storgrosse in Erscheinung treten, verandert man die Fiihrungs- 
griisse am sichersten, indem man  anhaltend oder haufig wirksame 
Falitoren und Falitoreillioi~lplese beeinflusst. Solche Wirltung lton- 
nen auch einmalige hiassnahmen haben. 

Es wird angenommen, dass die Existenz von Populationen durch 
Regulation gesichert wird - beweisen lasst es sich nicht (s. WILBERT 
1962). Regulieren lionnen nur  solche Falitoren, die von der Popula- 
tionsdichte abhangig sind. Im Zusammenhang rnit dem Umfang der 
Flulttuationen habe ich lsestiininte theoretische Maximalwerte der 



I'opulationsdichte fiir einzelne Enlnicklullgsstadiel1 en\-ahnt. Diese 
ll'erte sind durch die intraspezifische Konliurrenz bedingt. Die Kon- 
lturrenz z-&chen den Individuen der Population uin irgendwelche 
notwendigen Objekte ist ganz von der Dichte abhangig. Beispiele fiir 
die Sterblichlieit oder verminderte Fruchtbarlteit der Larchenminier- 
nlotte infolge intraspezifischer Konliurrenz sind: Vorliommen meh- 
rcrer millierender Jungraupen in derselben Nadel, unzulangliche An- 
zahl yon Yadeln fiir Nahrung und Siicltchen in1 Herbst, ungeniigende 
Fnttermenge irn Friihjahr. Auch das Herunterfallen und Abspinnen 
1011 Tieren sowie das massenhafte  herw win tern am Stninm bei hoher 
Dichte ist als Folge der Konliurrenz zu bezeichncn und wirltt nachtei- 
lig auf die Population ein. Dies sind nicht die einzigen, aber offen- 
sichtliche Folgen yon Konliurrenz. 

Tl'ahrend die intraspezifische I<onkurrer~z zveifellos die Populatioas- 
dichte von C. lczricella reguliert, ist dies bei anderen ?tIortalitatsfaltto- 
ren nicht so sicher. Es ist dafiir zuerst festzustellen, oh und wieweit 
sic von der Dichte abhangig sind. Die rauberische Tatiglieit der T'ogel 
wird verinutlich in gewissem h u s n ~ a s \  von der Dichte der Beute beein- 
flusst (vergl. S. 124).  Vogel kiinnen als Reglcr in  Populationen yon 
C. laricella wirken, sie tun  es aber nicht in jedem Fall. 

Koch schwerer ist es z u  beurteilen, svelche Rolle die Parasiten i n  
diesem Zusammenhang spielen. Man darf zwar annehmen, dass sie 
sich um so besser vermehren l i ~ n n e n ,  je haufiger der Wirt  ist. Die 
in Schweden gezogenen, wichtigeren Parasiten sind aber plurivoltin 
und polyphag, entwiclteln sich also auch in  anderen Wirtsarten und 
sind wahrscheinlich sogar mehr oder weniger darauf angewiesen. 
Demnach sind sie nu r  teilweise von der Populationsdichte der Larchen- 
minierrnotte abhangig, und ihre Bedeutung als Regler ist durch den 
Grad dieser Abhangiglteit bedingt. In  den Untersuchungen slellte sich 
lteine eindeutige Beziehung zmischen Populationsdichte und Parasi- 
tierung 1 on C. laricella heraus. 

uher  die Bedingungen fur  das Auftreten von Pilzlirankheiten bei 
C. lnricella ist zu wenig beltannt, als dass man bestimmte Schliisse zie- 
hen bijnnte. Es ist aber rnoglich, dass Pilzseuchen durch hohe Dichte 
begiinstigt x-erden und als Regler fungieren konnen. 

Die Determination, die Bestimmung der mittleren Populationsdichte, 
ist ein Tiorgang, der sich wohl in1 grossen erwarten und definieren, 
in  Einzelheiten aber schmer erfassen lasst. Das geht u. a. aus Kapitel 5 
hervor. In  den untersuchten Populationen wurde eine mittlere Popu- 
lationsdichte, die einem mittleren Sollwert entsprechen wurde, nicht 



bestirnmt. Auf die Grunde braucht nicht noch einmal eingegangen zu 
werden. 

Determinierend wirlien das Klima, sowohl das Gross- als auch das 
Lolial- und Bestandeslilima, der Stanclort, die Strulitur des Bestandes, 
die Provenienz der Baume, Zeitpunlit und Verlauf von Benadelung 
und Nadelfall und andere dichteunabhangige Falitoren, die lange oder 
haufig genug auftreten. Diejenigen dichteunabhangigen Falitoren, die 
voriibergehend und nicht iiber Kegler auf die Populationsdichte ein- 
wirlien, werden als Storgrossen aufgefasst. 

U'etterereignisse sind Storgriissen. Sie lionnen, \vie es z. I3. fiir 
Omes ver- ihren Einfluss anf Slerblichlieit und Fruchtbarlieit der h a , '  

mutet m+rd, mehr oder weniger grosse Bedentung fur  die Flulituatio- 
nen haben. Perschiedene Populationen konnen durch das Wetter 
gleichsinnig beeinflusst und sozusagen in die gleiche Phase gebracht 
m-erden. Die Flulit~iationen brauchen aber danach durchaus nicht 
weiterhin phasengleich zu verlaufen. Verschiedene Storgrossen beein- 
flussen die Ent~~iclilungsstadien. Gelegentliche Ein\virliung von Vogeln 
und Parasiten, die von der Miniermotiendichte nnabhangig ist, ist als 
Storgrosse anzusprechen. Dichteunabhiingige Kranliheiten determinie- 
ren, wenn sie durch das Iilima (auch Iileinlilinlaj begiinstigt werden, 
sie storen, wenn sie in  der Folge von IVelterereignissen ausbrechen. 

Es kann also in  einzelnen Fallen nicht streng unterschieden werden, 
wo die Grenze z~vischen Regler, Fiihrungsgriisse und Storgrosse liegt. 
Die Beurteilung wird u. a. durch die unterschiedliche Parasitierung 
und Vogeltatiglieit i n  verschiedenen Bereichen des Lehensra~~~nls  er- 
schwert. Auf Bogesund z. B. war die Populationsdichte auf der Siid- 
seite der Probeflache am hochsten, nicht aher die Parasitierung und 
der Vogelfrass. 

1,111 Prinzip lasst sich die Bedeutung verschiedener Falitoren fiir 
die Populationsdichte berechnen, wenn geniigcnd Beobachtungen vor- 
liegen. In  einer Analyse auf Schlusselfaktoren (key-factor analysis, 

oren s. MORRIS 1963, Selit. 18) kann man untersuchen, welche Fal-t 
das Verhaltnis der Generation n zur Generation n + 1 beeinflussen. Die 
vorliegenden Untersuchungen geben lieinen eindcutigen Bescheid dar- 
iiber, in welchem Grade bei C. lriricella die Dichte der Generation n + 1 
von der Dichte der Generation 11 abhangt. Die Bevollierungsbewegungen 
verlaufen innerhalb recllt enger Grenzen, und die Dichteverhaltnisse 
yon Generation zu Generation variieren stark. Da lieine (ausgespro- 
chenen Latenz- und Gradationsphasen vorliomn~en, fehlen auch extre- 
me, vorn Mittel weit en t f e rn t~  Werle, die fur  die Beurteilung der 
Ahhangigkeit der Generation n + 1 von Generation n wichtig sind. 



Die Dichteverhkltnisse aufeiilailderfolgellder Generationen wurden 
a n  Werten fiir iiberwinternde Raupen von Djurggrden, Staket und 
Bogesund gepriift. Aus den logarithmischen Werten von 16 Dichte- 
paaren (x = Generation n, y = Generation 11 f 1) wurde eine Regres- 
sionslinie berechnet, die sich der Horizontalen annahert (Regressions- 
koeffizient b = 0 , l l ) .  Das wi~rde  bei einer geringen Streuung der Ein- 
zelm-erte bedeuten, dass die Generation n f 1 i m  Dnrchschnitt gesehen 
dieselbe Dichte erreicht, gleichgultig melche Dichte die Generation n 
hat. Die Einzelmerte streuen aber stark. Es ist denltbar, dass inan fur  
ein grosseres hiaterial einr ~ ~ e s e n t l i c h  steilere Regressionslinie erhalten 
Iciinnte. 

Man muss ja  auch annehmen, dass die Populationsdichte in ge- 
wissem Grade von der Dichte der Elterngeneration abhangt. Rechnet 
man init durchschnittlich 50 Eierni 9 ,  so l i m n  die Tochtergeneration 
theoretisch nicht rnehr als die 25fache Dichte der Elterngeneration 
haben. Die in der Natur erreichten Werte liegen infolge der variieren- 
den Sterblichlteit und Fruchtbarlteit weit darunter. In Rossjoholm 
schliipften 1964 sehr viele Imagines, und die Tochtergeneration spann 
sich in  hoher Dichte zur uberwinterung fest. Das ware bei so niedrigen 
Dichten dcr Elterngeneration im Frtihjahr, \vie sie z. B. auf Djurgirden 
1961-63 bestiinmt wurden ( ~ e r g l .  Tab. 36), ltauin zu erwarten 
gewesen. 

Aus den Untersuchungen iiber die intrazyltlischen ITeranderungen 
der Populationsdichte geht hervor, dass die Dichte zu Reginn der 
Uberwinterun~ lieinen sicheren dnhal t  dafiir gibt, wieviele Weibchen 
der Generation zur Fortpflnnzung ltommen werden. Die Sterblichlteit 
im n7inter  und Friihjahr sowie Sterblichlteit und Fruchtbarlteit der 
Iinagines stellten sich als besonders wichtig fiir die Bevollterungsbewe- 
gungen der Larchenminierlnotte heraus. Die bisher vorliegenden Er- 
gebi~isse lassen es aber nicht zu, diese Entwicklungsstufen als ent- 
scheidend fdi die Bevollieruagsbe\veg1111ge11 zu bezeichnen (bey- 
periods). Es erscheint lnir auch verfriiht, einen der Umwelteinfliisse, 
die i n  den Untersuchun~en grdssere Bedeutung fiir die Veranderungen 
der Populationsdichte hatten, als SchliisseIfaIitor zu betrachten. Eine 
exakte mathematische Analyse muss sich auf umfangreicheres Mate- 
rial stiitzen, als es mir \ orliegt. 

Xlit dem Hintergrund der theoretischen Erwagungen erscheinen 
ananche Einzelheiten des huftretens und der Pop~ilationsdynamilt ~ 0 1 1  

C. laricella deutlicher. Alizeptiert man die Gedanltengange, so ergeben 
sich Folgerungen fiir den Forstschutz. 

Die Liirchenminierinotte ha t  in  Schweden lteine solch ausgepragten 



Gradationen wie etwa Li~rchenwicliler ocler Kiefernspanner in  ihren 
Gradationsgebieten. In den untersuchten Bestanclen schwanlite die 
Populationsdichte etwa in1 Rnhmen \on  2--3 Zehnerpotenzen. Dieser 
Bereick der Schwanliungen ist iin Vergleich niit Tielen anderen Schad- 
insekten ziemlich schmal. Innerhalb des scllnlalen Schwankungsberei- 
ches lionnen hohe und niedrige Pop~tlationsdichten in  relativ liurzen 
Zeitabstanden aufeinanderfolgen. Daraus lasst sich teils auf einen 
recht geringen Sch~~anliungsbereich der Soll~verte, teils auf eine eini- 
germassen schnell funlitionierende Regulation schliessen. 

Es gibt zwei hIoglichlieiten, die Populationen nachhaltig zu beein- 
flussen: 1. Man ~e rbesse r t  die Regulation. 2. Man senlit den Sollwert. 
In Fallen, in denen der Sollwert relativ hoch liegt, hat  eine Verbes- 
serung der Regulation allein wenig Sinn. Die Einfilhrung neuer, 
dichteabhangiger Falitoren 13ie z. B. der Import von Parasiten lohnt 
sic11 dann nur, wenn dadurch gleichzeitig der Sollwert gesenlit x i rd .  
Ich sehe zur Zeit keine pralrtisclle ;\IDglichlieit, durch die Neueinfiih- 
rung eines der heliannten Parasiten von C. laricella die Populationcn 
in  Schweden wesentlich zu becinflussen. Die besten Gegenrnassnah~nen 
diirften solche sein, die eine dauerhafte \'erschiebung der Sollwerte 
bewirhen. In erster Hand sollte man s ersuchen, auf dichleunabhangige 
Falitoren einzuwiriien, und z x a r  anf diejenigen, die Regler beeinflus- 
sen. Dafiir gibt es verschiedene Angrif fspunlite : die Zusainmeilsetzung 
der Bestande, die Strulitur cles Kronenrauins, das Bestandesltlima, die 
Bodenverhaltnisse, LTntcrschlupf-, Nahrungs- und Fortpflanzungs~er- 
haltnisse natiirlicher Feinde etc. 

Da C. laricella dic Larchen nicht totet, brauchen die Biiuine nicht 
unhedingt durch Insehtizide gesclliitzt zu werden. Dic dbtotung durch 
Insektizide beugt nicht zukiinftigen A f a s s e n v e r ~ n e h r n g  or. Das 
Gift hat  ~orubergehenden Einfluss auf die Papulation und ~Yil'lit 
hauptsachlich als Storgrosse. Man muss daritber hinaus aber auch 
dainit rechncn, dass Regler beeinflusst nerden. Solch Einfluss kann 
gunstig seiu, ist aber mi~des t ens  ebenso wahrschcinlich ungiinsiig. 
Ein System, in  den1 die Regulation einigerinassen lunlitioniert, soilte 
nicht ohne besonderen rlialass durch unliontrollierbare So l l~ve r t~e r -  
stellungen beeinflusst werden. Deshalb fithren auch die theoretischen 
Erwagnngen dazu, \ on der Yern enduilg T on Insektiziden irn allgemei- 
nen ahzuraten. 



Mapitel 8. Die Diapause 

In den vorangegangenen Kapiteln murde mehrinals die Diapause 
der Larchenminiermotte erwahnt. Es hatte sich schon bald im Laufe 
der Untersuchungen herausgestellt, dass die uberwinterung ein sehr 
wichtiger Lebensabschnitt fiir C. lal.icella ist. 6 Monate oder mehr 
verbringen die Raupen ohne anderen ausseren Schutz als ihr  Sackchen 
an den lrahlen Bauinen und sind der Witterung und Feinden ausge- 
setzt. Der Zustand, in dem sie diese Zcit zubringen, kann wesei~tlich 
zuin Uberleben beitragen. Es ist dabei z. B. an  die Widerstandsltraft 
gegen Kalte und Trockenheit und den Verhrauch von Stoffwechsel- 
reserve11 zu denken. Auch die Koinzidenz spielt eine wichtige Rolle. 
Die zeitliche ubereinstin~mung z~vischen der Eiltwicltlung der Ticre 
uncl dem Vegetationszyklus der Liirche ha t  grossen Einfluss auf 
Fruchtbarkeit und Sterblichkeit der Individuen. Wenn die iiberwin- 
ternden Raupen jederzeit mit dem Eintritt giinstiger Wit te rungs~er-  
hiiltnisse aktiv werden konnten, bestiinde die Gefahr, dass sie iin 
Winter an  kahlen Baumen erwachten, hungern miissten und ihrc 
Reserven verbrauchten. 

Trotzdern war die Diapause kaum bekannt und bisher nicht niiher 
untersucht worden. Die wenigen diesbeziiglichen Beobachtungen las- 
sen sich leicht aufzahlen. Loos (1891) bewahrte Zweige nlit iiber- 
winternden Raupen mehrere Wochen im warinen Zimmer auf, ,,ohne 
dass die Larven vertrocknet waren oder sonstwie sichtlich zu leiden 
gehaht hatten". Dagegen schreibt JUNG (1942) iiber die neuen Winter- 
siiclichen: ,,Bringt man im tiefen Winter solche GehBuse in Ziinmer- 
warme, so beginnen die L a r ~ e n  alsbald die Verschliisse zu durch- 
brechen und umherzukriechcn." Es wurde schon darauf hingewiesen 
(Kapitel 4 ) ,  dass in J u s ~ s  Untersuchungen die Raupen 11auptsSch- 
lich im 11. Larvenstadium iiberwinterten. Unter ,,Spring activities" 
schreibt \VERB (1953) : ,,Tamarack branches brought into room 
temperature in  mid-December cominencecl foliation two weelts later. 
Casebearer larvae, however, did not become active until after a total 
of five weeks indoors, three weelis after the tamarack buds had 
burst." Die Bezeichnung Diapause fiir die uberminterung von C .  



laricella haben lediglich VOUTE & TER PELKWIJK (1948) verwendet, 
doch gehen auch sie nicht naher auf die Winterruhe ein. Viele Auto- 
ren weisen auf das ungefahre Zusammentreffen von Ausschlagen 
der Larchen und Erwachen der Raupen im Friihjahr hin, aber man 
ha t  dies Zusammentreffen nicht naher analysiert. 

Die Ruhezustande, die auf allen Entwicklungsstufen der Insekten 
auftreten lionnen, werden in neuerer Zeit eingehend studiert. Die 
starlie Expansion der Ummeltforschung ha t  dazu neue Gesichts- 
punlrte und Hilfsmittel geliefert. In dar angewandten Entomologie 
ist man auf den Einfluss aufmerksam geworden, den die Ruhezu- 
stande auf Generationsdauer, Schadauftreten und Populationsdyna- 
rnik haben. Die grossen Fortschritte der Insektenphysiologie in den 
letzten Jahrzehnten erstrecken sic11 auch auf das Gebiet der Diapause. 
Dieser eigentumliche physiologische Zustand ist nicht nur  ein inter- 
essantes Phanomen, sondern liann auch tiefe Einbliclce in grund- 
legende physiologische Prozesse gewahren. 

Man unterscheidet zmischen zwei verschiedenen Ruhezustanden bei 
Inseliten: Quieszenz und Diapause. Da haufig Verwechslungen vor- 
liommen und nicht selten bestiinmte Lebensabschnitte falschlich als 
Diapause bezeichnet werden, folgt hier eine liurze Definition. 

Nit Quieszenz bezeichnet man einen ~oriibergehenden Stillstand in 
Wachs tun~ und Entwiclilung, der direlit durch ungiinstige Umwelt- 
verhaltnisse bedingt ist. Beim Eintritt giinstiger Verhaltnisse setzen 
\'i'achstum und Entwiclilung ohne Verzogerung ein. 

Die Diapause ist ein voriibergehender Stillstand in Wachstum und 
Entwicklung, der nicht direkt von ungiinstigen Umweltverhaltnissen 
abhangt. Diapause kann unter giinstigen ausseren Bedingungen ein- 
treten oder fortdauern. Die Umwelteinflusse, die Diapause induzieren 
und brechen konnen, gehen ihrer erkennbaren Wirkung zeitlich mehr 
oder weniger weit voraus. Die Diapause ist hormonal gesteuert und 
durch physiologische und biochemische Veranderungen im Organis- 
rnus gekennzeichnet. 

Gelegentlich wird zwischen fakultativer und obligatorischer Dia- 
pause unterschieden. STEINBERG & I<AMENSRY (1936) sowie andere 
Autoren bezeichnen als fakultativ eine Diapause, die nicht in  jeder 
Generation auftritt. Das ist oft bei plurivoltinen Arten der Fall. Wenn 
dagegen, auch unter verschiedenen Verhaltnissen, jedes Individuum 
in  jeder Generation in Diapause geht, so wird das obligatorische Dia- 
pause genannt. Das sol1 bei univoltinen Arten zutreffen. 

Ich halte diesen Gebrauch des Ausdrucks faliultativ aus zwei Grun- 
den nicht fiir sehr zweclcmassig. Erstens liegt eine begriffliche Kopp- 



lung von Voltinismus und Diapause nahe. Dabei werden Arten mit 
mehrjahriger Generationsdauer oder Insekten mit Generationswechsel 
nicht genugend berucksichtigt. Zweitens wird, entsprechend dem 
lateinischen Ursprung, i m  wissenschaftlichen ebenso wie i m  allgemei- 
nen Sprachgebrauch mit der Bezeiohnung fakultativ eine hIoglichlieit, 
eine Wahlfreiheit angegeben. Aus diesem Grunde ha t  man haufig als 
fakultativ eine Diapause bezeichnet, die in einander entsprechenden 
Generationen einer Art nicht bei allen Individuen auftritt. Die Unter- 
scheidung zwischen fakultativer und obligatorischer Diapause kann 
also 'zu hfissverstandnissen fuhren. Eine weitere Quelle fur  Missver- 
standnisse liegt darin, dass fur  sehr viele Arten die Bedingungen fiir 
das Auftreten von Diapause nicht genau bekannt sind. Grundliches 
Studium einer Art mit sogenannter obligatorischer Diapause kann 
ergeben, dass Tiere unter bestimmten Bedingungen nicht in  Diapause 
eintreten. STEINBERG & KAMENSKY (1936) betonten schon, dass obliga- 
torisohe Diapause noch nicht nachgewiesen war und experimentell 
zu bestatigen sei. Missverstandnisse lassen sich vermeiden, indem man 
die Ausdriicke fakultative und obligatorische Diapause nicht ver- 
wendet. 

Die inneren Prozesse, die zur Beendigung der Diapause fuhren, ha t  
man als Diapause-Entwiclilung bezeichnet. Ich ziehe mit DANILEVSI~Y 
(s. 1965) die Bezeichnung Realitivierung vor, da es sich nicht um 
eine Entwicklung im herkommlichen Sinlie handelt. 

Bei Coleophora laricella aussert sich die Diapause vor allem darin, 
dass die Raupen inaktiv sind und auch unter gunstigen Umweltver- 
haltnissen (Warme)  erst nach einiger Zeit umherzuwandern begin- 
nen. Nur ein Teil dieses Zeitraums wird fur  die Reaktivierung bean- 
sprucht. 

Ebenso \vie Entwicklungsprozesse bei Insekten individuellen Varia- 
tionen unterworfen sind, variieren auch Beginn der Diapause, Reak- 
tivierung und Aufnahme der Friihjahrsalitivitat von Individuum zu 
Individuum. Deshalb wurden in  praktisch allen Versuchen Gruppen 
von Tieren studiert. In den Respirationsversuchen war  das ausserdem 
erforderlich, weil die Atinung einzelner Tiere zu gering fur  die Mes- 
sung mit der Warburg-Apparatur ist. 

In zahlreichen Zuchten wurden die Raupen unter mehr oder weniger 
lionstanten Bedingungen gehalten. Die Temperatur is t  im Laborato- 
rium zieinlich lionstant bei 22-23" C und weist nur  geringe Schwan- 
liungen auf. In einzelnen Thermostaten schwankte die Temperatur 
etwas. Zur Korrektur dieser Fehlerquelle wurden fiir die jeweiligen 
Zuchten Mittelwerte aus taglichen Temperaturablesungen gebildet. 



Leider wurden Fehlanzeigen von Reglern in  einer Reihe speziell kon- 
struierter Thermostaten erst nach einiger Zeit entdeckt. Deshalb 
fehlen die Temperaturliorrelituren fur  eine Anzahl von Zuchtver- 
suchen. Konstante relative Luftfeuchtigkeit warde durch gesattigte 
Salzlosungen bzw. Wasser erhalten. In der Regel v u r d e  NaCl (75 % 
R F  bei 20° C, s. LANDOLT-BORNSTEIN 1931) verwendet. Die Raupen 
wurden meist in sogenannten ZWOLFER-schen Hygrostatenschalen ge- 
halten. 

Der Beginn der Diapause 
Die Einfliisse, die zum Eintritt in die Diapause fiihren, lassen sich 

bei C. laricella schwer experinlentell untersuchen. Die jungen Raupen 
ohne Sacliehen in den Nadeln kijnnen nicht beliebigen Umsveltein- 
flussen ausgesetzt werden. Zwischen dem Verfertigen der Sackchen 
und dem Beginn der Diapause vergeht relativ wenig Zeit. Ausserdem 
sind die Vorbereitungen zur uberwinterung zeitlich starken individu- 
ellen Variationen unterworfen (vergl. Abb. 19 ) .  

Die Raupen treten nicht stets unmittelbar nach dem Festspinnen in 
Diapause ein. Zupft man im Herbst festgesponnene Tiere mit ihren 
Sackchen von der Unterlage ab, so beginnt oft eine Anzahl von Raupen 
umherzuwandern und kommt erst nach einigen Tagen wieder zur 
Ruhe. Ab November pflegen alle Tiere in Diapause zu liegen. Wahr- 
scheinlich geht das Festspinnen der Saclichen immer dem Eintritt in  
Diapause voraus. Andererseits folgt der Beginn der Diapause nicht 
zwangslaufig auf die Veranderungen des Verhaltens und das Festspin- 
nen. In  J U N G ~  Untersuchungen (1942) spannen sich die meisten Tiere 
im 11. Larvenstadium zur uberwinterung fest. Diese Tiere iiberwin- 
terten anscheinend in Quieszenz. Auch festgesponnene Raupen im 111. 
Stadium uberwintern ausnahmsweise nicht in Diapause, sondern in 
Quieszenz. 

Die Determination zur Diapause und der Beginn der Diapause 
brauchen zeitlich nicht zusammenzufallen. Der Beginn der Diapause 
wird nicht unnlittelbar durch die Teinperat~w ausgeliist. Ich habe wie- 
derholt beobachtet, dass Raupen sich im Laboratorium unter praktisch 
konstanten Temperaturen festspinnen bzw. inaktiv werden. Das war 
auch bei Tieren der Fall, die schon langere Zeit an  Larchenzweigen 
im Laboratorium gehalten wurden. 

hlitte Oktober eingesammelte Raupen wurden bis zum Ende des 
Monats im Thermostaten bei + 5 , 5 O  C aufbewahrt. Zu diesem Zeit- 
punkt  war noch etwa die Halfte der Tiere aktiv. Die aktiven und die 
inaktiven Raupen wurden getrennt in Hygrostatenschalen bei 20' C 



meitergezogen. Alle aktiven Tiere ltarnen innerhalb von 9 Tagen zur 
Ruhe, und nach weiteren 9 Tagen erwachten die ersten Tiere dieser 
Gruppe. Am selben Tag begannen auch die ersten unter den Raupen 
umherzuwandern, die Ende Oktober inaktiv gewesen waren. Beide 
Zuchtgruppen waren also zur  Diapause determiniert gewesen. Die 
hohe, ltonstante Temperatur verhinderte nicht den Eintritt in Dia- 
pause. In der Zuchtgruppe rnit Raupen, die Ende Oktobar inalttiv 
waren, befanden sich 14 parasitierte Tiere, in  der anderen Zuchtgruype 
schliipfte nur  1 Parasit. Demnach scheinen parasitierte Raupen relativ 
fruh in die Winterruhe einzutreten. 

Fressende, sacltchentragende Raupen von einer Probe, in der etwa 
40 % der Tiere zur uberwinterung festgesponnen varen ,  wurden hlitte 
Oktober an Douglasien im Laboratorium und auf dem kuhleren Dach- 
boden gesetzt. An beiden Stellen frassen die Tiere sehr wenig oder 
nichts. Die Mehrzahl setzte sich bald am Trieb fest. Am 22. XI. wurden 
alle Sackchen abgezupft und in Hygrostatenschalen zur Weiterzucht 
im Laboratorium aufgestellt. Etwa die Halfte der Tiere vom Dach- 
boden begann gleich zu wandern, der Rest erst nach 21 Tagen. Ein 
Drittel der Tiere von den Pflanzen, die in1 Laboratorium standen, 
wanderte ebenfalls gleich, xahrend die ubrigen Raupen wenigstens 
10 ?'age lang inaktiv blieben. Auch in diesem 'ITersuch wurde also 
die Diapause nicht verhindert, 013~~0111 den Tieren Nahrung zur Ver- 
fiigung stand. 

Die in Kapitel 4 besprochenen Versuche zur Sackchenbildung legten 
die Vermutung nahe, dass die Raupen unter ungiinstigen Nahrungs- 
verhaltnissen in1 Herbst ihre Aktivitat vorzeitig beenden konnen. Wenn 
die Nahrungspflanze einen Einfluss auf die Diapause hatte, so be- 
stiinden vielleicht Unterschiede in der uberwinterung zwischen Tieren 
an Larche und Raupen an Douglasie. Versuche mit iiberwinternden 
Raupen von Douglasien und von benachbarten Larchen ergaben fol- 
gendes: Auch die Raupen von Douglasie iiberwinterten in  Diapause. 
Ein signifikanter Unterschied im Anteil gleich erwachender Quies- 
zenz-Raupen zmischen Douglasie und Larche trat  nicht zutage. Nach 
der Kopfkapselbreite gehijrten alle Quieszenz-Raupen von Douglas 
dem 111. Larvenstadium an. Auch in  dieser Beziehung bestand also 
kein Unterschied gegeniiber den Tieren von Larche. In der Zeitdauer, 
die erforderlich war, um die Raupen bei Zucht in  14,5 und 19,6O C 
aus der Diapause zu wecken, zeigte sich ebenfalls ltein Unterschied 
zwischen Douglas und Larche. Demnach scheint die Nahrungspflanze 
unter normalen Verhaltnissen lteinen wesentlichen Einfluss auf die 
Diapause zu haben. 



In  einem anderen Versuch wurde die hloglichkeit gepriift, die Dia- 
pause zu unterdriicken. Zweige mit Raupen wurden Ende September 
eingesammelt und bis zum 2. X. im offenen Insektarium aufbewahrt. 
Nur ein Teil der Raupen hatte Saclichen gebildet, festgesponnene Tiere 
kamen noch nicht vor. Die aktiven, sackchentragenden Tiere wurden 
auf Douglasien gesetzt und ins Gewachshaus gebracht. Die Tempera- 
tur  im Gewachshaus variierte wiihrend des Versuchs zwischen 1 4  und 
34" C, die relative Luftfeuchtigkeit variierte zwischen 31 und 76 %. 
Die Durchschnittswerte lagen etwa bei 20" C und 60 % RF. Die Be- 
leuchtung folgte dem Tagesrhythmus, doch drang ab Milte Oktober 
wahrend der Dunkelphase etwas Licht von einem benachbarten Ver- 
such mit einer Starke von rund 2 Lux ein. In  bestimmten Zeitabstan- 
den wurden alle inaktiv gewordenen Raupen von den Pflanzen abge- 
sammelt und zur Weiterzucht in  Hygrostatenschalen in  25" C ge- 
bracht. 

Die ersten Tiere wurden Anfang Oktober inaktiv, die letzten hIitte 
November. Die Zuchtdauer in 25" bis zum Erwachen der inaktiven 
Raupen variierte betrachtlich. Manche Tiere wurden innerhalb weni- 
ger Tage aktiv, fur  andere dauerte es 1--2 Wochen, das Maximum 
betrug rund 4 Wochen. Mitte November schliipften aus frischen Dou- 
glasiensaclichen nach kurzer Zeit der Ruhe 3 Imagines. Darunter 
befand sich ein 0,  das 18 fertig ausgebildete Eier und liraftige, nlitive 
Ovariolen enthielt. 

In den1 Versuch wurde anscheinend bei einer Anzahl von Tieren die 
Diapause mehr oder weniger unterdriickt. Es lasst sich nicht ent- 
scheiden, welche Umwelteinfliisse dafiir ausschlaggebend waren. Die 
Temperatur- und Ernahrungsverhaltnisse, u. U. auch die Belichtung, 
waren anders als im Freiland. Tiere, deren Diapause unterdriickt ist 
oder ausbleibt, scheinen sich unter geeigneten Bedingungen weiter- 
zuentwickeln und normale Imagines zu argeben. 

Die Beendigung des Diapause 
Im Freien erwachen die Raupen in1 Fruhjahr aus der Diapause 

und beginnen n m  die Zeit, zu der die Larchenknospen ausschlagen, 
zu wandern. Im Laboratorium liann man  die Tiere auch im \Vinter 
durch Zucht in  Wiirme reaktivieren und zum Wandern bringen. Je 
nach der Vorbehandlung, dem Zeitpunkt des Zuchtbeginns und den 
Zuchtverhaltnissen dauert es eine bestimmte Zeit, bis die Raupen zu 
wandern beginnen. Wiihrend dieses Zeitraums laufen zwei verschie- 
dene Vorgange nacheinander ab :  1. Die Reaktivierung. 2. Die Vorbe- 
reitung der Friihjahrsaktivitat. 



\Venn die Diapause beendet ist, die Tiere also vollig realitiviert 
sind, bereiten die Raupen die Hautung vor, hauten sich, offnen die 
Sackchen und beginnen erst dann zu wandern. Da die Vorbereitung 
der Friihjahrsalttivitat im Schutz der Sackchen verborgen ablauft, 
wurde in den Zuchtversuchen der Beginn des Umherwanderns als das 
deutlichste Merltmal fur  das Ende der Diapause verwendet. Es ist 
aber zu beachten, dass die Diapause schon vor dem Eintritt dieses 
Merkmals, des sichtbaren Erwachens, beendet ist. 

Die Zuchtversuche wurden in  der Regel e in~nal  taglich, moglichst 
zum gleichen Zeitpunkt, inspiziert. Gelegentlich mussten die Inspek- 
tionen an  einzelnen Tagen ausfallen. Die an diesen Tagen erwachten 
Raupen wurden dann bei der nachsten Inspelition erfasst. Die Been- 
digung der Diapause wurde in  Zuchtversuchen unter verschiedenen 
Bedingungen und nach unterschiedlicher Vorbehandlung studiert. 

Der Verlauf des Erwachens in Zuchten 

Der Verlauf des Emachens  in einer Zucht wird am besten als 
Summenhaufiglieitsverteilung dargestellt. Die Summenhaufigkeits- 
verteilung wird in  Prozent aller in  der Zucht erwachenden Raupen 
wiedergegeben, damit sich verschiedene Proben vergleichen lassen. 
Tragt man die Summenhaufigkeit der Raupen, die zu wandern be- 
ginnen, gegen die Zuchtdauer (Tage) auf, so erhalt man eine Kurve 
fiir den \'erlauf des Erwachens in  der Zucht. In Abb. 33 sind solche 
Kurven fiir verschiedene Zuchten dargestellt. 

Es verstreicht eine bestimmte Zeit vom Erwachen der ersten Raupe 
in einer Zucht, his die letzte Raupe zu wandern beginnt. Dieser 
Zeitraum pflegt um so grijsser zu sein, je langer es vom Beginn einer 
Zucht bis zum Erwachen der Raupen dauert. Die erste Halfte der 
erwachenden Raupen beansprucht nicht die erste Halfte dieses Zeit- 
raums, sondern in der Regel ltiirzere Zeit. Mit anderen Worten: Das 
Ende der Kurve ist starker in  die Lange gezogen als ihr  Anfang. 

Gleichmassigere Iiurven erhalt man, wenn man die Abszisse (Zucht- 
dauer) logarithmisch wahlt. Nach dieser Uinformung sind auch die 
Kurven fiir verschiedene Zuchten einander ahnlicher. In Abb. 34 sind 
die Summenhaufiglteiten derselben Zuchten wie in  Abb. 33 gegen 
den Logarithinus der Zuchtdauer aufgetragen. In einem Wahrschein- 
lichkeitsnetz mit logarithmischer Abszisse ordnen sich die Werte 
annahernd auf Geraden an  (Abb. 3 5 ) .  Die Haufigkeiten der in einer 
Zucht taglich erwachenden Raupen entsprechen also ungefahr einer 
logarithmischen Normalverteilung. 

Da die Haufigkeitsverteilung der ermachenden Tiere in unterschied- 



Abb. 33. Der Beginn des Wanderns von Raupen in Zuchten. 
Abszisse: Zuchtdauer in Tagen, linear. 
Material StSiliet, Generation 1958/39 (Zuchttemperatur nicht korrigiert) und Grneration 
1959/60. Versuchsbeginn: 
1958159 -a: 20.1.59 1959/60 - a: 2.I.GO 

b: 2.111.59 b: 9.11.60 
c: 23.11159 c:  23.III.GO 
d: 13.IV.59 

lichen Zuchten demselben Prinzip folgt, ltonnen alle Zuchten durch 
einen auf dieselbe Weise bestimmten Wert  gekennzeichnet und mitein- 
ander verglichen werden. Das arithmetische Mittel der Zuchtdauer ist 
dazu nicht gut  geeignet. Das geometrische Mittel wurde aus zwei 
Griinden nicht gewahlt. Erstens sind zur Bestimmung des geome- 
trischen Mittels gelegentlich Interpolationen erforderlich, da an ein- 
zelnen Tagen Beobachtungen fehlen konnen. Zweitens haftet den 
Extremwerten in rnanchen Fallen eine gewisse Unsicherheit an. Des- 
halb wurde der Medianwert der Zuchtdauer zur Kennzeichnung der 



Abb. 34. Der Beginn des Wanderns von Raupen in Zuchten. 
Abszisse: Zuclitdauer in Tagen, logarithmisch. Weitere Erklarungen bei Abb. 33 und im 
Text. 

4 h b .  35. Der Beginn des Yi'anclerns von Raupen in Zuchten, dargestellt in1 ?Vahrschein- 
lichlreitsnetz. 
Abszisse: Zuchtdauer in Tagen, logarithmisch. Weitere Erklarungen bei Abb. 33 und im 
Text. 

einzelnen Zuchten verwendet. Er  wird im folgenden als Z50 bezeichnet 
und in Tagen ausgedriickt. Nur selten waren bei einer Inspektion ge- 
nau 50 % der Raupen gewandert. Der Medianwert wurde deshalb itn 
allgemeinen durch Interpolation aus den benachbarten Werten er- 
mittelt. 



Tab. 43. Einfluss der individuellen Variabilitat auf den Medianwert der Zuchtdauer (Z,,): 
Zuchtergebnisse in 20' C fiir einige Proben, die in gleichartig behandelte Zuchtgruppen 

aufgeteilt waren. 
Die Anmerlrungen G und N beziehen sich auf den Beginn der Zucht fur die einzelnen 
Gruppen: G = gleichzeitig in Warme, N = Gruppen aus kuhler Lagerung an aufeinander- 

folgenden Tagen in Warme. 

Anzahl erwachte Raupen zm 
in den in den 

Gruppen Z"S' Gruppen 1 hlittel I +$:!' 
I I I I I I 

Die individuelle Variabilitat im Zeitpunkt des Ermachens, die in 
den Beispielen der 4bb. 33-35 veranschaulicht ist, druckt sich auch 
in  Schwanliungen der Z50 BUS. Die Streuung der Medianwerte fiir die 
Zuchtdauer beobachtet man am besten an  Proben, die in  gleichartig 
behandelte Zuchtgruppen aufgeteilt sind. Einige Beispiele gibt die 
Tab. 43. Aus den Werten fiir die ZN der einzelnen Zuchtgruppen wur- 
de der Mittelwert berechnet. Der mittlere Fehler wurde nach 

bestimmt. Dabei ist f ( m )  als relative Frequenz der Beobachtungen 
im Punkt  Z ~ O  fur  die gesamte Probe geschatzt. 

Die mit der Anmerkung N bezeichnete Probe in der Tabelle \Tar 
kuhl gelagert, n n d  die einzelnen Zuchtgruppen wurden an aufeinan- 
derfolgenden Tagen in  den Thermostaten gebracht. Die Temperatur 
des Thermostaten schwankte wahrend dieses Versuchs zwischen l7,5 
und 21° C urn ein hlittel von 20,0°. Die Z ~ O  fur  die einzelnen Gruppen 
wichen nicht deutlich von dem Mittelwert ah. Ein ,,studentized range 
test" ergab keine signifikanten Unterschiede in  der Z50 zwischen den 
Zuchtgruppen dieses Versuchs, in1 Mediantest lag das ~2 fiir Homo- 
genitat a n  der 5 %igen Signifikanzgrenze. Die Serie kann also gerade 
noch als homogen angesehen werden. Demnach geht bei dem Umfang 
der Zuchtgruppen in  den Versuchen die Einwirkung, die massige 
Temperaturvariationen der Thermostaten auf den Medianwert der 
Zuchtdauer haben konnen, in  der individuellen Variabilitat unter. 

A'ussere Anzeichen der Entwicklung am E n d e  der Diapause  

In Kapitel 4 wurden bereits die ausserlich erkennbaren Prozesse 
beschrieben, die die Raupen am Ende der Diapause durchmachen. Man 



kann grob 4 Stufen unterscheiden: 1. Vorbereitung der Hautung. Die 
Raupen stecken Kopf und Beine nach vorne aus und werden praktisch 
unbeweglich. 2. Die Hautung. 3. Ruhe nach der Hautung und offnen 
des Sackchens. 4. Beginn des Umherwanderns. Hier sol1 kurz die 
zeitliche Aufeinanderfolge dieser Stufen und ihre Beziehung zur Dia- 
pause behandelt werden. 

In einer Reihe von Versuchen wurde wahrend der Zeit, die die Tiere 
in Warme zubrachten, taglich eine Anzahl von Raupen entweder sofort 
freiprapariert oder lfixiert (BOUINS oder PETRUNKEWITSCHS Fixier- 
gemisch) und spater prapariert. Dabei wurden die Stufen der Wei- 
terentwicklung nach der Diapause in  folgender Weise bezeichnet: V = 

Kopf vorgestreckt, H = Hautung, W = gehautete Raupe wandert. In 
Abb. 36 sind die Ergebnisse der Praparationen von Raupen wieder- 
gegeben, die zusammen mit Tieren in Warburg-Versuchen gehalten 
und genau \vie diese behandelt wurden. Sie befanden sich nur  nicht 
in Reaktionsgefassen, sondern in  Rohrchen. Die Rohrchen wurden 
mahrend der Respirationsversuche an  einem besonderen Halter auf 
gleiche Weise wie die Reaktionsgefasse in das Wasserbad eingetaucht. 
Taglich wurden etwa 50 Raupen nach dem Warburg-Versuch fixiert. 
Der Anteil der normal aussehenden Raupen variierte etwas von Ver- 
such zu Versuch und betrug in1 Durchschnitt 83 %. Der Zustand dieser 
normalen Raupen ist in den Diagrammen als Summenhaufigkeit in 
Prozent gegen die Zuchtdauer aufgetragen. Die einzelnen Versuche 
sind mit dem Datum des Versuchsbeginns bezeichnet. 

Hier interessieren besonders folgende Ergebnisse der Versuche: Der 
hnteil der Tiere auf den einzelnen Stufen nimmt in  den verschiedenen 
Versuchen auf ahnliche Weise zu. Das ist vor allem an  den Iiurren 
fiir die erste Stufe V (Kopf vorgestreckt), die einander in den ver- 
schiedenen Versuchen ahneln, zu erkennen. Anscheinend nimmt der 
Anteil der sich weiterentwickelnden Raupen in friihen Versuchen 
etwas langsamer zu als in  den spater im Jah r  angestellten Versuchen. 

Man sieht schon an den Diagrammen, dass die durchschnittlichen 
Abstande der einzelnen Stufen voneinander in allen Versuchen unge- 
fahr  dieselben sind. Zwischen den verschiedenen Versuchen besteht 
ltein nennenswerter Unterschied in  der Zeitdauer, die Torn Vorstrecken 
des Kopfes his zur Hautung vergeht. Die Spannweite betragt etwa 
2,O-2,6 Tage, im Mittel fur  alle Versuche 2,3 Tage. Die Dauer yon der 
Hautung his zum Beginn des Umherwanderns variiert ebenfalls etwas, 
doch bestehen keine wesentlichen Unterschiede zwischen den Ver- 
suchen. Sie betragt im Gesamtmittel etwa 1 Tag. F u r  die Dauer vom 
Vorstrecken des Kopfes his zum Beginn des Wanderns ergibt sich 



Abh. 36. Aussere Anzeichen der \ \ -e i terent~~ickl~ng nach Beendigung der Diapause. 
Xaierial van Staliet, Generation 193S/59 und 1959160. Zucht hei 20 "C, paralle! zu 
Respirat ions~~ersucl~e~~.  Die Diagramme sind mit den1 Datum des Versuchsbeglnns 
hezeichnet. 
Abszisse: Zuchtdauer in Tagen, heginnt iuit Versuchsbeginn. 
a ,  b, c usw.: Zeitpunkt fiir die Fixierung der einzelnen Gruppen. 
Ordinate: Summenhaufiglieit in %. 
V: Kopf vorgestreckt, H: Hautung, \V: wandernde Raupen. Weitere Erklarungen in1 Text. 



eine Spannweite von 3-4 Tagen und ein Mittel von rund 3,4 Tagen. 
Ein Versuch bei 25O C hatte ahnliche Ergebnisse, doch dauerte es in 
der hoheren Temperatur nu r  etwa 2,4 Tage vom Vorstrecken des 
Kopfes bis zum Beginn des Wanderns. 

Demnach ist die Geschwindiglieit der Weiterentwicklung nach der 
Diapause in  einer bestimmten Temperatur Itonstant. Sie ist offenbar 
unabhangig von den Verhaltnissen, die wahrend der Diapause auf die 
Raupen einwirken. 

Die Diapause ist also bei Zucht in 20' C im Durchschnitt wenigstens 
3,4 Tage vor dem Zeitpunkt beendet, zu dem die Raupen mit dem 
Umherwandern beginnen. Die Zuchtversuche nach kuhler Lagerung, 
die Respirationsversuche und die Bestimmungen der Cytochromoxy- 
dase lassen darauf schliessen, dass die Reaktivierung noch friiher 
abgeschlossen ist. 

Der Zeitpunkt des Zuchtbeginns und die Reaktivierung 

\Vie man aus den Abb. 33--36 erkennt, dauerte die Reaktivierung 
der Raupen urn so liiirzere Zeit, je spater in1 Winter die Zuchten be- 
gonnen wurden. Dabei handelte es sich um Tiere, die kurz vor dem 
Beginn der Zuchten im Freien eingesammelt worden waren. Der 
hfedianwert der Zuchtdauer (Zso) fur  eine Probe gibt Auskunft uber 
den Grad der Reaktivierung zu Reginn der Zucht. In  zahlreichen Ver- 
suchen wurde gepruft, wie die Reaktivierung der Raupen im Freiland 
fortschreitet. Dafiir wurden zu verschiedenen Zeitpunltten wahrend 
der Winterruhe Proben iin Freiland eingesammelt. Die Tiere wurden 
entweder sofort in Zuchten gebracht oder liurze Zeit bis zum l'er- 
suchsbeginn bei niedrigen Temperaturen aufbewahrt. 

Die Ergebnisse solcher Zuchtversuche sind in Abb. 37 dargestellt. 
Der Rledianwert Zjo nimmt bei den Tieren im Freiland im Laufe der 
uberwinterung ab. Das bedeutet, dass die Reaktivierung nicht plotz- 
lich einsetzt, sondern ailmahlich verlauft. In Tab. 44 sind hfedian- 
werte der Zuchtdauer fiir Raupen im Spatherbst aufgefuhrt. Sie 
weisen auf eine Reaktivierung schon in einem solch friihen Stadium 
der Eberwinterung hin. 

In den Diagra~n~men der ,4bb. 37 verlauft die Reaktivierung der 
einzelnen Generationen nicht linear. Es deutet sich eine schwache 
Tendenz zu steilere~n Verlauf der Kurven gegen Anfang der uber- 
winterung an. Diese Tendenz wird deutlich, wenn man die Ergebnisse 
der Zuchten im selben Temperaturbereich fur  alle Generationen und 
Standorte in  einem gemeinsamen Diagramm zusammenstellt (Abb. 
35). Die Reaktivierung scheint demnach zu Anfang der uberwinterung 



Abb. 37. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) fur Proben von Djurgirden und Staket, die 
zu verschiedenen Zeitpunkten eingesainmelt nurclen. 
Ordinate: Zuchtdauer in Tagen. Ahszisse: Zeitpunkt des Einsammelns, illonate Dezem- 
her his hIai. Auf den Abszissen ist der ungefahre Zeitpunkt fur das Erwachen der ein- 
zelnen Generationen im Freiland eingetragen. 

relativ schnell voranzuschreiten. Ihr  Verlauf ist  offenbar der Dauer 
der uberwinterung nicht direkt proportional. 

Die Verkiirzung der Zuchtdauer bzw. das Fortschreiten der Reak- 
tivierung i m  Laufe der uberminterung kann verschiedene Ursachen 
haben. Es sind hauptsachlich folgende hloglichkeiten in  Betracht zu 
ziehen : 1. Die Reaktivierung wird durch Einwirken tiefer Temperatu- 
ren gefordert. 2. Die Reaktivierung verlauft in  Abhangigkeit von der 
Zeit (z. B. Dauer der Diapause) und kann auch bei niedrigen Tempe- 
raturen fortschreiten. 3. Die Reaktivierung ist ahnlich wie ein Ent- 



Tab. 44. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) fiir Raupen im Spatherbst. 

Bogesund 15.X.61. .  . . 
TreLa 3 l .X.58 .  . . . . . . 
Bogesund 5.XI.61.  . . . 
Rossjoholm 1G.XI.61 . 
Rossjoholm 16.XI.61 . 

eingesarnmelt 

- 

Thermostat  5' C 
offenes Insektarium 
offenes Insektarium, 
4 d  bei + 1" 
I<uhlschrank + 1 "  C 

Lagerung 
Zucht- Zucht- Anzahl 1 e n  1 1 LIT 1 '50 

wicklungsvorgang von Warme abhangig, sie wird durch Teinperatu- 
ren oberhalb eines bestimmten Nullpunktes gefordert. 

Die beiden ersten Alternativen werden spater behandelt. Da inan 
die Raupen in  Warme reaktivieren kann, liegt die dritte i\loglichkeit 
nin nachsten, namlich dass die Reaktivierung durch MTarme gefordert 
wird. Das schliesst nicht aus, dass auch andere Bedingungen auf 
die Reaktivierung einwirken konnen. 

Abb. 38. Z5, fur  Zuchten i m  T e n ~ p ~ ~ a t u r b e r e i c h  von e t ~ m  20-22' C zu verschiedenen 
Zeitpunliten \\-ahrend der Uberwinterung. 
Die Proben wurden an melreren Orten eingesaminelt und gellorten verschiedenen 
Generationen an. Koordinaten wie in Abh. 37. Ausserdem ist die Summenhaufigkeit 
der mittleren Tagestemperaturen iiber 0" C ab 11. XI. gegenlaufig eingetragen (Mittel- 
werte fiir die Winter 1957158 bis 1960/61), Ordinateuwerte rechts im Diagramm. 



Wenn Warme auf die Reaktivierung einwirkt, so sollte sich das 
Auftreten von Warme wahrend der uberminterung als Yerkiirzung 
der Zuchtdauer ausdriicken. Die Tagesmittel der Lufttemperaturen 
iiber O°C in  Stockholm (SRIHII wurden fur  die Winter 1957/58 bis 
1960/61 deliadenweise zusammengestellt, und fiir dic einzelnen De- 
kaden w ~ ~ r d e  der RIittelwert bestimmt. Der Nullpunlit ist willliurlich 
gewahlt. Die Summenhaufigkeit der positiven Tagesmittel ist gegen- 
laufig in Abb. 38 eingetragen. Als Ausgangspunkt ist der 11. Novem- 
ber genommen, da von diesem Zeitpunkt an  praktisch alle Raupen 
in Diapause liegen. 

Es besteht eine gewisse Whnlichlieit zwischen dern Auftreten von 
IVarme und dem Fortschreiten der Reaktivierung. Die IVerte unter- 
scheiden sich allerdings deutlich in der lialten Zeit zwischen Januar 
und hlarz. Eine Erklarung dafur lionnte man darin finden, dass die 
Warmeeinmirliung auf die Raupen nicht allein yon der Lufttempera- 
tur  abhangt. Durch direkte Einstrahlung kann die Temperatur in den 
Sackchen mesentlich iiber der Lufttemperatur liegen. Die Gesamt- 
einstrahlung hat  ihr  ;\finimum irn Dezember und erreichte im Durch- 
schnitt fiir die 4 Jahre iin Februar schon uber das Gfache des De- 
zemberwertes. Es gibt aber auch andere hfoglichlieiten, diese Diskre- 
panz zwischen dem Auftreten yon IVarme und der Realitivierung cler 
Raupen in den kalten Wintermonaten zu erklaren. 

Jedenfalls widerspricht das Auftreten yon \I7arme m-ahrend der 
uberwinterung nicht der Annahme, dass die Realitivierung durch 
Warme gefordert wird. Der Verlauf der Realitivierung fiir die einzel- 
nen Generationen (Abb. 37) deutet ebenfalls in diese Richtung. Er- 
stens treten Unterschiede in derselben Generation zwischen verschie- 
denen Standorten auf. Zweitens haben die Unterschiede zwischen den 
Generationen gew-isse Parallelen im Temperaturverlauf der hetref- 
fenden Winter. Vor allem der Winter 1957/58 brachte wenig Warme. 

Die Zuchttemperatur und die Reaktivierung 

Die Zeitdauer, die Raupen in  Diapause in Warme verbringen miis- 
sen, bis sie zu wandern beginnen, hangt nicht allein vom Zeitpunkt 
der Probeentnahme ab. Es liegt auf der Hand, dass auch die Zucht- 
temperatur den Medianwert der Zuchtdauer beeinflusst. In einer 
Reihe von Versuchen rnit mehreren Generationen w u d e  untersucht, 
welchen Einfluss die Zuchttemperatur auf die Reaktivierung der 
Raupen in Zuchten hat. 



I 
S t a k e t  1 
1959/60 1 

Ahb. 39. 3Iedianwerte cler Zuchtdauer fur  Yersuchsgruppcn in versclliedenen Tempera- 
turen. 
Fur die Generation 195S/59 fehlen die Temperaturkorrekiuren. Die Probell sind mit 
den1 Einsammnlungsdatum bezeichnet. 



Dafiir wurden zu verschiedenen Zeitpunkten eingesammelte Pro- 
be11 jeweils in  Gruppen aufgeteilt, und die Gruppen wurden in ver- 
schiedenen Temperaturen gezuchtet. J e  nach Umfang der Proben 
und der Anordnung der Versuche variierte die Anzahl der Tiere in 
den Gruppen. hIeist enthielt eine Gruppe etwa 100 uberwinterungs- 
sackchen. Die Anzahl erwachender Raupen rariierte in Abhangigkeit 
von der Sterblichlieit vor dem Zuchtbeginn und den Zuchtverhalt- 
nissen. 

In  Abb. 39 sind einige Ergebnisse der Zuchten dargestellt. Die 
Werte fiir die Zuchtgruppen innerhalb einer Probe sind rniteinander 
verbunden. Man erltennt auf den ersten Blick, dass lteine lineare Be- 
ziehung zwischen der Zjo und der Zuchttemperatur besteht. Die Zucht- 
dauer ist also der Teinperatur nicht direlit proportional. Durch ver- 
schiedene Urnformung der Werte wurde versucht, eine lineare Bezie- 
hung zwischen Zjo und Temperatur herzustellen. Urnformung der Z;o 
zu Logarithmen ergab Geraden nur  fur  Proben der Generation 1958/ 
59. F u r  diese Generation fehlen aber die Ternperaturliorrekturen, so 
dass man init der hlloglichlieit einer Verschiebung der Abszissenwerte 
rechnen muss. Wenn man an  Stelle der Z;" die Reaktivierungs- und 
Entwicklungsgescl~windiglieit (lOO/Zjo) gegen die Temperatur auf- 
tragt, so erhalt man nur  fur  die Probe Rossjoholm 16. XI. 61 eine 
Gerade. Die anderen Proben weichen mehr oder weniger von Geraden 
ab, besonders im oberen Temperaturbereich. Im unteren Temperatur- 
bereich bis zu 25" nahern sich die Werte einiger Proben ungefahr 
Geraden an. In Abb. 40 sind die Beziehungen der Realitivierungs- 
und Entwicklungsgeschwindiglteit zur Zuchttemperatur fiir 3 Probea 
dargestellt. Andere Umforinungen der Werte (u. a. Zao und 1/Zao 
gegen log0 C oder l/logo C)  ergaben ebenfalls gelegentlich, aber nicht 
durchgehend fiir alle Proben lineare Beziehungen. Es ist deshalb nicht 
moglich, das Verhaltnis von Zuchtdauer zu Zuchttemperatur durch 
eine einfache Proportionalitat zu charakterisieren. 

Die Diagram~ne in Abb. 39 lassen zwei Eigentumlichlieiten in dem 
Verhaltnis zwischen Zuchtdauer und Temperatur erkennen. Sie zeigen 
sich deutlich auch nach U~nformung der ZN zu 100/Zso (Abb. 40).  
Erstens wird - zumindest nach eirliger Zeit der uberwinterung - der 
Medianwert der Zuchtdauer i n  Temperaturen iiber rund 25' nicht 
mehr nennenswert verringert. Im Gegenteil deutet sic11 wenigstens in 
zwei Fallen eine Verlangerung der Zuchtdauer in hoheren Tempera- 
turen an. Die hiiheren Temperaturen steigera die Realitivierungs- 
geschwindiglieit also nicht mehr. Es setzt auch eine schadigende Wir- 
kung der Temperatur ein. hIan erliennt diese schadigende Wirliung in 



Abb. 40. Realttiuierungs- und Entwicld~ingsgescl~~rincIig1~eit  (100/Z,,) in verschiedenen 
Zuchttemperaturen fur 3 Probcn. 
S = Staket. R = Rossjoholm. 

einigen Proben a n  dem geringeren Prozentsatz der Raupen, die in 
Temperaturen iiber 30" C erwachten. In samtlichen Versuchsgruppen, 
die in  35O gehalten wurden, starben alle Tiere. 

Zweitens scheint ein Temperaturnullpunlit fur  die Realitivierung 
vorzuliommen. Der starlte Anstieg der Zuchtdauer in  niedrigen Tem- 
peraturen macht es wahrscheinlich, dass die Raupen unterhalb einer 
bestimmten Tempesatur nicht reaktiviert werden. Die Realitivierungs- 
geschmindiglteit scheint mit fallender Temperatur auf Null abzusinken 
(s .  Abb. 40 ) .  Nach der Anordnung der Werte fur  die Zuchtgruppen 
zu schliessen, liegt dieser Xullpunkt fiir die Reaktivierung etwa 
zwischen 0 und + 5 O  C. Dabei sind die Aprilproben in  den Diagram- 
men nicht zu beriicksichtigen. In diesen Proben betrug die ZX fiir 
20" C 3 Tage oder weniger. Es wurde schon besprochen, dass die 
Reaktivierung beendet ist, wenn die Z ~ O  fur  20' C 3-4 Tage, in1 
Durchschnitt 3,4 Tage betragt. Vielleicht deutet die relativ geringere 
Zjo fur  niedrige Temperaturen in den Aprilprohen einen Unterschied 
in der Temperaturabhangiglieit zwischen Reaktivierung und Entwiclt- 
lungsprozessen nach der Diapanse an. 



Abb. 41. Temperaturabhangiglieit des Nedianwertes der Zuchtdauer (Z,,) am Endc der 
Diapause. 
Die SI7erte stammen van Proben, in denen die Zuchtgruppenum 20' C cine Z,, von 
3,s-4,3 Tagen hatten. Fur die mit offenem Iireis bezeichneten Werte fehlt die Tempe- 
raturkorrektur. 

Fiir Tiere am Ende der Diapause sollte der Medianwert der Zucht- 
dauer in verschiedenen Teniperaturen bestiinmt werden. Dazu \vurden 
die Ergebnisse einiger Proben verwendet, in denen die Zjo fiir Grnp- 
pen in Zuchttemperaturen urn 20" C 3,s-4,3 Tage betrug. Die M'erte 
sind in  Abb. 41 zusammengestellt. Die ungefahre Temperaturabhan- 
gigkeit der ZX, a m  Ende der Diapause ist durch die Kurve angedeutet. 
Die Form der Kurve ahnelt der Anordnung der verschiedenen Zucht- 
gruppen fiir Proben mit Raupen in Diapause in  den Diagrammen 
Abb. 39. 

Wenn die graphische Darstellung der Temperaturabhangigkeit fiir 



die Zuchtdauer Hyperbeln und fiir die Realitivierungs- und Entmicli- 
lungsgeschmindigkeit Geraden ergibt, so trifft die Temperatursum- 
menregel zu. Sie besagt, dass das Produkt aus den effektiven Tempc- 
raturen (oberhalb eines Nullpunlites) und der Entwicklungsdauer 
(hier gleich Zuchtdauer) lionstant ist. Bekanntlich pflegen Entwicli- 
lungsprozesse der Poikilothermen nicht streng dieser Regel zu ent- 
sprechen, sondern besonders in  den Extremwerten Abweichungen zu 
zeigen. RIan ha t  deshalb verschiedene andere Formeln entwickelt, mit 
denen man die Temperaturabhangigkeit der Entwicklung liennzeich- 
nen liann. Ihre Verwendung setzt aber ziemlich genaue Daten voraus. 
Mit Riiclisicht auf die schon hesprochenen Fehlerc~uellen, die norinale 
Streuung der \Irerte und die Teillperaturabstande zwischen den ein- 
zelnen Zuchtgruppen ist von liamplizierteren Formeln hier keine 
genauere Information zu erwarten. Die Beurteilung der Versuchser- 
gebnisse wiirde schon durch eine anniihernde i;'bereinsti~mnung n ~ i t  der 
Temperatursumn~enregel erleichtert werden. 

Die Versuchswerte ordnen sich nicht genau auf Hyperbeln bzw. 
Geraden an. Deshalb muss man von vornherein Variationen zwischen 
den Teinperatursummen lder einzelnen Zuchtgruppen in einer Probe 
erwarten. Zuchtgruppen in Temperaturen iiber 25' C, deren Zuchl- 
dauer nicht deutlich kiirzer ist als die Zuchtdauer der Tiere bei nied- 
rigeren Temperaturen, merden ausgeschieden. IVichtig ist die Wahl 
des angenommenen Temperaturnullpunktes fiir die Reaktivierung. 
Am geeignetsten ist der Nullpunlit, iiber dem die Produkte aus den 
verschiedenen effektiven Temperaturen mit der betreffenden Zucht- 
dauer a m  wenigsten und nicht systeinatisch voneinander abweichen. 
Der geeignetste Nullpunkt war nicht fur  alle Proben derselbe, fur  
mehrere Proben betrug er  etwa $ 3 O  C. Daraus darf man aber nicht 
schliessen, dass der Nullpunkt fiir die Reaktivierung' bei +3" C liegt. 
Das Vorkommen und die Lage eines wirklichen Nullpunktes kann nur  
experimentell erinittelt werden. 

Einige Beispiele fur  die Berechnungen der Temperatursummen sind 
in Tab. 45 gegeben. Der Nullpunkt fur  die Reaktivierung ( t o )  ist mit 
+3O, in  einem Fall mit 0° C angenommen. Die Variationen der Tem- 
peratursummen zwischen den Zuchtgruppen einer Probe werden 
durch die prozentualen Abweichungen von dem Rlittelwert fiir alle 
Gruppen verdeutlicht. Man erkennt schon aus diesen wenigen Bei- 
spielen, dass die Abweichungen mitunter nicht unbetrachtlich sind. 
In vielen Fallen liegt der Wert  fur  die Gruppen bei etwa 20" den1 
Jlittelwert am nachsten. Eine einheitliche Tendenz der Abweichungen 
fiir die einzelnen Zuchttemperaturen stellte sich nicht heraus, war 



Tab. 45. Temperatursummen uud deren prozentuale Abweichung vom Mittelwert fiir 
Gruppen in Zuchttemperaturen unter 24' C. 

Die Proben sind mit  dem Datum der Einsatnmlung bezeichnet. to = angcnomrneiler 
Temperaturnullpunlit fur  die Reaktivierung. 

* Fiir to = + 3' C ist = 131,6 

auch nach dem Kurvenbild fiir die Realttivierungs- und Entwiclt- 
lungsgeschwindigkeiten nicht zu ermarten. 

Nach den Ergebnissen der Berechnungen konnen die Temperatur- 
suinmen zwar grob zur Kennzeichnung des Grades der Reaktivierung 
verwendet werden, zu genaueren Bestimmungen lassen sie sich jedoch 
nicht verwenden. Die Reaktivierung der Raupen ist deutlich von der 
Teinperatur abhangig, und zwar besteht eine Beziehung zws-fschen den1 
Grad der Reaktivierung und der zum Weclten der Tiere erforderlichen 
\TTiirmemenge. Trotz der zahlreichen Versuche konnte nicht genau 
festgestellt werden, ob bestirnmte Temperaturen auf allen Stufen der 
Reaktivierung gleich auf die Raupen einwirlten. Es is t  zwar wahr- 
scheinlich, aber nicht erwiasen. Jedenfalls wirlten verschiedene Tem- 
peraturen in  unterschiedlicher Starke auf die Reaktivierung eia. Dabei 
handelt es sich anscheinend nicht um eine einfache Warinesuinmie- 
rung, doch verlauft die Reaktivierung ahnlich wie eine Warmesum- 
mierung. 

Tragt man die Teinpera turs~~mmen iiber $3" C fiir Zuchten bis 
zu 25' gegen den Zeitpunkt der Probeentnahme auf, so erhalt man 
fiir Proben aus verschieclenen Generationen und ro11 verschiedener 



Xbb. 42. Warmebeclarf zum Wcclicn der Raupen  ahre rend der i;'berwinterung. 
Temperatursummen uber +3' C (Tage Zuchidauer x Zuchttemperatur) fur Gruppen 
in Zuchttemperaturen bis 25' C. Proben von verschiedenen Orten und Generationen. 
Abszisse: Zeitpuulit des Einsammelns, Monate November bis April. 

Herkunft ein Bild \vie in Abh. 42. Es zeigt den ungefahren Warme- 
bedarf zum Aufweclien der Raupen im La~lfe  der uberwinterung. Das 
Diagramm ahnelt Abb. 38 und lasst wie diese erliennen, dass keine 
lineare Beziehung zwischen der Dauer der uberwinterung und der 
Reaktivier~mg besteht. 

Temperaturveranderungen wahrend der Zucht lionnen sich auf die 
Zso auswirken. Der Einfl~lss  massiger Temperaturschwankungen geht 
in der iiblichen Streuung unter (s.  Tab. 43 ) .  Als Beispiel fiir die 
Wirkung grosserer Temperaturunterschiede sei folgender Versuch 
ermahnt: Eine Probe von Anfang Rlarz wurde in drei Gruppen auf- 



Tab. 46. Medianwerte der Zuchtdauer in 3 Temperaturen fiir Versuchsgruppen einer Probe, die zu verschiede~ 
Zeitpunkten je einen Tag bei durchschnittlich -12,6' C gekiihlt wurden. 

gelruhlt vor der Zucht 
nach 1 Tag Zucht 

,, 2 Tagen ,. 
3 ,  3 ,, %,  
, 4 ,> ,, 
,, 5 3 ,  ,> 
, 6 ,> >, 

?- ,, 1 ,, ,, 

vor I nach / 
~ i i ~ e n  I Z"S. 

I I 

geteilt. Die 1. Gruppe wurde in einer Durchschnittsternperat~ir yo11 11° 
gehalten, die 2. in  2S0, die 3. 14 Tage lang in 11" und anschliessend 
in 2S0. Die Z50 betrug fiir die 1. Gruppe 20,l Tage, die 2. Gruppe 5,O 
Tage und die 3. Gruppe 15,5 Tage. Die Zuchtternperaturen hatten 
also deutlichen Einfluss auf den Medianwert der Zuchtdauer. Aus den 
Te~~~peratursul l l i l len iiber +3" C, die sic11 nicht sehr stark unterschie- 
den, liann man auf einen Einfluss der Warme, dagegen nicht auf eine 
Wirliung des Temperaturwechsels schliessen. 

In einer anderen Versuchsserie wurde eine Gruppe yon 6,7' in 10,6' 
umgesetzt, aber erst, als schon die ersten Raupen zu wandern anfingen. 
Die Reaktivierung war also schon weit fortgeschritten bzw. beendet. 
Die Z ~ O  wurde durch die hohere Temperatur nicht mehr verkiirzt, aber 
auch nicht verlangert. Auch die Streuung der Einzelwerte ( in  loga- 
rithmischer Normal~ertei lung) unterschied sich nicht von der Streu- 
Ling in der bei 6,'i0 weitergeziichteten Gruppe. 

Der Einfluss kurzfristiger niedriger Temperaturen wahrend der 
Zucht wurde an  einer Probe studiert, in der die Reaktivierung der 
Raupen schon zieinlicll weit fortgeschritten war (vergl. S. 97).  Die 
einzelnen Gruppen wurden vor Zuchtbeginn oder nach nnterschied- 
licher Dauer der Zucht je einen Tag lang in ein Kiihlfach gelegt, cles- 
sen Temperatur hochstens -4O C, iin Durchschnitt -12,6O C betrug. 
Die Ergebnisse sind in Tab. 46 zusammengestellt. Der Tag, den die 
Tiere in Kalte zubrachten, ist nicht in der mitgerechnet. Die Me- 
dianwerte der Zuchtdauer fiir die drei Zuchtternperaturen lassen 
lieine deutlichen Unterschiede zwischen gekiihlten und nicht geliiihl- 



ten Gruppen erkennen. Auch zwischen den zu verschiedenen Zeitpunk- 
ten gekiihlten Gruppen treten keine wesentlichen Unterschiede zutage. 

Aus den Versuchen mit Temperaturveranderungen wahrend der 
Zucht ergab sich also kein Hinweis darauf, dass Umschlage in der 
Temperatur die Reaktivierung und Entwicklung der Raupen stimu- 
lieren oder retardieren. 

Die Reaktivierung in niedrigen Temperaturen 

Falls die Reaktivierung wie ein Entwicklungsvorgang nur  von War- 
me abhangig sein und nu r  oberhalh einer bestimmten Temperatur- 
grenze verlaufen sollte, so diirften tiefe Temperaturen den Median- 
wert der Zuchtdauer nicht verkiirzen. Andererseits ist bekannt, dass 
die Realttitierung nlancher Inseltten in  Diapause durch tiefe Tempe- 
raturen gefordert wird oder dass sie auch bei tiefen Temperaturen 
verlaufen kann. Es muss daher gepriift werden, wie niedrige Tempera- 
turen auf iiberwinternde Raupen von C. laricella einwirken. 

Im  Zusammenhang mit dem Beginn der Diapause wurden schon 
Versuche hesprochen, in  denen aktive Raupen im Herbst sich im 
Laboratorium zur uberwinterung festspannen und nach einiger Zeit 
der Ruhe wieder erwachten. Die Zso in diesen Versuchen betrug rund 
20-25 Tage. Demnach ist Kalte zur Brechung der Diapause nicht 
erforderlich. 

Frisch eingesammelte Raupen im November, zu Beginn der Dia- 
pause, murden vor der Zucht in  20° C einige Zeit bei niedrigen Tem- 
peraturen gelagert. Da fur  diesen Versuch nur  wenige Tiere zur Ver- 
fiigung standen, miissen starkere Variationen der Z50 in  Kauf ge- 
nommen werden. Die Medianwerte der Zuchtdauer (Tab. 47) unter- 
scheiden sich nicht deutlich voneinander. Unterschiede, die durch die 
verschiedene Lagerung verursacht sein ltonnen, treten also nicht zu- 
tage. Nach den Ergebnissen des Mediantests ltonnen die 4 Gruppen 
zu einer homogenen Gruppe mit der Zso von 19,s zusammengeschlagen 
werden. Dieser Rledianwert der Zuchtdauer fur  die Gruppen gemein- 

Tah. 47. Rledianwert der Zuchtdauer zu Beginn der Diapause fiir Proben von Stiiket nach 
Lagerung hei niedrigen Temperaturen. 

Tage Lagerung in 
eingesammelt 

+I0 C  ( - 3 , j 0 C  



sam unterscheidet sich nicht wesentlich von Werten aus dem No- 
vember fur  Raupen ohne besondere Lagerung (vergl. Tab. 44) .  Das 
Kiihlen der Raupen zu Anfang der Diapause bewirltte also lteine 
marliante Reaktivierung. 

Die Dauer der Lagerung in Kalte war  in diesen Yersuchen, beson- 
ders mit Riicksicht auf die wenigen Tiere, offenbar so lturz, dass 
nicht zum Ausdruck kommen Itonnte, ob die Reaktivierung vielleicht 
allmahlich fortgeschritten war. Dariiber geben andere Yersuche Auf- 
sclll~lss. 

Am 24. 11. 61 wurden in Staliet uberminternde Raupen eingesanlmclt 
und liuhl gelagert. Am 2.111. wurde ein Teil der Tiere in verschiedenen 
Temperaturen weitergeziichtet, der Rest wurde bis zur \Veiterzucht 
in  -35' (TTariationen z\vischen 0 und -5") bzw. in 0" (Tl'ariationcn 
zwischen +3" und -2,j0) aufbewahrt. Die Ergebnisse der Znchlen 
sind in Tab. 48 wiedergegeben. Man erliennt daraus Veranderungen 
der Zuchtdauer fiir kalt gelagerte Xiere gegeniiber der Ausgangrzucht 
am 2. 111. Fast alle Unterschiede m-ischen den Zuchten a m  2. 111. und 
spateren Zuchten sind signifiltant. Doch ist die Richtung der Peran- 
derungen nicht einheitlich: Es l tom~nt  sowohl Verlangerung als auch 
Verltiirzung der Zuchtdauer vor. Haufiger sind allerdingc die Falle 
 nit signifikanter Verkurzung der Z ~ ~ c h t d a u e r .  Die Extremwerte der 
prozentualen Veranderung der Z ~ O  gegeniiber der Ausgangzucht waren 
56 und 180 %. Die Zuchlen ]nit frisch eiilgesaillilielteil~ Material am 
5 .  I\'. ergaben durchgehend deutliche Verliiirzung der ZXI gegeniiber 
allen anderen Zuchtserien. Im  Freiland war  also die Realitivierung 
weiter fortgeschritten. Wahrend der kiihlen Lagerung war dagegen 
lieine oder nu r  geringere Reaktivierung vor sich gegangen. In einer 
v-eiteren Zuchtserie aus 0" C am 17 .  V1I. erwachten je nur wcnigc 
Raupen. Deutliche Unterschiede in  der Reaktivierung znischen den 
beiden Lagerungsternperaturen 0" und -3,5" traten nicht zutage. 

In Abb. 43 sind die Ergebnisse von Zuchtversuchen in 20° C nach 
unterschiedlicher Lagerung in etwa 0" C dargestellt. Die Tiere gehor- 
ten der Generation Staket 1959/60 an  und wurden zu verschiedenen 
Zeitpunkten eingesammelt. Die Linien verbinden Zuchtgruppen, die 
gleichzeitig eingesammelt und zu verschiedenen Zeitpunltten meiter- 
geziichtet wurden. Der ungefahre Verlauf der Reaktivierung in1 Frei- 
land ist durch die gcstrichelte Linie (Zuchten ohne langere Lagerung) 
angedeutet. Das Diagramm zeigt deutlich eine Abnahme der Z50 nach 
kuhler Lagerung. Ausserdem hat  es den Anschein, als ob der Ruckgang 
der ZjO mit zunehmender Dauer der Diapause schwacher werde. Auch 
fur  andere, nicht in1 Diagram~n wiedergegebene Zuchttemperaturen 



Tab. 48. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) und mittlerer Fehler in verscliiedenen Zucht- 
temperaturen nach kiihler Lagerung. 

>laterial Staket 24.11.61. Zuin Vergleich smd die hIedianmerte fur die Zucht am 2.111.61 
und fur fnsch eingesammeltes illaterial am 5.1V.61 angepeben. 

Zuerst 8 Tage in -30" C 
\ c r t r a ~ i c n g r e z e  (fur 95 :A) - 12,s-15,O Tage 

inittlere Lagerung in -33" C 

1 . 6 1  1 3.V.61 

nahm die Zuchtdauer nach Lagerung in 0° ab. Da in diesen Versuchen 
die Temperature11 des Kiihlschranks nicht taglich, sondern unregel- 
massig abgelesen wurden, sind lieine weitere11 Schliisse moglich. 

Einige Zuchtergebnisse in  20° mit Material von Rossjoholm, Ende 
i\;oreinher 1961, sind ebenfalls in Abb. 43 eingetragen (Quadrate).  Die 
Raupen, die im Nox-ember in den Kiihlschrank gelegt wurden, maren 
im Marz bzw. im AIai schon meit reaktivicrt, obwohl die Temperatur 
des Kiihlschranks nur  sehr selten +3O C und nie +4O C iiberschritten 
hatte. Die durchschnittliche Lagerungstemperatur ab Ende No~einber 
mar his zur Zucht im Rlarz 1J3, bis zur Zucht iin Mai 1 , 5 O .  Die Raupen 
ltonnen deshalb durch Warme nicht nenneaswert reaktiviert worden 
sein. Ausserdem waren es gerade Tiere dieser Probe, die im Herhst 
den besten linearen Zusammenhang zwischen Zuchttemperatur uncl 
Reaktivierungs- und Entwicklungsgesch-windiglieit mit einem ange- 
nomtnenen Nullpunlit bei +3" C gezeigt hatten. 

Zuchtdaten nach unterschiedlicher Lagerung dieser Probe gehen 
aus Tab. 49 herror. Die Ergebnisse der drei Zuchten am 17.  111. 62 
zeigen einen deutlichen Ruckgang der Zjo gegeniiber den Zuchten 
im November, dagegen unterscheiden sie sich trotz unterschied- 
licher Lagerung nicht signifiliant voneinander. Die Probe in der 
Bodenstreu wurde unter detn Schnee ausgegraben und war  so mit 
Eis durchsetzt, dass sie vor der Zucht aufgetaut werden musste. 
Die Temperatur im offenen Insektarium wurde nicht registriert, 
nach meteorologischen Tabellen fur  Stocliholm (ShIHI) diirften 
aber an  einigen Tagen Durchschnittstemperaturen uber + 3 O C  und 
etwa dreimal so haufig Tagesmaxima uber $ 3 O  C aufgetreten sein. 
Die iibereinstimmenden Werte der Zjo fur  die Zuchten Torn 17. 111. 

lassen vermuten, dass unterschiedliche Temperaturverhaltnisse wah- 

Lagerung in 0" C frisch 

5 . 1 6 1  1 12.V1.61 



Staket 1959/60 
20 

Ahb. 43. Nedianwerte der  Zuchtclauer fur  Raupen,  die zu verschiedenen Zeitpunkten 
eingesammelt und  nach Lagerung im I<uhlschrank bei rund  20" C gezuchtet 
wurden. 
Abszisse: Zeitpunkt des Zuchtbeginns, Monaie Dezernber bis August. Die Linien ver- 
binden Zuchtgruppen, die gleichzeitig eingesammelt und unterschiedlich lange in1 
Ki~hlschranlt gelagert wurden. Die gestrichelte Linie verbindet Werte fiir Zuchten ohne 
nennenswerte Lagerung und gibt den ungefahrenVerlauf der Reaktivierung im Frei- 
land an. 

rend der Lagerung keinen nennens~verten Einfluss auf den Verlauf 
der Reaktivierung hatten. Deshalb darf auch die Serie aus dem In- 
selitarium, die am 3.-9. 11. zur Zucht ltam, als lciihl gelagert und nicht 
nennenswert von Warme beeinflusst angesehen werden. 

Die Zuchten von November bis Mai bestatigen, was schon Abb. 43 
andeutete: 1. Es kommt eine Reaktivierung vor, die nicht durch War- 
me ~ e r u r s a c h t  ist, sonderii anscheinend weitgehend unabhangig \on  
der Tenlperatur verlauft. 2. Diese Realitivierung ist in  den ersten 
Monaten der Diapause starker als in  spateren Monaten. Daruber hin- 
aus kann man aus den Versuchen mit kiihler Lagerung schliessen, 
dass die Reaktivierung vollig oder nahezu vollig ohne Einfluss hoherer 
Temperaturen ablaufen kann, nicht dagegen die Weiterentwicklung 
zur Vorbereitung der Friihjahrsaktivitat. 

Die relativ starlte Realitivierung bei kiihler Lagerung zu Anfang 
der Diapause zeigte sich auch in einer Probe vom 31. X. 58. Die un- 
mittelbar in etwa 2 2 O  C weitergezuchteten Tiere hatten eine Z;O von 
24,O Tagen, fur  eine nach kiihler Lagerung am 5 .  I. weitergeziichtete 
Gruppe derselben Probe betrug die Zuchtdauer in  derselben Tempe- 
ratur nn r  noch l5,5 Tage. 

Die letzte Zeile der Tab. 49 lasst eine Verlangerung der Z50 fiir 
Tiere erkennen, die schon relativ stark reaktiviert waren (vergl. 
Zuchten am 17. 111. 62) und in -3,j0 gelagert wnrden. Ich hahe noch 



Tab. 49. Medianwerte der Zuchtdauer fiir Zuchten in etwa 20' C nach Lagerung im offenen 
Insektarium und anschliessender unterschiedlicher Aufbewahrung. 

Material Rossjoholm 16. XI .  61. Die Datun~bezeichnungen uher den Spalten geben clcn 
Zuchtbeginn an. 

Lagerung 

offenes Insektarium.. . . . 
a11 24.XI. in + I 0  C . .  . . . 
ab 24.SI.  in Bodenstreu 

ab 17.111. in +lo C . .  . . . 
ah 27.111. in -3.5" C .  . . 

Zuchttemperatur 25" 
Yon 950 Raupen nur 12 ernacht 
Yon 600 Raupcn lreine erwacht 

lieine befriedigende Erklarung fur  diese Verlangerung der Zuchtdauer. 
In Versuchen mit Lagerung in 0" C wurden derartige Verlangerungen 
der ZZO nicht beohachtet (xergl. Abb. 43 und Tab. 48). 

In den Versuchsreihen trat  nach langerer Lagerung der Raupen 
in niedrigen Temperaturen erhohte Sterblichlieit auf. Es wurde schon 
in Kapitel 7 darauf hingewiesen, dass eine Austrocknung der Tiere 
dabei eine Rolle gespielt haben diirfte. Dariiber hinaus lassen die 
Zuchtergebnisse auf einen Zusammenhang zwischen Diapause und 
uberleben der Raupen schliessen: Raupen in Diapause ertragen lan- 
gere ltiihle Lagerung anscheinend besser als meitgehend oder vollig 
real i t i~ier te  Tiere. Als Beispiel liann ein lTergleich der a m  28. IV. 60 
eingesammelten Probe mit friiher eingesammelten und langer gela- 
gerten Prober1 in Tab. 30 dienen. In einer Zucht ab 2. 1'. rnit Raupen 
der Probe vom 28. IV. erwachten 25 % der Tiere. Sie hatten eine Zao 
von knapp 2 T~agen, waren also schon vollig reaktiviert, wiihrend die 
Raupen der anderen Proben zunl gleichen Zeitpunlit die Diapause 
noch nicht beendet hatten. \Vie Tab. 30 zeigt ertrugen die reaktivierten 
Raupen liiihle Lagerung schlechter als die Raupen in Diapause. 

Ein ijberliegen der Raupen ist in  der Natur nie beobachtet worden. 
Die Versuchsergebnisse bestatigen auch, dass die Tiere nicht iiberlie- 
gen kiinnen. Erstens werden die Raupen im Laufe der Zeit, selbst bei 
kiihler Lagerung, realitiviert. Zweitens iiberleben die Tiere nicht eine 
solch lange Ruheperiode vom Spatherbst des einen Jahres his zum 
Fruhjahr des iibernachsten Jahres. 

Der Einf luss won Licht und  Luftfeuchtigkeit au f  die Zuchtdauer 

Ausser der Temperatur und der Dauer der ijberwinterung mogen 
auch andere Ein~fliisse auf die Reaktivierung der Raupen einwirken. 



Tab. 50. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) fiir Zuchtgruppen in Tag-Nacht-Wechsel 
(TNW) und Dauerdunkel (DD). 

Probe von Slake1 24.11.61. Zuchttemperatur rund 23" C. Gruppe a in Rontgenschablonen, 
relative Luftfeuchtigkeit (RF) etwa 30 %. 

Gruppe I Zuchtbeginn I Licht 1 96 RF 1 O/, Lw [ Z5, 

1.111.61 TXTV 30 58 4,1=0,17 
b 2.111.61 T W V  4,1+0,12 1 1 1 1 . 6 1  DD ii 1 4,8&0,19 

In einigen Versuchen wurde der Einfluss des Lichts unil der Luft- 
feuchtigkeit untersucht. 

Der Einfluss des Lichts wurcie durch Vergleich der ZH zwischen 
Raupen im Dauerdunkel und Tieren irn normalen Tag-Nacht-\TTechsel 
gepriift. Dass es fur  die Reaktivierung prinzipiell keiner Lichtein- 
wirkung bedarf, wird durch die grosse Zahl der Versuche in  dauer- 
dunklen Thermostaten bestatigt. Dauerhell wurde nicht gegeben, weil 
Tiere erfahrungsgemass unter solch unnatiirlichen Bedingungen oft 
abweiohend reagieren. In  keinem der Vergleiche zwichen Dauerdunltel 
und Tag-Nacht-Wechsel traten grosse Unterschiede der Z50 zutage. 
Gewisse signifikante Unterschiede kamen jedoch vor. Ein Beispiel ist 
in Tab. 50 angefiibrt. Der RIsdiantest fiir die Z50 ergab, dass die \TTahr- 
scheinlichlieit fiir Homoyenitat der Gruppen geringer als 1 % ist, Die 
Gruppe a unterscheidet sich nicht signifikant yon den beiden anderen 
Gruppen, dagegen ist der Unterschied zwischen den Gruppen b und 
c signifikant. 

Die Ergebnisse lassen darauf schliessen, dass in Zuchten mit Licht 
unter Umstanden eine etwas kiirzere Z ~ O  als in Zuchten im Dauer- 
clunkel vorkommen kann. Es ist jedoch keineswegs sicher, ob solche 
Unterschiede die Reaktivierung betreffen. Ebenso wahrscheinlich 
kann es sich urn eine Stimuliemng durch das Licht handeln, die die 
erwachenden Raupen veranlasst, friiher mit dem Urnherwandern zu 
heginnen. 

Tab. 51. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) fiir Zuchtgruppen in unterschiedlicher rela- 
tiver Luftfeuchtigkeit (RF). 

Zuchltemperatur 2S3 C, Dauerdunltel. Proben von Ros\joholn~ 6.SII.58 (1) untl I<lost?r 
30.XII.58 (2), his zum Zuchlbeginn am 13.1.59 in etwa 0" C auihewahrt. 

/ Probe 1 O,. R F  I O n  L v  I Z,, 



\Vie Tab. 50 zeigt, hatte der Unterschied der relatiren Luftfeuchtig- 
keit offenbar keinen Einfluss auf die Z;O. Die Tab. 51 giht die Resul- 
tate einer Versuchsserie in verschiedenen Feuchtigkeiten wieder. Die 
geringen Unterschiede der Z;o innerhalb der Proben sind nicht signi- 
fikant. Der Mediantest ergab Homogenitat fiir beide Proben. Demnach 
wird der Medianwert der Zuchtdauer anscheinend nicht durch die 
relative Luftfeuchtigkeit in der Zucht beeinflusst. 

Das Erwachen der Raupen und das Ausschlagen der Larchen 
Die Bedeutung der beliannten Koinzidenz zwischen den1 Erwachen 

der Raupen und dem Ausschlagen cler Larchen ist schon besprochen 
worden. In Laboratoriumsversuchen wurde diese Koinzidenz niiher 
studiert. Dabei interessierte be5onders die Frage, oh die Reaktivie- 
rung der Raupen und die Beendig~mg der Knospenruhe gemeinsame 
Ursachen haben konnen. 

Zu diesem Zwecli wurden zu \erschiedenen Zeitpunliten im 1Frinter 
Larchenzweige mit iiberwinternden Raupen von C, luricella eiage- 
samrnelt und ins Laboratorium gehracht. Die Zweige wurden im La- 
boratoriurn in  Wasser gestellt, die Raupen kame11 in  Hygrostaten- 
schalen. Die Z50 fiir das Ausschlagen der Larchen wurde durch tag- 
liches Auszahlen der geoffneten Knospen hestimmt. Als geoffnet wur- 
den solche Knospen bezeichnet, deren Nadeln eine Lange von etwa 
5 Inn1 erreicht hatten. Die Zso-iyerte fur  die Larchen sind weniger 
genau als die Medianwerte der Zuchtdauer fiir die Raupen. 

Die Verliiirzung der Zuchtdauer fiir Larchen und Raupen iin Laufe 
des Winters ist  in  Abb. 44 dargestellt. In den Jahrgangen 1958/59 
und 1960/61 wurden Zweige und Raupen nebeneinander iin Labora- 
torium gehalten, in  den beiden anderen Jahrgangen wurden die Rau- 
pen in1 Thermostaten bei 20" C (1959/60) bzw. 28" C (1957/58) wei- 
tergezuchtet. ,411e 4 Diagramme zeigen grosse dhnlichkeit in der Z;O 
fiir Larchen und Raupen. 

Die Larchenknospen konnen also wahrend des Winters durch \17ar- 
me zum Ausschlagen gebracht werden. Die Dauer des dazu erforder- 
lichen ilufenthaltes in \lTarme nimint im Laufe des \{'inters ab. Die 
jeweils bis zum Ausschlagen erforderliche Zuchtdauer entspricht 
ungefahr der Zjo zum Wecken der iiberwinternden Raupen von C. 
luricella. Vom Anfang der Uberwinterung liegen nur  zwei parallele 
Zuchten Tor. In  einer Zucht ab 31. X. betrug die Z 5 0  fur  Lcrrix 22 Tage, 
fiir C. luricella 24 Tage. Eine Zucht yoin 16. XI. mit Raupen und Zwei- 
gel1 teils im Dauerdunkel, teils in1 Tag-Nacht-U'echsel ergah folgende 



hbb .  14. hIedianwerte der Znchtdauer (Z5,) bis zum Erwachen der Raupen (gefiillte 
Kreise) bzw. bis zum husschlagen der Larc l~ei lhnospe~~ (offene Kreise) im Labo- 
ratorium zu verschiedenen Zeitpunkten. 
D = Djurgarden. S = Stiiliet. Abszisse: Zeitpunkt des Einsannnelns der Proben. 
Raupen der Generation 1957/5S in 28' C und der Generation 1959160 in 20' C geziichtet, 
ubrige Raupen und Zweige i ~ n  Laboratorium. 



Aledianwerte der Zuchtdauer: 1111 DD fur  L. decidua 19 Tage und L. 
leptolepis rund 33 Tage, fiir C. laricella 20,s Tage, in1 TNW fur L. lep- 
tolepis rund 32 Tage, fur  C. laricella 20,5 Tage. Es ist vorlaufig noch 
eine offene Frage, ob die Zuchtdauer zum Alitivieren der Larchenltnos- 
yen iiber die ganze uberminterung etwa der Zuchtdauer zum Weclien 
der Raupen entspricht. Ab Januar trifft das jedenfalls zu. 

In der Einfiihrung zu diesem Kapitel ist eine Beobachtung von 
~ V E B B  zitiert: hlitte Dezember eingesammelte Larchenzweige schlugen 
im Laboratorium nach 2 Wochen aus, wallrend die Raupen erst nach 
5 IVochen zu wandern begannen. Diese Beobachtung liann hier nicht 
gedeutet werden. Die lange Zuchtdauer fiir die Raupen, rund 35 Tage, 
liegt weit uber den Werten, die ich fiir entsprechende Temperaturen 
im Kovember und Dezember festgestellt habe. 

Gemeinsame Ursachen fiir die Reaktivierung der Raupen und die 
Beendigung der Knospenruhe sind durch die Versuche nicht nachge- 
wiesen. Da die beiden Vorgange jedoch zumindest ab Januar  ungefiihr 
parallel ablaufen, ist es nicht unwahrscheinlich, dass sie von diesein 
Zeitpunlit an  durch dieselben Faktoren beeinflusst werden. Die Ver- 
suche beweisen eine enge Beziehung zwischen dem Erwachen der 
Raupen und dein Ausschlagen der Larchen. Die Koinzidenz ist lieine 
inehr oder weniger zufallige Erscheinung, sondern Ausdruck fiir eine 
Anpassung des Insekts a n  den Vegetationszylilus seiner Wirtspflanze. 

Die Atmung iiberwinternder Raupen 

Es wurde schon bei der Definition der Diapause auf die physiolo- 
gischen Veranderungen in  Insekten hingewiesen, die der ubergang 
von aktiver Entwiclilung zur Ruhe mit sich bringt. Zu diesen Ver- 
Znderungen pflegt eine Redulition des Energiebedarfs und damit des 
respiratorischen Stoffwechsels zu gehoren. Ausserdem ist die Atmung 
von Insekten in Diapause oft weitgehend resistent gegen bestimmte 
Atmungsgifte wie Cyanid und CO. Einen weiteren wichtigen Unter- 
schied gegeniiber Tieren in aktiver Entwiclilung hat inan in Veriinde- 
rungen der Atmungskette, besonders im Cytochromsystem, gefunden. 

Ich habe den Stoffwechsel von iiberwinternden Raupen der I&= 
chenminiermotte sowie den Einfluss von HCN auf den Sauerstoffver- 
brauch der Tiere untersucht. Ausserdem x u r d e  der Gehalt an  Cyto- 
chrom-c-oxydase auf verschiedenen Stufen der Entwicklung bestimmt. 
Im folgenden werden die Rlethoden und die Ergebnisse der Versuche 
mitgeteilt. 



Die Atmung normaler Tiere 

Der Sauerstoffverbrauch und die Con-Produktion der Raupen wur- 
den mit einer Warburg-Apparatur bei 20°C gemessen. Das Gasvolu- 
men (Realitionsgefass und Manometer) betrug durchschnittlich etwa 
1 7  1111. CO, wurde durch 0,2 1111 15 %ige KGH absorbiert. Die Ales- 
sungen wwden  in  der Regel 6 Stunden pro Tag mit stiindlichen 
Ablesungen ausgefiihrt, nachdein zuvor l /e  Stunde init offenen und 
1 Stunde init geschlossenen Gefassen temperiert worden war. 

\Vegen der bereits besprochenen individuellen Variabilitat war es 
wiinschenswert, eine grossere Anzahl von Tieren gleichzeitig zu un- 
tersuchen. Ausserdem ist die Atmung einzelner Raupen zu gering fiir 
die Messung mit der hpparatur. Deshalb wurden je 100 uberminte- 
rungssaclichen in die Realitionsgefasse gegeben. Die Raupen wurden 
aus zwei Griinden nicht aus ihren Saclichen herausprapariert: Erstens 
lionnte eine so grosse Anzahl von Tieren (bis zu rund 3000 Raupen 
pro Yersuch) innerhalb kurzer Zeit nicht prapariert werden. Zweitens 
ist es moglich, dass sich Raupen ohne Sackchen abweichend verhal- 
ten. Jedes Versuchsglied umfasste mindestens 3 Realitionsgefasse. 

Ich gebe die Atmung als Durchschnittswert fiir ein Reaktionsgefass 
an. In  jedem Gefass waren 100 Saclichen, die alle normale Raupen 
enthalten konnten. Deshalb habe ich die Bezugseinheit fiir die Atmung 
100 L genannt. In Wirlilichlieit enthielten nicht alle Siiclichen le- 
bende Raupen. Wie die Tab. 52 zeigt, variierte der Prozentsatz ge- 
sund und normal aussehender Tiere in  den Yersuchen. Auch der 
Anteil der Yersuchstiere, der aus der Diapause erwachte und zu wan- 
dern anfing, variierte. Xllerdings lagen die Variationen, wenn man 
von den Versuchen mit reakti~ierten Tieren absieht, ungefahr in der 
gleichen Grossenordnung. 

Man liann auch eine andere Bezugseinheit ~viihlen, z. B. das Frischge- 
wicht. Das Frischgewicht ist  aber ebenfalls Variationen unterworfen 
(s.  Tab. 52, Abb. 27 )  und verandert sich anscheinend systematisch, 
vermutlich bedingt durch den Gehalt an  Wasser und Reservestoffen. 
Das Durchschnittsgewicht variiert ausserdem zwischen Generationen 
und Standorten. Das ist nicht nur  durch Unterschiede in der Grosse 
der Sackchen bedingt (vergl. Kapitel 3 ) ,  sondern auch durch unter- 
schiedliches Gewicht der Raupen ohne Sackchen (Tab. 53) .  

Auch der Stickstoffgehalt der Raupen wurde auf seine Eignung 
als Bezugseinheit gepriift. Raupen in Diapause verandern ihren Stick- 
stoffgehalt wahrscheinlich nur  weaig, cla sie sich nicht hauten, lieine 
Exlirete absondern und nicht spinnen (das Gespinst ha t  einen hohen 



Tab. 52. ~berwinternde Raupen von Stlket in Warburg-Versuchen: Anteil der normal 
aussehenden Tiere im Versuch und der in bzw. nach dem Versuch gewanderten Raupen, 
Medianwert der Zuchtdauer (Z,,) und durchschnittliches Frischgewicht des Materials je 

Reaktionsgefass vor dem Versuchsbeginn. 

eingesammelt 

--- 

I 9 Tage nach \-ersuchsbeginn gemogen 

Versuchsbeginn 

Sticlistoffgehalt von rund 7-8 P.'o). Die Tab. 5 3  zeigt jedoch, dass 
betrachtliche Unterschiede im Stickstoffgehalt zwischen Generationen 
und Standorten vorkommen. Hinzu kommt die relative Umstandlich- 
keit der N-Bestimmung. Der Stickstoffgehalt kann nicht an  den Ver- 
suchstieren selbst bestimmt werden, weil er nach Abschluss des 
Versuchs verandert ist. 

Die Versuchsergebnisse tvurden durch Umrechnung auf Frischge- 
wicht oder Stickstoffgehalt als Bezugseinheit nicht besser vergleich- 
bar. Ich habe mich deshalb fiir die Bezugseinheit 100 L, also den 
Durchschnittswert fiir ein Reaktionsgefass, entschieden. Die Werte 
sind ohne Korrekturen angegeben, auch ohne Korrektur fur  den Pro- 

Prozent Tiere 

normal I gewandert 
, 

Tab. 53. Frischgewicht und Stickstoffgehalt von Raupen ohne Sackchen. 
Die Raupen in Diapause wurden bis zur Wagung und N-Bestimmung kiihl gehalten. 
L I11 = Raupen in Diapause. L I T  = in Tersuchen aus Diapause emachte  Raupen. 

mg/100 L 
eingesanimelt X-Best. Stadium Friich- I 

Staket 14.XII.59.  . . . . . . . . . .  
Staket 14.1.60. . . . . . . . . . . . . .  
Staket 8.1.63. . . . . . . . . . . . . . .  
Staliet 28.11.63. . . . . . . . . . . . .  
Bogesund 18.11.63. . . . . . . . . .  
Bogesund 6.111.63. . . . . . . . . .  

Staltet 10.11.59.. . . . . . . . . . . .  
Staliet 3.11.60.. . . . . . . . . . . . .  



Tab. 54. Sauerstoffverbrauch (mm3 0, 100 L .  h) iiberwinternder Raupen von Staket in 
20' C an aufeinanderfolgenden Tagen. 

Tersuchstan 

zentsatz anscheinend normaler Tiere in den1 Versuch. Solche Kor- 
relituren konnen anhand der Tabellen eingefiihrt werden. 

In mehreren Versuchsserien wurde der Sauerstoffverhrauch yon 
Raupen an  aufeinanderfolgenden Tagen gemessen. Auf diese Weise 
wurden die Veranderungen der Atmung wahrend Realitivierung und 
Vorbereitung zur Friihjahrsaktivitat verfolgt. Das Tiermaterial fiir 
die einzelnen Versuchsserien wurde zu verschiedenen Zeitpunliten in1 
Freiland eingesammelt und - mit Ausnahme der zur Vorbereitung 
erforderlichen Zeit - bis zum Versuchsbeginn kiihl aufbewahrt. Die 
Durchschni t t s~~er te  des 02-Verbrauchs an  den einzelnen Versuchsta- 
gen sind fiir die wichtigsten Versuche in Tab. 54 zusammengestellt. 
Weitere Daten gehen aus Tab. 52 hervor. In Abb. 45 ist der Verlauf 
des On-Verbrauchs in  einigen Versuchsserien dargestellt. 

Die Ergebnisse lassen drei Eigentiimlichkeiten der Atmung ohne 
weiteres erliennen: 1. Wahrend des Aufenthalts in Warme sinkt der 
Or-Verbrauch erst ab und steigt d a m  wieder an. Eine Ausnahine ma- 
chen die schon meit entwiclielten Tiere, bei ihnen fehlt der erste Teil 
der Kurve. 2. J e  liiirzer die Z,W, d.h. je weiter die Realitivierung fort- 
geschritten ist, desto hoher ist der On-Verbrauch zu Beginn der Ver- 
suchsserie. Auch hier gilt enlsprechend Punlit 1 eine Einschranliullg 
fiir die weit entwiclielten Tiere. 3. Es besteht liein grundsatzlicher 
Unterschied in  der H6he des Or-Verbrauchs zwischen Raupen in Dia- 
pause und reaktivierten Tieren. Die Hohe des On-Verbrauchs hangt 
nicht von der Diapause an sich ab, sondern anscheinend von den1 
Grad der Reaktivierung. Der Ubergaalg \on  niedrigerer zu hoherer 
Atmung ist also nicht sprunghaft, sondern gleitend. 

Der Verlauf des On-Verbrauchs wird durch vcrschiedene Vorgange 
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.\bb. 45. Der Yerlauf cles Sauerstoflverbrauchs (nrm3 0,/100 L . 11) in eirrigen IYarburg- 
\.ersuchea nlit i iher~~internden Rauperl cler C;cneratioii 1958/59 und 1959160 
yon Staliet. 
Die Tersuchstage sind mit a-i bezeiclinet. Dic Da lumangahe~~ beziehen sich auf den 
Versuchsbeginn. 

hestimint. Ein Vergleich nlit den Zuchtergebnissen und den ausseren 
Anzeichen der Entwicklung am Ende der Diapause ergibt folgendes: 
Die Hautung und der Beginn des Umherwanderns fallen in  die Phase 
des ansteigenden O~Verbrauchs .  Hat  die Mchrzahl der Raupen zu 
wandern begonnen, so kann der 02-Verbrauch abnehmen. Die Vor- 
bereitung zur Hautung, das Vorstrecken des Kopfes, fallt offenbar 
ebenfalls in die Phase des ansteigenden 02-Verbrauchs, wenn ihr  eini- 
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ge Zeit der Reaktivierung in Warme rorausgeht. \Venn dagegen die 
Reaktivierung zu Beginn des Aufenthalts in Warme schon weiter fort- 
geschritten oder abgeschlossen ist, so kann die Vorbereitung zur Hau- 
tung im hIinimum oder in der Phase des sinkenden 02-Verbrauchs 
liegen. Wahrend der Reaktivierung in Warme sinkt der 02-Verbrauch 
anfangs ab, kann aber dann anscheinend wieder ansteigen. Die 
Atmung sinkt nicht nu r  wahrend der Reaktivierung. Auch in Yer- 
suchen rnit fast oder rollig reaktirierten Raupen nahin der 0--Yer- 
brauch zuerst ab  (24. 111. 59, 4. IV. 60). Es ist zu beachten, dass alle 
diese Angaben fiir Gruppen von Tieren, nicht fiir einzelne Individuea 
gelten. 

Die Beziehungen zwischen dem Rledianwert der Zuchtdauer und 
dem Sauerstoffverbrauch der Raupen am ersten Tag in Warme sind 
in Abb. 46 dargestellt. Die ZX fiir die Tiere ]nit der geringsten At- 
mung der Generation 1958159 (24. XI. 58) ist geschatzt. Das Diagramin 
deutet eine lineare Beziehung zwischen dem Grad der Reaktivierung 
uad der Atmungsgrosse an, doch reichen die I'ersuche zu einem Nach- 
weis nicht aus. Jedenfalls besteht ein deutlicher Zusammenhang zwi- 
schen 02-Verbrauch am ersten Tag und Reaktivierung. 

Der respiratorische Quotient lag am ersten Versuchstag hei 1.0 oder 
hoher. An den folgenden Yersuchstagen betrug er in der Regel 
niger und lag meist zwischen 0,60 und 0,90. 

we- 

Abb. 46. Die Beziehungen zwischcn dcm Sauerstoffverbrauch a m  ersten Tag in \Tarme 
und dern 3Iedianwer.t der Zuchtdauer (Z,,) fiir inaktive Rauperl der Generation 
1998159 und 1959160. 



Die Atmung nach Behandlung mit HCN 

Zur Bestiinlnung der Cyanid-resistenten Atinung wurden Kaupen 
mit HCN-Gas behandelt. Nach verschiedenen Versuchen stellte sich 
folgende hlethode als am geeignetsten heraus: Die Versuchstiere wur- 
den zu je 100 in offenen Schalen in  einen Exsikkator gestellt. An die 
seitliche Offnung des Exsililiators x a r  ein Manometer angeschlossen, 
durch die Deckeloffnung fiihrte das Ausflussrohr eines Scheidetrich- 
ters in  den Exsikkator. Unter das Ausflussrohr des Scheidetrichters 
murde eine Schale mit einer bestimmten hPenge 2-Mo1 NaCN-Losung 
gestellt. Nachdem der Exsikkator fest \erschlossen war, xvurde der 
NaCN-Losung aus den1 Scheidetrichter 90 %ige HLSO, zugesetzt. Die 
Reaktion lauft innerhalb .ion 10 Minuten quantitativ ab. Bei bekann- 
tern Gasvolumen liann durch Wahl einer entsprechenden hlenge von 
NaCK eine beliebige Konzentration von HCN-Gas erzeugt werden. Die 
Versuchstiere wurden dem Gas 2 Stunden lang ausgesetzt und an- 
schliessend in  den Warburg-Versuch gebracht. 

Die Wirkung von HCN-Konzentrationen zwischen 0,02 und 1 , O  010 

auf Raupen in Diapause wurde gepriift. Die geeignetste Konzentra- 
tion war 0,29 56. Siedrigere Iionzeritratiorlen hatten lieinen oder zu 
geringen Effekt, hohere Konzentrationen wirliten zu qtark. Die Be- 
handlung sollte eine deutliche Wirkung auf die Atmung haben, aber 
auch moglichst eine Erholung der Raupen zulassen. Nach Behandlung 
mit O,5 und 1 , O  % HCN wurde die Atmung auf rund 6 1nm3 0,1100 L 11 
herabgedriickt, sie erholte sich am nachsten Tag nicht oder nur  
schwach, und der Prozentsatz erwachender Tiere war stark reduziert. 

In einigen Versuchsserien wurde das Tiermaterial entsprechend den 
Versuchen zur Bestimmung der norinalen Atmung gleichzeitig in 
Warme gebracht, doch wurden a n  jedem Tag vor Versuchsbeginn 
3 X 100 Tiere 2 Stunden lang mit 0,25 % HCN behandelt. Da illir 11 
Reaktionsgefasse beschiclit werden konnten, die Versuchsserien aber 
wesentlich mehr Gruppen uinfassten, wurden die ubrigen Tiere an- 
statt in  Realitionsgefasse in Rohrchen gegeben und in1 iihrigen vollig 
gleichartig behandelt. Die Atmung der Raupen wurde ausser am Tag 
der Behandlung jeweils wenigstens einen Tag vor (mit Ausnahine 
des ersten Versuchstages) und einen Tag nach der HCN-Behandlung 
gemessen. Auf diese Weise wurde also fur  die ganze Versuchsserie 
an  jedem Tag der 02-Verbrauch von normalen, von frisch behandelten 
und von am Vortag behandelten Raupen bestimmt. Anschliessend 
wurden die Tiere zur Bestimmung der Z;O und des Anteils erwachen- 
der Raupen weitergeziichtet. 

Auf den Diagrammen der Abb. 47 ist der Os-Verbrauch der Raupen, 
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4bh .  47. Der Sauerstoffver11raucl1 normaler (N) und an  den einzelnen Yersuchstagen mit  
HCN vorbehandelter Raupen in 4 Yersuchsserien. 
Abszisse: Versuchstage a-i. Ordinate: Sauerstoffverbrauch in  m1n3 0,/100 L . 11. 



die a n  den einzelnen Versuchstagen   nit HCN behandelt wurden, der 
Atmung normaler Tiere gegeniibergestellt. E r  liegt in  allen Fallen 
wesentlich unter den Werten fur  unbehandelte Tiere. Man erkennt 
deutlich, dass die Atmung der Raupen zu Beginn des Aufenthalts in  
'15'8rme resistenter gegen Cyanid ist als spater. Nur in der Versuchs- 
serie mit Tieren, die sich schon weiter zu entwiclieln begonnen hatten 
(2. TIT. 60) ,  lag die Cyanid-resistente Atmung von Anfang an  auf einem 
niedrigen Niveau. Diesem niedrigen Kiveau von rund 6 mm3 02/100 
L.11 naherte sich auch die Atmung der behandelten Tiere in den an- 
deren Serien mehr oder weniger schnell an. Wie schon erwahnt, kann 
man solch niedrige Werte des On-Yerbrauchs auch am ersten Ver- 
suchstag durch Behandlung mit hoheren HCN-Konzentrationen er- 
halten. 

Es ha t  den Anschein, als ob zwischen dem Verlauf der normalen 
und der HCN-resistenten Atmung ein bestimmter Zusammenhang be- 
stiinde: Die Resistenz ist grosser, solange die Tiere sich in  der Phase 
des fallenden On-Verbrauchs befinden. Hat die normale Atmung das 
hlinimum iiberschritten und steigt wieder an, so ist die Cyanid-Resi- 
stenz ungefahr auf ihrem Tiefstand angelangt. 

Die Hohe der Cyanid-resistenten Atmung ist offenbar nicht oder 
nicht nu r  yon dem Grad der Reaktivierung abhangig. Die Versuchs- 
serien Tom 9. 11. und 9. 111. unterscheiden sich urn 2 Tage in der Reali- 
tivierung, der Unterschied ~ i m  Abfall des Cyanid-resistenten On-Ver- 
brauchs betragt aber nu r  ainen Tag. Ebenso ist der Unterschied zu 
der folgenden Serie vonl 4. IV. wesentlich geringer, als nach dem Grad 
der Reaktivierung zu erwarten ware. Der Verlauf des Sauerstoffver- 
brauchs und der Cyanid-resistenten Atmung scheint also noch von 
anderen Faktoren als der Reaktivierung beeinflusst zu werden. Dabei 
gilt allerdings beziiglich der HCN-behandelten Tiere die Einschran- 
lmng auf die Zuchten ab Februar. 

In Abb. 48 ist der 02-Verbrauch am Tag der HCN-Behandlung und 
am folgenden Tag fiir die an  den Zuchttagen a-h behandelten Zucht- 
gruppen A-H in  Prozent der unbehandelten Kontrollen dargestellt. 
In allen Serien war die relative Atmung der am vorhergehenden Tag 
behandelten Tiere bald geninger als der 02-Verbrauch der frisch be- 
handelten Raupen. Die Atmung erholte sich also in  den spateren 
Zuchtgruppen nicht mehr. Ausserdem ist, ebenfalls in Prozent der 
unbehandelten Kontrolltiere, der Anteil der in den einzelnen Zucht- 
gruppen erwachten Raupen wiedergegeben. Dieser Anteil sank unge- 
fahr parallel mit der relativen Cyanid-resistenten Atmung ab. Die 
Ergebnisse der Serie rom 2. \'. sind nicht wiedergegeben. In dieser 
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Abb. 48. Sauerstoffverbrauch der an  den einzelnen Versuchstagen init HCN behandelten 
Versuchsgruppen am Tag der Behandlung (offene Kreise) und am folgenden 
Tag (gefiillte Kreise) sowie Anteil der in den Gruppen erwachten Raupen (Kreuze). 
Alle Werte ausgedriickt in Prozent der unbehandelten Kontrollen. Abszisse: An den 
T'ersuchstagen a-h behandelte Versuchsgruppen A-H. 



Serie erwachte nur  ein Tier nach der HCN-Behandlung, und auch die 
Atmung erholte sich nicht mehr. 

Man darf daraus schliessen, dass der schadliche Effekt der Cyanid- 
Behandlung nicht auf der unmittelbaren Einwirkung des Gases be- 
ruht,  sondern in  einer nachhaltig unzulanglichen Befriedigung der 
Stoffwechselbediirfnisse. Bei den ersten Versuchsgruppen wurde nur  
ein geringer Anteil der Atmung blockiert, und ausserdem konnten 
viele Tiere sich wieder erholen. weiteres interessantes Ergebnis 
der Versuche betrifft den Medianwert der Zuchtdauer: J e  spater die 
Tiere mit HCN behandelt wurden, desto hoher war  die Z50 fiir die 
betreffende Versuchsgruppe. Das gilt selbstverstandlich nu r  fiir Ver- 
suchsgruppen, in denen zum Zeitpunlit der Behandlung noch keine 
Raupen ermacht waren. Daraus geht eindeutig hervor, dass die weni- 
ger weit entwicltelten Raupen weniger durch da's Cyanid beeinflusst 
wurden. 

Andererseiits besteht ein deutlicher Zusammenhang zwischen der 
Atmungshemmung durch Cyanid und dern Anteil der iiberlebenden, 
nach der Behandlung erwachenden Raupen. Zwischen den Versuchs- 
serien bestehen ahnliche Unterschiede im Riickgang des Anteils er- 
wachender Raupen, wie sie fur  den Riickgang der Cyanid-resistenten 
Atmung festgestellk wurden. Auch diese Unterschiede im Riickgang 
der iiberlebenden Tiere stimrnen nicht mit den Unterschieden in1 
Grad der Reaktivierung zwischen den Serien iiberein. Der Anteil 
uherlebender Raupen hangt also anscheinend ebenfalls nicht allein 
von dem Grad der Reaktivierung in  der Versuchsgruppe ah. E r  wird 
von den Faktoren bestimmt, die d~ie Hijhe der Cyanid-resistenten /It- 
mung beeinflussen. 

Der Gehalt a n  Cytochromoxydase 

Raupen auf verschiedenen Stufen der Reaktivierung und Weiter- 
ent-wicklung wurden auf ihren Gehalt an Cytochrom-c-oxydase hin 
untersucht. Dazu wurde die von HESS & POPE (1953) beschriebene 
Methode verwandt. In  Glashomogenisatoren nach POTTER & E L V E H J E ~ ~  
(1936) in der yon H ~ s s  & POPE beschriebenen hlikroausfiirung wur- 
den jeweils 3, in einigen Fallen 2 gesund aussehende Raupen ohne 
Sackchen zusammen nlit 200 ,ul 0,76 %igem Natriumdesoxycholat 2 
Minuten lang unter Kiihlung homogenisiert. Die Fliissigkeit wurde 
abpipettiert, 10 Minuten zentrifugiert, die iiberstehende Fliissigkeit 
abpipettiert und erneut 2 Minuten zentrifugiert. Die klare Ferment- 
losung wurde kiihl gehalten und frisch verwendet. 300 $ einer re- 
duzierten, 2,5 . 10-5-Mo1 Cytochrom-c-Losung in Phosphatpuffer (pH 



Tab. 55. Gehalt an Cytochrom~x~dase in inaktiven Rauyen ohne oder mitgeringfiigiger 
Warmebehandlung. 

Material von Einsa~iitnlung bis \-ersuclistag in 0" C. 

eingesainrnelt Versuchsheginn Stunden in 1 25' 

Bogesund 18.11.63 

7, l )  wurden in die hlicrocuvetten gegeben. Xach Zusatz von 20 
Fermentlosung und Umriihren wurden die Cuvetten sofort zur Ana- 
lyse in ein Beckman43pektrophoton1eter gestellt, dessen Spalt mit 
einer Lochschablone (s.  LOWRY & BESSEY 1946) abgedeckt war. Die 
Veranderungen der optischen Dichte in 550 m ; ~  Wellenlange wurden 
alle 15 Seliunden abgelesen. Die Resultate der blessungen sind als 
Anderungen der optischen Dichte auf dem linearen Teil der Reali- 
tionsliurve in AD/L min angegeben. Da hier in erster Lillie der relative 
Gehalt an  Cytochrornoxydase interessiert, sind die Ergebnisse nicht 
auf absolute Werte umgerechnet worden. 

In Tab. 55 sind die Ergebnisse der Analysen von inalitiven Raupen 
zusammengestellt, die gleich nach dem Einsammeln, nach kiihler Auf- 
bewahrung und nach 12 Stunden in 25O C untersucht wurden. Der 
Gehalt an  Cytochromoxydase variierte etwas, doch sind die Unterschie- 
de zwischen den Gruppen Staliet, Bogesund und Djurggrden nicht 
signifikant. Eine Veranderung des Fermentgehalts wahrend der Dia- 
pause geht aus den Analysen nicht hervor. Es ist aber miiglich, dass 
sich solche Veranderungen an  umfangreicherem und einheitlichem 
Material feststellen lassen wiirden. Grosse Veranderungen scheinen 
jedenfalls in  diesen Stadien der Realitivierung nicht vorzukoinmen. 

Tab. 56 gibt eine ubersicht iiber die Analysen von ~ a u p e n  auf 
verschiedenen Stufen der Entwiclilung. Die hlittelwerte fiir den Ge- 
halt an  Cytochromoxydase nehmen deutlich mit fortschreitender Ent- 
wicklung zu. Die Unterschiede der Mittelwerte zwischen folgenden 
Gruppen sind signifikant: at und ae, a2 und b, b S c  und d. 

Zwischen inaktiven mannlichen und weiblichen Raupea wurde ltein 



Tab. 56. Der Gehalt an Cytochromoxydase in Raupen auf verschiedenen Stnfen der 
Entwicklung. 

signifilianter Unterschied festgestellt (Tab. 57) .  Frisch eingesaminelte, 
gehautete Raupen, die noch nicht zu wandern begonnen hatten, ent- 
hielten signifiliant weniger Cytochromoxydase als wandernde Tiere 
und wesentlich rnehr als friiher eingesaminelte, inalitive Raupen 
(Tab. 57) .  

a, 
a, 

b 
c 
ri 

Die Ergebnisse der Analysen lassen sich folgcndermassen zusam- 
menfassen: Ab Januar-Februar scheinen in Kaupen in Diapause 
lieine grossen Veranderungen des Gehalts an  Cytochro~n-c-oxydase 
vorzukommen. Zu Ende der Reaktivierung, schon Tor dem Auftreten 
5usserlich sichtbarer Veranderungen, steigt der Ferrnentgehalt an. 
E r  niinint bis zuin Beginn der Friihjahrsaktivitat weiter zu. 

Tab. 57. Gehalt an Cytochromoxydase in frisch eingesammelten 
Raupen von Djurgirden im Friihjahr 1963. 

L I11 Kopf zuriick, frisch.. . . . . . . . . . . .  
L I11 Kopf zuriick, 2-4 Tage in 

\\-arme . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
L I11 Kopf vor. .  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
L I\', gehautet,  ander ern nicllt. . . . . . . .  
L I\' wandern.. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Raupen I A D / L .  min 
I 

11 

11 
9 
5 
8 

Diskussion 

L IV, gellautet, nanclern nichi 

,, , nandern 

Die Diapause der Larchenrninierinotte ist eine wichtige Anpassung 
an  den Vegetationszyklus der I't'irtspflanze und hilft der Art, die un- 
giinstige lialte Jahreszeit zu iiberleben. Besonders auffallende Folgerl 
der Diapause sind Koinzidenz, IITiderstandsfahiglieit gegen Kalte und 
geringer Verbrauch von Stoffwechselreserven. Die larvale Diapause 
der Insekten ist gegeniiber der Diapause auf dern Ei-, Puppen- und 
Imaginalstadium relativ wenig untersucht. Im  Vergleich mit der 

1,8-6,4 

3,2-7,O 
2 - I  
6,8-9,3 
6,'i-10,9 

6 9  
6 3  

10,7 
936 

3,25$0,39 

5,09&0,30 
7,23i0,68 
7,80&0,47 
9,14&0,58 



Diapause vieler anderer Inseliten zaigt die Diapause von C. laricella 
einige hesondere Merkmale: die relativ geringe Dauer des Aufenthalts 
in Warme, die bis zum Erwachen der Raupen erforderlich ist;  die weit- 
gehend temperaturunahhangige, als Funktion der Zeit erscheinende 
Reaktivierung bei niedrigen Temperaturen; der geringe Unterschiecl 
in der Atmung der Tiere zwischen Diapause und aktiver Entwicklung 
und die Zunahme der Atmung am ersten Tag in Warme im Ver!auf der 
Reaktivierung. 

Die Diapause der Larven und Puppen vieler Inselitenarten wird 
durch die Hormone des Gehirn5 und der Prothoraxdriisen gesteuert 
(s.  ubersichten von K O V ~ I ~  1959, WIGGLESWORTH 1964). Wenn das 
Gehirn liein Aktivierungshormon ausschiittet, tverden die Prothoras- 
driisen nicht zur Abgahe von Ecdyson angeregt, und das Tier ent- 
wiclielt sich nicht weiter. Bei der Larve von P y r a u s f a  ( O s f r i n i a )  
nubilalis scheinen die neurosekretorischen Zellen des Gehirns auch 
in der Diapause Hormon zu enthalten, dessen Ausschuttung aber clurch 
aine Barriere im Gehirn verhindert mird (CLOUTIER e. a. 1962). Der 
Mange1 an  nachweisbarer, spontaner elektrischer Alitivitat und an 
Cholinesterase sowie die allmahliche Zunahme cholinerger Substanz 
iin Gehirn der Diapausepuppen von Hyalophora cecropia und anderen 
Arten waren die Grundlage einer Hypothese, nach der die Puppen- 
diapause eine Folge der Inalitivitat des Gehirns sein soll. Mit cler 
Synthese von Cholinesterase, vermutlich als Folge hoher Substrat- 
lionzentration, wird das Gehirn wieder elektrisch aktiv, die neuro- 
sekretorischen Zellen schiitten Hormon aus, und die Diapause wird 
beendet (VAN DER KLOOT 19.55). Man ha t  jedoch festgestellt 
(SCHOONHOVEN 1963, TYSHCHENKO 1964, TYSHCHENI~O & MANDEL- 
STAM 1965), dass im Gehirn der Puppen von M. cecropia ~ ~ n d  anderen 
Arten auch in  Diapause spontane elektrische Aktivitat vorliommt, 
dass die elektrische Aktivitat auch in alitker Enttviclilung gehemint 
sein liann, und dass solche Hemmungen nicllt mit Heinmungen der 
Cholinesterase-Aktivitat zusainmenzuhangen brauchen. Die allmah- 
lich verlaufende Reaktivierung der Larchenminiermotte lionnte nnch 
diesen Hypothesen entweder auf einem Abhau einer Barriere oder auf 
einem Aufbau einer Vorbedingung fiir die Weiterentwiclilung he- 
ruhen. 

Jedenfalls nehmen in vielen Fallen das Gehirn und die Pars  inter- 
cerebralis eine zentrale Stellung fur  die Regelung der Diapause ein. 
Die Umwelteinfliisse, die auf die Diapause einwirken, erreichen das 
Gehirn entweder direkt (ADKISSON 1965) oder auf den1 Wege iiber 
Rezeptoren und Nerveniinpulse (VAN DER KLOOT 1960). Besonders 



wichtig ist der Einfluss der Temperatur und der Photoperiode. Oft 
mirlten periodische Vorgange auf die Diapause ein (s. LEES 1953, 
DANILEVSKY 1965). Die Einwirkung periodischer Vorgange iiber das 
Gehirn auf die Diapause setzt voraus, dass das Gehirn als Zeitmesser 
fungieren lrann. Darin zeigt sich ein interessanter Zusammenhang 
rnit der Steuerung des ilktivitatsrhythn~us. Ich konnte vor einigen 
Jahren nachweisen, dass die lokomotorische Aktivitat von Carausizrs 
nzorosus durch das Gehirn, wahrscheinlich durch die Pars  intercere- 
bralis gesteuert mird (EIDMANS 1956). Kiirzlich veroffentlichte Ver- 
suche init Schaben hatten dasselbe Ergebnis (ROBERTS 1965). Anschei- 
nend ha t  das Gehirn universelle Bedeutung als Zeitmesser der 11lseli- 
ten. Wenn die Diapause von C. laricella durch periodische Einfliisse 
der Urnwelt induziert wird, so muss das Tier die Zeit messen konnen, 
und als Zeitmesser ltommt in erster Lillie das Gehirn in Betracht. 
Dass Raupen von C. laricella auf rhythmische Einfliisse reagieren, 
beweist die tagesrhythmische Kotabgabe (JUNG 1942). Nicht bewiesen 
ist aber, ob ein Zeitgedachtnis vorkommt, ob also die Raupen die 
periodischen Un~welteinfliisse reproduziercn 'kiinnen. Aus den Yer- 
suchsergebnissen geht nicht hervor, ob die Diapause von C. laricellrr 
durch periodische Einfliisse der Umwelt induziert wird. 

Die Wirltung von periodischen Umwelteinflussen kann durch Krank- 
heiten und Parasitierung modifiziert werden (s .  Issr & ~ I A S L E X N I I ~ O V . ~  
1964). Im Falle von C. laricella ist es fraglich, ob parasitierte Raupen, 
die sich relativ friih zur uberwinterung festspinnen, noch in Diapause 
eintreten. Auch ein Einfluss der Nahrungspflanze auf die Wirkung 
periodischer Umweltverhaltnisse wtlrde festgestellt (KUZSETZOVA 
1962). Die Nahrungspflanze hatte lteinen Einfluss auf das Auftreten 
und die Ticfe der Diapause von C. laricella, doch wirkt sie vielleicht 
auf den Zeitpunkt des Eintretens in Diapause ein. 

Die Reaktivierung und die Beendigung der Diapause hangt nicht 
von periodischen Einfilussen ab. Der Verlauf der Reaktivierung bei 
niedrigen Temperaturen stellt sich als eine Funktion der Zeit dar. 
Das braucht aber nicht vom Vorhandensein eines Zeitmessers abzu- 
hiingen. 

Stellt man die prozentuale Zunahme der Reaktivierung bei kiihler 
Lagerung in Abhangigkeit von der Zeit dar, so erhalt man ungefahr 
das Bild der Abb. 49. Der Anfang und das Niveau der Kurve sind 
nicht sicher bestimmt. Entweder nirnmt die Zuchtdauer in 20' zu 
hnfang der Diapause hohere \ITerte als rund 24 Tage an (ein Fall 
\ o m  13. X. mit einer Z50 von 38 Tagen), oder sie iiberschreitet diese 
\Verte normalerweise nicht (selbst Raupen nus den1 Olttober, die erst 



Ahb. 19. Hypothetischer Yerlauf der Realitirierung hei niedrigen Temperaturen, dargestellt 
als Funlition der Zeit. 
Der Sullpunkt der hbszisse (Zeit in Diapause) kt willlidrlich gewlhlt. 

irn Laboratoriurn in Diapause eintraten, ruhten in  20" nicht langer 
als durchschnittlich 23 Tage). Der Anfang der Abszisse ist unsicher: 
kiihle Lagerung in1 No~ember  bewirlite anscheinend lieinc ~ ~ e s e n t -  
liche Verliiirzung der ZM (s. Tab. 45) .  Der weitere Verlauf der Iiurve 
stimmt rnit den beobachteten \jTerten iiberein. 

Diese hypothetische Kurve fiir den Yerlauf der Realitivierung bei 
liiihler Lagerung als Funlition der Zeit kann durch die Glcichung 
y z A .  ( l - l O - c  I) beschrieben werden. Dic Iionstanten fiir Abb. 
49 sind A = 100, c = 0,00912. Die Gleichung ist in  der iakologie und 
Physiologic ~vohlbeliannt. Das auf MITSCHEKLICH zuriicligehende, so- 
genannte Wirkungsgesetz der \Vaclistumsfalitorei (s.  y. BOGUSIAWSI~I 
19.58) ha t  diese Gleichung. Es wurde von SCHTVERDTFEGER (1963) aus- 
gebaut uncl als Prinzip der relatiren Effclitiuitat der Urnweltfalitoren 
formuliert. Etwas abgesvandelt k a m  man sagea: Die Il'irkung des 
Falitors ist proportional dern Betrag, der jeweils an  der maximalen 
\Virliung fehlt. J e  weiter die Reaktivierung fortschrcitet, desto weni- 
ger wirlit die Zeit darauf ein. Bei logarithmischer Zeitachse verlauft 
die Kurre in1 nlittleren Bereich nahezu linear. 

AuP jeder Stufe der Realitivierung liann die Realitivierungsge- 
schwindiglieit bei C. Zaricella durch Warme beschleunigt werden. In 
sehr vielen Fallen cler Diapause ist ein Iiiihlen der Inseliten zur Reali- 
tivierung erforderlich, und manche Autoren haben sogar das Kiihlen 
fiir ein normales Praerequisit zur Brechung der Winterdiapause gehal- 
ten. Man ha t  verschiedene Hypothesen iiber den Einfluss ctes Kiihlens 



auf die Diapause aufgestellt. U. a. llaben SCHAEIUERJIAS & HORWITZ 

(1955) angenommen, dass niedrige Temperaturen aerobe Abbaureak- 
tionen in1 Gehirn verlangsamen und die Synthese einer Substaiiz er- 
moglichen, die fur  die neuroseliretorische Aktivitat erforderlich ist. 
Danach wiirde bei C. laricella, die keiner Kiihlung bedarf, eine derar- 
tige Abbaureaktion nicht vorliomrnen oder stets langsamer verlaufen 
als die Synthese. Nach dem Verlauf der Realitivierung und der Erliii- 
hung der Atmung lionnte man vermuten, dass die Beendigung der 
Diapause yon C, laricella mit synthetischen Prozessen zusammenhangt. 

DANILEVSICY (s. 1963) stellte 3 oliologisch-geographische Gruppen 
von Insekten auf, die sich hinsichtlicli ihrer Ternperaturbedi~rfnisse 
in Diapause und aktiver Entwicklung unterscheiden. Die erste Gruppe 
ha t  keine Ruhephase. Die zweite Gruppe hat  eine sogenannte thermo- 
phile Diapause, in der giinstige I'erhaltnisse fiir die Realitivierung 
ganz oder teilweise mit den Temperaturbecliirfnissen der aktiven Sta- 
dien zusainmenfallen. Der dritten Gruppe gehiirt die hlehrzahl cler 
hr ten  in gemassiglen Breiten an. Die Tiere haben eine Diapause bei 
niedrigea Temperaturen, und die Reakti~ierung xerliiuft ausschliesslich 
oder hauptsachlich unter cler Temperaturscliwelle fiir dic Entwick- 
lung alitiver Stadien. Diese Arten brauchen z u  ihrer Entwickl~nig 
Fluktuationei~ der Temperatur und konnen bei lionstanten Tempera- 
turen nicht existieren. Typisclie Beispiele sind A n t h e m e a  perngi und 
Saturnia  pauonia. 

In dieser Einteilung wiirde C. laricella (und ebenso Ch. ni te t i s  uild 
C .  y i c t ~ z s )  eine weitere und neue Gruppe reprasentieren. Sie unter- 
scheidet sich yon der zn-eiten Gruppe durch die hohe I<alteresistenz 
und die Reaktivierung, die lsei niedrigen Temperaturen als Funktioi~ 
der Zeit ablauft. Yon der dritten Gruppe unterscheidet sie sich da- 
durch, dass Temperature11 iiber dern Nullpunl~t  der aktiven Entwicli- 
lung die Realitivierung beschleunigen. 

Der Stoffwechsel von Inseliten in Diapause ist schon seit Jahren 
Gegenstand intensher  Studien. TViihrend man friiher eine Abhiingig- 
lieit der reduzierten Diapause-dtnmng vo11 einem unzureichenden 
Cytochroin-System vermutete, nimmt man heute eher an, dass der 
Energiebedarf des Inselits die Hohe des Stoffwechsels und die Kon- 
zentration der Atniuagsfermente bestinlint (s.  HART'EY 1962, WIGGLES- 
WORTH 1964, SHAPPIRIO & HIKVEY 1965). Die Ursache fiir die oft  
weitgehendc Unempfindlichlieit gegen HCN und anderc Xtinungsgifte 
glauhte inan darin gefunden zu liaben, dass in Diapause haupts5chlicll 
ein anderes Endglied als Cytochrornoxydase, niimlich Cytochrom h;, 
den Elelitronentranspor1 an Sauerstoff rermittle (SHAPPIRIO 6% ~ T I L -  



LIAMS 1953). Diese Auffassung ha t  sich nicht bestatigt (s.  GILMOCR 
1961). Dagegen legten KURLAND & SCHNEIDERMAN (1959) eine Hypo- 
these vor, nach der die Une~npfindlichlieit gegenuber Substanzen, die 
Cytochromoxydase blocltieren, auf einern uherschuss dieses Ferments 
beruhen soll. Der Gehalt an  Cytochrom c begrenzt die Elektronenzu- 
fuhr  zu Cytochromoxydase (nach GILMOUR 1965 wahrscheinlich iden- 
tisch mit Cytochrorn a ) .  Bei geringem oxydativern Stoffwechsel, also 
geringem Elelitronenumsatz, ist die Atmung resistenter gegen HCK, 
weil nu r  eine geringe Menge von Cytochromoxydase in Aaspruch ge- 
nommen wird. Diese Hypothese, die die Ergebnisse von zahlreichen 
Versuchen erklaren kann (z. B. S L ~ A  1960), wird heute oft vertreten. 

Eine Ausnahme, die sich vielleicht nicht auf diese Weise erlilaren 
lasst, fand HARVEY (1962) in den Ergebnissen von WAKU mit Puppen 
von Antheraea pernyi.  Die erhohte Atinung dieser Art nach Tempera- 
turbehandlung ist nicht HCN-empfindlich. A .  pernyi zeigt ahnlich wie 
C. laricella eine Zunahme des 02-T'erbrauchs am ersten Tag in Warme 
mit zunehinender Reaktivierung (WAKU 1957, nach WIGGLESWORTH 
1964). iibrigens ha t  sie auch einen ahnlichen Verlauf des 0%-Ver- 
brauchs in Warme wie C. laricella rnit einer fallenden und einer stei- 
genden Phase. 

C. laricella ha t  in Diapause einen ziemlich hohen On-Verbrauch, der 
sich nicht sehr wesentlich von der Atmung reaktivierter Tiere unter- 
scheidet. Die HCN-Resistenz ist anscheinend nicht allein voin Grad 
der Reaktivierung abhangig. Die Hohe der HCN-unempfindlichen At- 
mung wird nicht von der Hohe des normalen 02-Verbrauchs hestimmt. 
Der 02-Verbrauch und die Sterblichkeit nach Behandlung rnit HCN 
scheinen nicht dadurch beinflusst zu ~verden,  dass der Gehalt an  Cy- 
tochromoxydase nach der Diapause zunimmt. Das trifft anscheinend 
auch fur  Larven und Puppen von Prist iphora erichsoni zu (McDox- 
ALD & BROWN 1952). 

Die Versuchsergebnisse sprechen also nicht direlit fur  die Hypothese, 
dass die zeitweise Unempfincllichlieit von C. laricella gegenuber HCK 
auf einem Uberschuss an  Cytochromoxydase beruht. Die Cytochrom- 
oxydase kann der begrenzende Faktor werden, wenn die Umsatzge- 
schwindigkeit oder die Konzentration des Cytochrom c iin Verhaltnis 
zu Cytochromoxydase zunimmt. SMITH & CONRAD (1956) nehmen eine 
Hemmung der Oxydation von Cytochrom c durch Cytochromoxydase 
an,  die von der Konzentration des Cytochrom c im Reaktionsgemisch 
abhangig ist. F u r  C. laricella ist aber zu bedenken, dass clie Atmung 
nach der Reaktivierung nicht sehr stark zunimmt und dass der Gehalt 
an  Cytochromoxydase nach der Reaktivierung ansteigt. 



Es gibt heute noch keine allgemein zutreffende Hypothese, die alle 
Phanornene der Diapause erklaren kann. Die Diapause von C. laricella 
weist Eigentiimlichlieiten auf, die sich noch nicht erklaren lassen. 
Ich halte es aber mit DASILEVSKY (1965) fiir wahrscheinlich, dass die 
verschiedenartigen Formen und Ablaufe der Diapause bei Insekten 
nicht Ausdruck spezieller physiologischer RIechanisinen sind. Sie sind 
vermutlich das Ergebnis quantitativer Veranderungen im Verhaltnis 
der Hormone, die die normale Entwicklung und die XIetamorphose 
der Insekten steuern. 



Verbreitung, Lehmsweise und EntwickBung. - In Schweden werden 
Larchen etwa seit Mitte des 18. Jahrhunderts angepflanzt. Sie kom- 
men heute im ganzen Lande vor. Coleophora laricella befallt alle 
Liirchenartcn, ausserdein in geringem Umfang Douglasien in  der 
Nachbarschaft von Larchen. Sie liann ihre Entwicklung auch an 
Douglasie vollenden. 

Die Larchenminiermotte xvurde in Nordschweden im Inneren des 
Landes nicht gefunden. Ihre Ausbreitung nach Norden m-ird anschei- 
nend durch das Klima, re rn~ut l ich  durch die Temperaturverhaltnisse 
der Vegetationsperiode, hegrenzt. Am Rande des Verhreitungsgebietes 
ist die Art bisher nicht stark aufgetreten. 

Dic Rlotten schwiirmen in Schweden etwa zwischen dem 10. Juni  
und dem 25. Juli. Die ." 8 schliipfen irn Durchschnitt etwas friiher 
und haben eine liiirzere Lebensdauer als die 9 9. Es treten Unter- 
schiede im Verlauf der Sterblichlieit zwischen 8 ." und 9 9 Motten auf. 

Ein 9 liann rund 50 Eier ablegen. Der Eivorrat eines 9 nimrnt im 
Laufe der Eiablagezeit ah. Die Eier werden vorwiegend einzeln an  den 
distalen Teil der Nadelunterseiten gelegt. 

C. laricella durchlauft meist 4 Larvenstadien, nicht selten auch 
mehr. Die Griisse der Raupen nimmt in geometrischer Progression zu. 
In Schweden verlassen die Raupen in der Regel erst im 111. Larven- 
stadium die Sadelminen und fertigen sich Saclichen an. Der Zeitpunkt 
der Anfertigung, die Grosse und die Form der S2iclichen k6nnen durch 
die herbstlichen Veranderungen der Wirtspflanze beeinflusst werden. 
Kleine Raupen im 111. Stadium, die friihzeitig Saclichen anfertigen, 
haute11 sich haufig vor der eberwinterung noch einmal. 

Die Raupen spinnen sich im 111. (bzw. IV.) Stadium vor allem an 
den Basen der Rurztriebe und den Triebspitzen zur uberwinterung 
fest. Die Wintervorbereitungen hangen nicht von dem Auftreten von 
Frost ab. Die Raupen uberwintern in  Diapause, ausnahmsweise in 
Quieszenz. 

Die Diapause wird mit einer Hautung abgeschlossen. Dabei lton- 
nen, anscheinend abhangig vom Zeitpunlit des Erwachens aus der 
Diapause, Kopfliapseln gebildet werden, deren Rreiten zwischen den 
normalen Durchschnitten fiir das 111. und IV. Stadium liegen. 



Die Raupen reagieren sowohl vor als auch nach der Iliapause po- 
sitiv phototaktisch und negativ geotaktisch. Sie konnen verschiedene 
Lichtintensitaten unterscheiden und werden durch die jeweils starkste 
Lichtquelle am starksten angezogen. Die negativ geotalitische Reak- 
tion ist anscheinend um so starker, je grosser der Winlie1 der Unter- 
lage gegen die Horizontale ist. Der Geruchssinn scheint fiir das Auf- 
suchen des Futters in1 Friihjahr lieine besondere Bedeutung zu haben. 
Es kommt eine Tendenz zu Wanderungen der Raupen nach der Trieb- 
spitze vor. 

Befall und Schaden. -- A1lll Triebabschnitt des vorhergegangenen 
Jahres iT-1) pflegt man die meisten Eier und die meisten Raupen 
sowohl im Herbst als auch in1 \\'inter zu finden. In1 Friihjahr tritt 
die hochste Befallsdichte in der Regel an  den jiingsten Triebabschnit- 
ten ( T )  auf. Die Strulitur des Kronenraums und des Bestandes scheint 
die Verteilung des Befalls in der Hohe und horizontal innerhalb des 
Bestandes weitgehend zu bestiminen. Die hochsten Befallsdichten tre- 
ten in der unteren Region der Kronen bzw. der Bestande auf. Be- 
standesrander werden oft starker befallen als das Innere von Bestan- 
den. Uaterschielde in der Befallsdichte zwischen Bestandesteilen und 
Bestanden hangen von dem Zusammenwirken vieler iiliologischer 
Einfliisse ab und mahrscheinlich nicht allein ron  dem Gesundheits- 
zustand oder der Wasser- und Sahrstoffversorgung der Baume. 

Eine Raupe kann in1 Herbst rund 7 Nadeln, im Friihjahr etwa 80 
Nadeln minieren, also etwa alle Nadeln a n  zwei Kurztrieben. Der 
prozentuale Verlust an Nadelmasse ist in1 Friihjahr an den Trieben- 
den am grossten und in der oberen Kronenregion geringer als unten. 
Der von einer Raupe verursachte prozentuale Verlust an Nadelmasse 
ist unten wesentlich grosser als in der oberen Kronenregion. Das 
cliirfte mit Unterschieden in der Nadelmasse und im Austreiben der 
Nadeln zusammenhangen. 

Zur Prognose des Friihjahrsfrasses eignet sich am besten die Dichte 
lebender Raupen am Ende der uberwinterung, 1st die Dichte hoher 
als eine Raupe je zwei Kurztriehe (0,5 C/K),  so l imn  man starlien 
Frass erwarten. 

Der Frass rerursacht Zuwachsverluste, die anscheinend direkt voll 
dein Grad der Entnadelung abhangen. In  Schweden verursacht Coleo- 
phora-Frass allein nicht das Absterben von Baurnen. 

Gegenmassnahmen. -- Man kann die Populationsdichte der Lar- 
chenminierrnotte in einein Bestand stark reduzieren, indein man das 
Aufasten oder Fallen von Larchen auf die Zeit zmischen Ende Juli 



und dem Ausschlagen der Knospen verlegt. Forderung der Vogelfauna 
tragt zur Dezimierung der Schadlinge bei. Biologische Bekampfung 
durch pathogene Mikroorganismen - mit eventueller Ausnahme von 
Bacillus thuringiensis -, parasitische Hymenopteren und Ameisen 
verspricht in  Schweden keinen besonderen Erfolg. 

Chemische Bekampfung i s t  zu jeder Jahreszeit moglich. Am giin- 
stigsten ist Spriihen mit synthetischen Insektiziden im Friihjahr, 
wenn die Nadeln auszuschlagen beginnen. Es ist nicht sicher, dass die 
nachste Generation nach einer Bekampfung nur  schwach auftritt. I n  
Schweden sollte C. laricella nur  in Ausnahmefallen nlit Insektiziden 
beliampft werden. 

EinfBiisse der ITmwelt auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit. - 
Raupen in Diapause ertragen tiefe Temperaturen. Die obere Toleranz- 
grenze fur  konstante Temperaturen liegt zwischen 32 und 3 5 O  C. 
Vorubergehende Kalte im Friihjahr verursacht keine hohere Sterblich- 
keit unter reaktivierten Tieren. Hohe Luftfeuchtigkeit begunstigt 
Pilzltrankheiten. Austrocknung fiihrt zu erhohter Sterblichkeit. Ver- 
suche im Herbst haben ergeben, dass an  schnell trocknenden und ver- 
gilbenden Zweigen weniger Raupen das uberwinterungsstadium er- 
reichen als an  langsain troclinenden Zweigen. Pralitisch alle vom 
Baum gefallenen Tiere in Jugendstadien, ausser Puppen und ver- 
puppungsreifen Raupen, gehen zugrunde. 

In  Schweden wurden folgende Pilzarten, die inselitenpathogen auf- 
treten konnen, an  C. laricella gefunden: Aspergillus effrrsus TIRA- 
BOSCHI, Poecilomyces farinosns (DICKS. ex FR.) BROWN et  G. 
SMITH und eine Beauveria tenella (DELACR.) SIEM. nahestehende 
Art. 

Die tierischen Parasiten sind ausschliesslich Hymenopteren. In den 
Zuchten schlupften folgende Arten: Chrysochnris laricinellae RATZ. 
(unsicher), C h .  nitet is  WALK., Cirrospilzrs pictus NEES., C. immaculcc- 
t u s  THOJIS., C. dinilus WALK., Cirrospilus sp., D e r o s t e n ~ ~ s  sp., Dicln- 
docerus westwoodi  TITESTIT'., Habrocytus sp., JIesopolobus srrbfnmntrrs 
RATZ., Sceptrothelys sp.  n., eine Mymaride (unsicher) und Ichneu- 
moniden (noch nicht bestimmt). Die verbreitetsten und haufigsten 
Arten sind Ch. nitet is  und C. pictus. Die Ichneumoniden spielen eine 
sehr geringe Rolle, Braconiden fehlten in den Zuchten vollig. Der 
Umfang der Parasitierung variiert und halt sich meist unter 10 54. 

Zu den wichtigsten Feinden gehoren die Vogel. Zahlreiche Vogel- 
arten, besonders Meisen und Finlien, stellen den sackchentragenden 
Tieren im Winter ~ m d  Fruhjahr nach. 



Wesentlichen Einfluss auf die Fruchtbarkeit und Sterblichkeit ha t  
die Koinzidenz zwischen der Entwicklung von C. laricella und dem 
Vegetationszyklus der Larche. Konkurrenz tritt  hauptsachlich als 
intraspezifische Konkurrenz in Erscheinung. Interspezifische Kon- 
kurrenz (vorwiegend mit Larchenblattwespen und Schmetterlings- 
raupen) ha t  in Schweden im dlgemeinen geringere Bedeutung. 

Die Veranderiingen der Fopulationsdiclhte. -- Die Be~iillierungs- 
systeme, in denen C. laricella studiert wurde, verandern sich und 
konnen nicht als Biozonosen im strengen Sinne bezeichnet werden. 
Man kann in  Schweden hochstens in Ausnahmefallen iiber langere 
Zeitraume mit einer bestimmten mittleren Populationsdichte rechnen. 

Nach der Eiablage werden die intrazyklischen Veranderungen der 
Populationsdichte (Oszillationen) durch die Sterblichkeit verursacht. 
Starlierer Riickgang in der Dichte lebender Individuen beginnt meist 
mit der ~berwinterung.  Die wichtigsten Ursachen sind: Dezimierung 
durch Vogel, Parasitierung, Witterungsverhaltnisse und in  Verbin- 
dung damit Pilzkrankheiten. Starke Parasitiernng komml nu r  gele- 
gentlich vor, Pilzseuchen sind sclteil. 

Die Sterblichkeit ist  anscheinend an  dem jiingsten Triebabschnitt 
und in der obersten Krone am geringsten. Sie variiert zwischen Be- 
standesteilen und Populationen. Das hangt init Unterschieden in  den 
Lebensverhaltnissen der Larchenminiermotte und ihrer natiirlichen 
Feinde zusammen. 

Die interzyklischen Veranderungen der Populationsdichte (Flule 
tuationen) bewegen sich innerhalh des Bereiches von 2-3 Zehner- 
potenzen. Die Fluktuationen von C. laricella werden am besten durch 
die Dichte iiberwinternder Raupen dargestellt. Diese Dichten variieren 
hauptsachlich zwischen 0.04 und 1,5 C/K. Die Anzahl der Tiere, dle 
wenigstens das Puppenstadium erreichen, scheint meist dazu auszu- 
reichen, unter geeigneten Verhallnissen eine nachste Generation von 
hoher Dichte aufzubauen. 

Die Maxima der Flulituationen treten in  unregelmassigen Abstan- 
den, im Durchschnitt alle 3 Jahre auf. Das Vorliommen gemeinsamer 
Maxima fiir verschiedene Populationen weicht nicht wesentlich von 
der Zufallsermartung ab. Hohe Dichten in vielen Populationen der- 
selben Generation wie 1963/64 in  Siidschweden scheinen jedoch 
gemeinsame Ursachen zu haben. Es wird vermutet, dass gemeinsame 
Maxima der Fluktuationen in verschiedenen Populationen von der 
FVitterung abhangen lionnen. 



Rlima, Standort und Bestand determinieren die mittlere Popula- 
tionsdichte. Die intraspezifische Konkurrenz diirfte der wichtigste 
Regler sein. Die Bedeutung von Vogeln und Parasiten als Regler ist 
nicht vollig geklart. Nachhaltige Verschiebungen des Schwanliungs- 
bereiches der Populationsdichten kann man erreichen, indern man 
anhaltend oder haufig wirksame, dichteunabhangige Faktoren beein- 
flusst, z. B. durch Veranderung des Iironenraums, des Bestandesklimas 
oder der Lehensverhaltnisse natiirlicher Feinde. 

Diapause. -- Der Eintritt der Raupen in Diapause mird nicht 
direlit durch die Temperatur ausgelost. Die I\'ahrungspflanze scheint 
unter normalen Verhaltnissen Iieinen wesentlichen Einfluss auf das 
Auftreten und die Tiefe der Diapause zu haben. Der Beginn der Dia- 
pause hangt nicht direkt von dem Festspinnen der Raupen zur ~ b e r -  
winterung ab. Festgesponnene Raupen konnen in Quieszenz iiber- 
wintern. 

Die Haufigkeiten der in einer Zucht taglich aus der Diapause er- 
wachenden Raupen entsprechen ungefahr einer logarithmischen Nor- 
malverteilung. Die ersten Busserlich sichtbaren Anzeichen der Weiter- 
entwiclilung nach der Diapause treten in 20" C durchschnittlich 3,4 
Tage vor dem Beginn des Umherwanderns auf. 

Die Reaktivierung wird durch Teinperaturen iiber 0-5" C gefor- 
dert. Die Beziehung z~vischen Temperatur und Reaktivierungsge- 
sch~vindiglieit ist nicht streng linear. Die Realitivierung durch \V%rmr 
verlauft ahnlich einer IVarmesummierung. UnlschlBge in der Tempe- 
ratur scheinen die Reaktivierung und Entwicklung der Raupen weder 
anzuregen aoch zu hern~nen. Kiedrige Teinperaturen fordern die 
Realitivierung nicht, Kiihlen \virkt nicht stirnulierend auf die Reak- 
tivierung. 

Die Realitivierung der Raupen beginnt schon im Herbst und schrei- 
tet allmahlich fort. Unabhiingig .ion \Viirme verlauft die Reaktivie- 
rung in  Kalte als Funktion der Zeit in  Forrn einer Optimumliurvc. 
Raupen in Diapause ertragen liiihle Lagerung besser als realitivierte 
Tiere. 

Ein Einfluss der Belichtung oder der Luftfeuchtigkeit auf die 
Reaktivierung wurde nicht nachgewiesen. 

Zwischea dem Erwachea der Raupen und den1 Ansschlage~~ cler 
Liirchen besteht eine enge Bezichung, die in Zuchtversuchen cleutlicl~ 
zutage tritt. 

Gruppen von Raupen in Diapause, die man in \VBrme bringt, zeigen 
erst  einen sinlienden und dann einen steigenden Sauerstoffverbrauch. 



Der sinkende Sauerstoffverbrauch hangt nicht allein mit der Reak- 
tivierung zusammen. Hiiutung und Beginn des Wanderns fallen in 
die Phase des steigenden Sauerstoffverbrauchs. J e  weiter die Reali- 
tivierung fortgeschritten ist, desto hoher ist der Sauerstoffverbrauch 
am ersten Tag in Warme. Es besteht liein grundsatzlicher Unterschied 
in der Hohe des Sauerstoffverbrauchs zwischen Raupen in Diapause 
und realttivierten Tieren. 

2 Stunden Behandlung mit 0,23 % HCN-Gas senltt den Sauerstoff- 
verbrauch wesentlich. Die Cyanid-resistente Atmung ist in der Phasc 
des sinltenden Sauerstoffverbrauchs (zu Anfang des Bufenhaltes in 
Warme) am hochsten und sinkt dann auf ein Minimum, von dem sie 
sich nicht mehr erholt. Parallel mit der relativen Zunahme der At- 
mungshemmung geht eine Zunahme der Sterblichlteit. Der Einfluss 
von HCS auf die Atinung und die Sterblichkeit hangt nicht allein 
yon dem Grad der Reaktivierung ah. 

Der Gehalt an  Cytochrom-c-oxydase in Raupen in Diapause scheint 
sich ab Januar-Februar nicht wesentlich zu andern. E r  steigt zu 
Ende der Reaktivierung an und rlimrnt bis zum Beginn der Friihjahrs- 
alitiritat weiter zu. 
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Sammanfattning 

Ekologiska och fysiologiska studier over larktradsmalen, 
Coleophora laricella HBN. 

Ctbred~zing, Ieunadssiitt och rztueclili~zg. - Sedan mitten av 1700-talet 
l ~ a r  man odlat lark i Sverige, oc11 triidslaget forekommer idag i lrela landet. 
Coleophora laricella angriper alla larkarter samt i ringa omfattning Bven 
douglasgran i narheten au lark. Insekten ltan genomga hela sin utreckling p B  
douglasgran. 

LBrktraclsmalen forekommer i hela lanilet utom i norra Sveriges inland. 
Sannolilit begransas utbredningen i norr av klimatet, i forsta hand a r  
vcgetationsperiodens teinperaturforl1811anden. Mot utbredningsoiuradets 
p a n s  ha r  arten liittills inte upptr5tt i storre omfattning. 

Malen svarinar i Sverige mellan den 1.0 juni och 25 juli. Hanarna ltliicks 
i genoinsnitt nggot tidigare an honorna oc11 liar lcortare livsliingd. 

En hona lran liigga oinkring 50 iigg. Honans Rggforrad avtar under Sf%- 
18ggningstitlen. 6ggen Eggs lrurudsakligen r a r  for sig och pa  den tlistala 
delen av barrundersidorna. 

C. Iaricellu genorng%r vanligen 4 larvstadier, ibland ire11 fler. Larrernas 
storlelc tilltar i geometrisli progression. I Sverige lamnar larverna som 
regel sina barrminor forst i stadium I11 och 6verg:lr till sackar. Ticlpunlrten 
for bildning av sBclcar sarnt storleken och formen pa siickarna lran p&ver- 
ltas av viirdviistens fiirandringar m d c r  h6sten. S ~ n g  lar rer  i stadium 111, 
som tidig? lever i siickar, iimsar oft;; llud annu en gang fore o\~errintringen. 

I stadium 111 (eventuellt IV) spinner larverna fast sig for overvintringen, 
lluvudsakligen vid kortslrotteils baser oc11 skottspetsarna. Vinterforberec!el- 
serna genomfors oberoende av om och nar frost intriiffar. Djuren oaer- 
r in t rar  i diapaus, undantagsvis i quiescens. 

Diapausen avslutas incd hudomsning. 1 sarnband clarm'ecl kan ~ L I T L I ~ -  
lcapslar bildas, Tars bretld ligger rnellan de normala genomsnitten for 
stadierna I11 oc11 IT7. Detta sammanhanger antagligen med tidpunkten for  
diapausens avslutning. 

Larverna reagerar savil fore som efter diapansen positivt fototaktiskt 
oclr negatirt geotalttislct. L a r ~ e r n a  lean ursltilja olilta ljusinteilsitet o r h  
attralreras inest av den starkaste ljuslcallan. Den negativt geotaktislca rea!c- 
iioncn blir troligen starkare med starkare Intning 110s underlaget. Lultt- 
sinnet tycks inte ha  n Q o n  siirskild betydelse for orienteringen mot fodan 
13% vBren. En tendens hos larrerna att randra  mot skottspetscn Eorcliornmer. 

dngrepp och skatlor. - PB fjolarsskotten (T-1) brulrar man finna s%v81 
de flesta aggen som cle flesta larrerna b2de pB hiisten och Tintern. Den 
hogsta angreppstiitheten pB r i r e n  fiirekoirllller son1 regel p3 cle yngsta 
skottdelarna (T). Kronregionens oclr bestgndet's strulctur synes till stor 
del bestamma angreppets fordelning b5de i hiijdlecl oc11 lrorisontellt inom 
bestandet, Den storsta angreppstiitl~eten Sorefinns i lc ronor~~as  resp, be- 



stAndens netlre region, hngreppen Br ofta starkare i bestAndslranterna 51: 
i bestindens inre delar. Sliillnader i angreppstathet mellan olika delar av 
sarnnla bestind och mellan olilia hcst ind bestiims av en samverlian mellan 
nlinga ekologiska faktorer, sAlunda ej av triidens halsoti l ls thd,  vatten- 
eller niiringstillgAng var for sig. 

En larv minerar p i  hosten oniliring 7 barr, p5 v5ren ca 80 barr ,  vilket 
ungefar inotsvarar barren p5 2 liortsliott. Den procentuella forlusten av 
barrmassa Sr 11% vi ren  starkast pg de yttersta sliottdelarna. Forlusten i 
kronans netlre dclar iir storre a11 i de owe ,  Den av en larv fororsakadc 
proccntuella forlusten av barrmassa Br avsevart storre i den nedre kron- 
regionen I n  i dcn owe,  rilket torde bero pg skillnader i barrnlasmsa. - .. r o r  en prognos av vArgnaget bestiimmer man lampligen tatheten av le- 
vande larver vitl slutet av orerrintringen. Xr tiitheten storre an en larv 
per tv8 liortskott (O,5 C/IO, lian starlit gnag forvantas. 

Angreppet fororsakar til11-iixtforluster, sorn antagligen ar  proportionella 
mot forlusterna av barrmassa. Enbart Coleophora-gnag fororsakar i Swrige 
inte triidens dod. 

JIot8tgarder. - Larlitradsmalens populationstathet i ett bestgnd lian 
Inan reducera viisentligt genorn norrnala skogliga 5tgiirder. On1 man iimnar 
gronlivista eller falla lark, bor delta si~lund'a sk8e under tiden f r i n  slutet 
av juli till knoppsprickningcn. Genoin att befriimja fggelfaunan rnotverkar 
man skadedjuren. Biologisk bekainpning 111ed patogena miliroorganismer 
- rnojligen mted undantag av Baci l l~rs  thuri i~gieizs is  -, parasitiska hy- 
nienopterer oc11 niyror ter sig inte sarskilt lovande i Sverige. 

Renlisk bekampning lian utforas ~ m d e r  alla 5rstider. Gynnsammast 5r 
besprutning med syntetislta insekticider 11% v5ren under knoppsprick- 
ningen. Efter en beliamlpning a r  det inte helt saliert att nasta generation 
blir srag. I Srerige bor Iiirktriidsmalen enbart i undantagsfall helianlpmas 
med insekticider. 

Miljoilzflytande~z pc"l nlortalitet  c c h  ferfil i tet .  - Larver i diapaus tAl 
Igga temperaturer. Den ovre toleransgransen for konstanta tem,peraturer 
ligger inellan 32 och 35" C. dvergfiende kpla fororsakar ingen namnviird 
inortalitet bland realitiveracle djur. Hog luftfuktighet gynnar svarnpsjuk- 
domar. Uttorkning ~ k a r  inortalit~eten. Fiirsiik p i  hosten h a r  visat att ett 
farre antal larver n&tt overvintringsstadiurn 11% snabbt torkande och gul- 
nande lrvistar an p$ IAngsamt torkande. Med undantag av puppor och 
forpuppningsmogna larver dor nAstan alla ej fullvuxna djur som fallit 
ner f r h  traden. 

Foljande svanipar sorn lian upptrada inselitpatogent, ha r  phtraffats 110s 
C. Iaricella i Sverige: Aspergillus r f fusus  TIRABOSCHI. Poecilorn!jces fari- 
izosns (DICICS. ex. FR.) BROWN et G. SMITH ocb en art, son1 star nara 
Reauueria tenella (DELACR.) SIEXI. 

Parasitfaunan i Sverige bestir  uteslutande av hyinenopterer. Fiiljandc 
arter h a r  klackts u r  C. laricella: Chrysocharis  laricinellae RATZ. (osikert) ,  
Ch. izitefis WALI<., Cirrospilus p i c f u s  NEES, C ,  immacrrlatus THOJIS., 
C ,  cliallus \T7ALIC., Cirrospilus sp., Derostenus sp., Dicladocerus w e s f w o o d i  
WEST\\'., Habrocytus  sp., JIesopolobus sub fn i~za t ru  RATZ., Scep t ro fhe lys  
sp.  12., en mymarid (osalier) oc11 ichneumonider (Bnnu inte artbestamda). 
De viktigaste arterna Br C h .  izitetis ocll C. pictus.  Iclmeuinoniderna spelar 



en helt unilerorclnad roll, braconider forekom inte i odlingarna. Para- 
siteringens omfBng varierar och hBller sig vanligen under 10 %. 

Talrilta fsgelarter, sarskilt mesar ocil finkfBglar, fortar de saclcbarande 
djuren pB vintern och vBren. FBglarna hor till de riktigaste fienderna. 

Koincidensen mellan larktriidsmalens utveckling och Iiirkens vegeta- 
tionscyliel har  vasentligt inflytancle p i  fertilitet oc11 mortalitet. I<onlcurrens 
forekominer huvudsakligen som intraspecifisk konkurrens. Interspecifisk 
konkurrens (franist rned larlisteltlor ocll fjarilslarver) har  i Sverige i all- 
miinhet rnindre betydelse. 

P o p u l a t i o r ~ s d ~ r ~ a n ~ i k .  - De hiologiska system, i vilka C. laricella stude- 
rats, forandrar sig och lian inte beteelinas soin biocenoser i strang be- 
marlcelse. For  Sveriges uidlcoinmancic lran man endast i undantagsfall anta, 
att populationer av C. laricella har en bestiinld genomsnittlig lathet over 
langre tidsperiocler. 

Efter iigglaggningen fiirorsakar djurens mortalitet intracylrliska for- 
Rndringar av population~stiitheten (oscillationer). En  starkare tillbakag5ng 
i tatheten borjar ofta i och med overvintringen. De viktigaste orsalierna Br 
decirnering genom f2glar, parasitering, vaderlelisfiir11Bllanden ocli i sam- 
band darmed svam~psjukdomar. Hogre grad av parasitering Eiirekornmer 
endast r i d  vissa tillfallen, svampepidemier a r  sall~sgnta. 

hlortaliteten synes vara rninst p5  clc yngsta skottdelarna och i oversta 
kronregionen. Den w r i e r a r  inellan olika delar av b e s t h d  och populationer. 
Detta stBr i sarnband med skillnader i liirktradsmalens och dess naturliga 
fienders IevnadsforhBlland~en. 

De intercykliska forandringarna av populationstiitheten (flulct~~ationerna) 
ror  sig inom ramen for 2---3 pmotenser av 10. Fluktuationerna framggr h5st 
av tatheten for overvintrande larver. Denna varierar l~uvudsakligen rnellan 
0,04 och 1,5 C/K. Antalet djlur, som Btrninstone nBr puppstadiet, brukar som 
regel racks till for att bggga upp en hog populationsti3thet i nasta gene- 
ration. 

Flulituationernas ~nax ima  upptrader rned oregelbundna intcrvall, i 
genornsnitt vart 3:e Br. Forekomsten av gemensamma maxima for olilia 
populationer avviker inte vasentligt frBn den r i d  slumpvis f6rdelnirig for- 
akntade forekornsten. Hoga tatheter samtidigt i m h g a  populationer som 
t ,  ex. under 1964 i sodra Sverige torde dock ha gemensamrna orsaker. 
Det formodas att gernensarnnla inaxinla i olika populationer kan framkallas 
av vaderlelien. 

Klimat, s thdoi - t  och best%nd determinerar den genomsnittliga popula- 
tionstatheten. Intraspecifislc konlcurrens tordr vara den viktigaste regtila- 
torn. FBglarnas och parasiternas betgdelse soin regnlatorer Br inte helt 
lrlarlagd. Populationsforandringarnas forlopp i Sverige tyder p& en tarn- 
ligen val fungerantle regulation. LRngvariga r'iirskjutningar i variationerna 
av populationstatheten uppnBr inan genom att pherlca tathetsoberoende 
falitorer, t. ex. genorn forandringar i lironregionen, bestBndsltlimatet ellcr 
liv~betingelserna for naturliga fiender. 

Diaparzs. - Tcmperaturerr utloser inte clirekt larvernas intratle i dia- 
paus. Viirduiixten bar  antagligen under normala f6rhAllanden inte nBgot 
vasentligt inflytande p5 diapausens forekoinst och styrlia. Diapausens bor- 



jan a r  inte direkt beroende av att djuren spinner fast sig for overvint- 
ring. Fastspunna larver kan overvintra i quiescens. 

Frelivenserna av larver, son1 i en odling dagligen raknar  ur cliapaus, 
rnotsvarar ungefar en logaritmisk normalfordelning Dc fiirsta synliga 
tecknen p& fortsatt utveckling efter diapaus visar sig vid 20" C i genorn- 
snitt 3,4 dygn innan larven borjar vandra omkring. 

Rcalitiveringen piskyndas av temperaturer over 0-5" C. ForhBllandet 
mellan temperatur och reaktiveringshastighet iir inte strangt linjart. Reak- 
tiveringens forlop~p i varrue lilinar en varmesum~nering. Temperaturvax- 
lingar tycks varlien stimulera eller h a m ~ n a  realctiveringen och larvernas 
fortsatta utvecliling. L5ga temperaturer piskyndar inte reaktivcringen, ned- 
kylning har  ingen stimulcrande inverkan p i  realitiveringen. 

Larvernas reaktivering borjar redan p i  hosten och framskrider succes- 
sivt. Oberoende av ~ i i r n l c  forloper reaktiveringen i kyla sorn en funlition 
av ticlen oc11 i form av en opt im~~mkurva .  Larver i diapaus tB1 lagring i 
kyla baitre an reaktiverade djur. 

Intet inflytande av belysning cller luftfulitighet 11% realitiveringen ha r  
kunnat psvisas. 

hlellan larvernaa uppvaknande ur  diapaus och larkens ltnoppspriclining 
finns ett nara sambancl, son1 tydligt framtrader i ocllingsexperiment. 

Grupper av larver i diapaus, soin liommer i viirme, visar forst en sjun- 
liande och sedan en stigande syreforbrukning. Den sjunkande syreforbruk- 
ningen a r  inte enbart beroende av reaktiveringen. I syreforbrukningens 
stigande fas ornsar larverna hud och borjar vandra. Med framskridande 
reaktirering stiger sgrcforbruliningen under forsta dagen i varmc. 1Iellan 
larver i diapaus och reaktiverade larver finns ingen principiell sliillnad 
i syreforbrukningens storlek. 

Syrcforbrukningen I r  efter 2 tinlmars behanclling med 0,25 % HCN vii- 
sentligt nedsatt. Den cyanid-resistenta andningen ar  i s>reforbrukningens 
sjunkande fas ( i  borjan a r  v8rme!1ppehillet) storst. Darefter sjunlter clcn 
till ctt minimum och repar sig inte mer. Parallellt nied andningshgrnningens 
tilltagande okar mortaliteten. Inflytandet av HCN p i  andningen och mor- 
taliteten beror inte enbart p i  graden av reaktiveringen. 

Halten av cytokrom-c-oxidas i larver i diapaus tycks efter januari- 
februari inte under@ nigra  viisenlliga forandringar. Vicl slutet av reakti- 
reringen stigcr halten av cytokron~oxidas ocli fortshtter att olta tills lar- 
vcrna borjar vandra. 
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