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Einleitung

Die Lirchenminiermotte Coleophora laricelle HBN. ist einer der
verbreitetsten und wichtigsten Schadlinge der Larche. Sie tritt auch
in Schweden schon seit langem schéidlich auf. Trotz zahlreicher Ver-
offentlichungen iiber die Art waren aber bisher viele Einzelheiten nicht
oder nur unzuldnglich bekannt. Ausser den von TrRicArDpH (1910, 1915)
ver6ffentlichten Beobachtungen war C. laricella in Schweden noch nicht
niher studiert worden. Die Kenntnisse iiber die Verbreitung und das
schidliche Auftreten, den Entwicklungsverlauf und die Einfliisse der
Umwelt auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit in Schweden waren man-
gelhaft. Auch in anderen Lindern waren die Verdnderungen der Popu-
lationsdichte kaum und vor allem nicht iiber ldngere Zeit untersucht
worden. Ebenso fehlte es an Studien iiber die Uberwinterung und
Diapause der Tiere.

Mit den hier vorgelegten Untersuchungen sollen einige Liicken in
der Kenntnis der Larchenminiermotte, ihrer Okologie und Physiologie
geschlossen werden. Die Arbeiten wurden 1955 begonnen und am
Institut fiir Forstentomologie der Koniglichen Forstlichen Hochschule
in Schweden ausgefiihrt. Zum Aufgreifen der Probleme trug ausser
der Bedeutung der Art als Forstschadling bei, dass C. laricella ein vor-
zligliches. Objekt fiir Untersuchungen an Populationen ist. Die Tiere
kénnen mit Ausnahme der schwirmenden Imagines in allen Stadien
und zu allen Jahreszeiten quantitativ in der Natur erfasst werden, und
zwar unter Ausnutzung derselben 6kologischen Bezugseinheit. Sie
pflegen auch bei geringer Populationsdichte so zahlreich aunfzutreten,
dass die Entnahme von Proben in der Regel keinen fithlbaren Eingriff
in die Population bedeutet. Der Umfang der Proben wurde weniger
durch die Grosse der Populationen begrenzt als vielmehr durch die
Moglichkeiten, das Material weiter zu bearbeiten.

Der grosse Umfang des vorliegenden Materials machte eine Be-
schrankung und Auswahl erforderlich. U. a. wurden die Tabellen
ziemlich eingeschrinkt. Alle Unterlagen sind jedoch an der Forstlichen
Hochschule hinterlegt und dort zugénglich. Auch die Literaturzitate
habe ich bewusst knapp gehalten und nur die mir wesentlich erschei-
nenden Ergehnisse und Ansichten anderer Autoren zitiert. Sie sind
an den entsprechenden Stellen im Text wiedergegeben. Soweit spezielle
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Untersuchungsmethoden verwendet wurden, sind diese ebhenfalls im
laufenden Text beschrieben.

Die Geschichte der Erforschung beginnt mit einer Mitteilung im
Jahre 1803. In diesem Jahre frassen in Deutschland sédckchentragende
Raupen ,,als es noch Eis fror . ...in unzdhlbarer Menge an den Léirchen-
bédumen, welche eben ihre Nadelbiischel herausgetrieben hatten” (ANo-
~YMUS 1803). Der Autor vermutete in dem Schédling die Art Phalaena
Tinea cembrella L., und unter diesem Namen geben auch BECHSTEIN &
SCHARFENBERG (1805) die Beobachtung wieder. HUBNER benannte die
Motte in seiner ,,Sammlung europédischer Schmetterlinge” Tinea lari-
cella. Die betreffende Tafel 64 seines in Fortsetzungen erschienenen
Werkes wird zwischen Mirz 1814 und Ende 1817 datiert (FErRNALD
1905, HEMMiNG 1937). Etwa um die gleiche Zeit (1815—1816) bildete
HTBNER auch in der ,,Geschichte europdischer Schmetterlinge” einen
befressenen Lirchenzweig und Sickchen und Puppe von laricella ab.
Die erste ausfithrliche Beschreibung der Lebensweise und forstlichen
Bedeutung des Insekts, das er Phalaena Tinea laricinella nannte,
brachte BLuMm 1816 (mit Nachtrag von BECHSTEIN}. Damit war die Art
unter eigenem Namen in die entomologische und forstentomologische
(s. BEcusTEIN 1818) Literatur eingefiihrt, TREITSCHKE (1835) stellte
fest, dass die von TiscHER aufgestellte Art argyropennella mit laricella
HBN. synonym ist, wollte aber den Namen Ornix argyropennella bei-
behalten. Der HiisNERsche Name setzte sich jedech bald durch. Auf
HUBNER (1822) geht auch der Gattungsname Coleophora zuriick
(zuerst, aber ungiiltig, in seinem ,,Tentamen” von 1806). Dieser Gat-
tungsname wurde besonders durch ZeLrEr (1849) in seiner Bearbei-
tung der Coleophoriden befestigt, in der er laricella als die hiufigste
aller Coleophoren bezeichnet. Der heute gebriduchliche, deutsche Name
Lirchenminiermotte stammt von RaTZEBURG (1840).

Die Art trat immer wieder in Mengen auf, und die Beitrige zur
Kenntnis der Lirchenminiermotte mehrten sich schnell. Hier seien
nur einige wichtigere erwiahnt. Schon Brants (1839) vermutete ei-
nen Zusammenhang zwischen Standort und Auftreten bzw. Schaden
der Motte. Eine ausgezeichnete Abbildung des Friithjahrsfrasses gab
RaTzeEBURG (1840). Katser (1859) beobachtete die Eiablage, den Frass
der jungen Raupen und das Verfertigen der Sickchen im Herbst.
Reissic (1869) machte neue Angaben iber Lebensweise, Umweltein-
fliisse und Gegenmassnahmen. Loos (1891/92) beobachtete das schad-
liche Auftreten und berichtete u. a. iiber natiirliche Feinde. HERRICK
{1912) schilderte die Lebensweise in Nordamerika, er inachte auch
die ersten erfolgreichen Versuche mit chemischer Bekdmpfung. Eine
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Zusammenfassung des bis dahin Bekannten gab Escuericu (1931).
June (1942) stellte Morphologie, Biologie, Einfliisse der Umwelt, Befall
und Schaden ausfiihrlich dar. 1953 verdffentlichte WEBB eine Disser-
tation, in der er verschiedene Probleme wie Entwicklung, Befall und
natiirliche Feinde eingehend behandelte. Viele Originalangaben iber
die Larchenminiermotte findet man in der Literatur zerstreut, auch in
Ubersichtswerken (z. B. JupkicuH & NiTscHE 1895).

Ich habe in einer vorldufigen Mitteilung (Eipmann 1958) einige
Ergebnisse der hier ausfiihrlich behandelten Untersuchungen ver-
offentlicht. In einigen anderen Verdffentlichungen habe ich spezielle
Fragen behandelt (1959, 1961, 1962, 1963, 1965).

An dieser Stelle will ich denen meinen Dank aussprechen, die die
Untersuchungen geférdert haben. Besonderen Dank schulde ich Herrn
Prof. V. Butovitsch fiir sein Interesse und sein vielseitiges Entgegen-
kommen bei der Ausfithrung der Arbeiten. Herr Bengt Ehnstrom war
mir bei Versuchen und Feldarbeiten behilflich, ihm danke ich herz-
lich fiir seine zuverldssige Unterstiitzung und stete Hilfsbereitschaft.
Fiir technische Hilfe bei verschiedenen Versuchen und Analysen
danke ich Friaulein K. Bachman, Frau B. Hultin und Fraulein G.
Scheferhoff. Herr Prof. C. O. Tamm stellte mir freundlicherweise
technische Ausriistung seines Instituts zur Verfiigung. Frau Dozent A.
Kéadrik und Herrn Dr. E. Miiller-Kégler danke ich fiir die Bestimmung
von Pilzen, Herrn K.-J. Hedqvist fiir die Bestimmung der Parasiten.
Herrn Prof. B. Matérn bin ich fiir die Beratung in mathematisch-sta-
tistischen Fragen zun Dank verpflichtet. Fiir anregende Diskussionen
danke ich Herrn Forstmeister N. Nannestad, Prof. L. Silén und Dr. W.
Thalenhorst. Schliesslich mdchte ich es nicht versaumen, dem Fonden
for skogsvetenskaplig forskning meinen besonderen Dank fiir eine
wesentliche finanzielle Unterstiitzung der Untersuchungen auszuspre-
chen.



Kapitel 1. Die Liirche

Da Coleophora laricella ein monophages Insekt ist und praktisch nur
an Liarche, ausnahmsweise an Douglasie, lebt, ist es angebracht, einige
Bemerkungen tiber die Lirche vorauszuschicken.

Europas natiirliche Lérchenvorkommen liegen in den Alpen und
den Karpathen und — in geringerem Umfang — in den Sudeten und
im siidostlichen Polen, weitab von den nordischen Léndern. Etwa
um die Mitte des 18. Jahrhunderts wurden, soweit bekannt, die ersten
Lirchen im Norden gepflanzt. Die berithmtesten Bestdnde davon sind
die 1738 auf Geheiss der Zarin Katharina II. (s. ScHOBER 1949, v. d.
SCHULENBURG 1958) angelegten Bestdnde von sibirischer Lirche in Rai-
vola. In Schweden wurden nach ScHOTTE (1917) gegen 1750 die ersfen
Larchen angebaut, meist einzeln und als Zierbdume. Dabei handelte
es sich um europdische Larchen, aF STROM und seine Schiiler wandten
der Lérche besonderes Interesse zu und pflanzten sie zahlreicher und
bestandesweise. Mit dieser, etwa 1832 eingeleiteten Periode begann die
eigentliche Ausbreitung der Lirchen in Schweden. Heute wendet man
der Gattung Lariz besonderes Interesse zu. Dies griindet sich auf die
besonderen Qualitdten des Holzes und die Méglichkeit, es wie Kiefer
und Fichte zu Papierholz zu verwenden. Dazu kommt die Fahigkeit
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 Léarche heute noch einen sehr geringen Anteil an den
Waldbaumen Schwedens ausmacht, ist sie doch weit im Lande ver-
breitet. In Stid- und Mittelschweden findet man sie héufig, in Nord-
schweden etwas seltener. Die Baume werden gerne als Zierbdume bei
Héusern und Hoéfen gepflanzt, fiir Alleen verwendet und in Parks
und Friedhéfen angebaut. Grossere, reine Larchenbestinde sind nicht
hiufig, als einzelne Biume oder stdrkere Beimischung in gemischten
Bestinden trifft man Lirchen o6fter an. In Nadelholzbestinden, die
durch Saat gegriindet wurden, findet man gelegentlich einzelne Lir-
chen, die aus absichtlich oder versehentlich beigemischtem Larchen-
samen hervorgegangen sind.
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Die zur Zeit wichtigsten und praktisch ausschliesslich in Schweden
vorkommenden Lirchenarten sind die européische, die sibirische und
die japanische. Etwas verallgemeinert lisst sich sagen, dass die japa-
nische Larche im Siiden und Siidwesten, die sibirische im Norden des
Landes die besten Aussichten hat, wihrend die européische Lirche be-
sonders in Siid- und Mittelschweden gut gedeiht. Praktisch unerprobt
in Schweden sind die nordamerikanischen und einige zentral- und ost-
asiatische Larchenarten. Dagegen gibt es mehrere Bestdnde mit Korea-
und Kurilerldrche. Auch Hybridlarchen kommen vor.

Die wissenschaftliche Systematik der Gattung Larix ist nicht ganz
einheitlich. Ich habe absichtlich die Trivialnamen verwendet, um Ver-
wechslungen auszuschliessen. Im Folgenden werde ich mich lediglich
der Artnamen L. decidua fiir die europaische, L. sibirica fiir die sibi-
rische, L. gmelini fiir die an die sibirische anschliessende asiatische
und L. leptolepis fir die japanische bedienen und Unterarten, Varie-
tdten 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 Ergriinens der Larchen im Frithjahr héngt von
verschiedenen Faktoren ab. Bestimmte Lérchenarten und Provenien-
zen schlagen frither aus als andere. Die Kurilerlidrche soll als erste
und deutlich frither als andere ergriinen. An einer Larchen-Klonkultur
mit verschiedenen Arten und Herkiinften (decidua, dahurica, japonica,
leptolepis) wurde beobachtet, dass die mit japonica bezeichneten Pflan-
zen (also wahrscheinlich Kurilerldrche) relativ frith austrieben, wéah-
rend die Nadelentwicklung bei decidua verschiedener Provenienzen
verhaltnisméssig spit war. Auch die sibirische Lidrche soll vor ande-
ren Arten ausschlagen (ScHeENK 1939), doch diirfte das wohl bei ver-
schiedenen Provenienzen der sibirischen Lérche unterschiedlich sein.

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

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

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

L. decidua leptolepis

a b c d e a b
Entwicklung der Nadeln, 27.1V..| 1,2 1,5 1,9 1,5 1,2 0,8 1,7
Triebe mittlere Lénge cm, 20.VI.| 2,7 2,5 2,3 0,9 1,8 2,5 3,6
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schiedliche Ausschlagen bestimmter Provenienzen und deutet an,
dass das Austreiben der Langtriebe nicht mit der Benadelung korre-
liert zu sein braucht.

Ausser der genetischen Konstitution sind fiir das Ergriinen Stand-
ort bzw. Exposition der Baume sowie Temperaturverlauf und Nieder-
schlige im Frithjahr von wesentlicher Bedeutung. Daher kénnen von
Ort zu Ort und von Jahr zu Jahr auffallende Unterschiede im Ergrii-
nen vorkommen. Im allgemeinen darf man in Siid- und Mittelschwe-
den damit rechnen, dass die Lirchen in der zweiten April- bis ersten
Maihélfte ergriinen.

Vermutlich haben die Feuchtigkeit und die auf die Knospen einwir-
kenden Temperaturen entscheidenden Einfluss auf das Austreiben
der Nadeln. Dabei diirfte eine Art von Temperatursummierung stati-
finden; im Zusammenhang mit der Diapause von Coleophora laricella
wird darauf ndher eingegangen werden. Bliitenknospen und Nadel-
knospen schlagen praktisch gleichzeitig aus, Bliittenknospen unter Um-
stdnden ein wenig frither. Die Nadeln an jungen und &lteren Triebab-
schnitten desselben Zweiges koénnen zur selben Zeit ausschlagen.
Meist beobachtet man jedoch, dass die distalen Teile von Lérchen
spiter ergriinen als dem Stamm und der Wurzel ndhere Teile. Zweig-
enden, hesonders in der oberen Kronenregion, und Gipfeitrieb benadeln
sich oft etwas spéter als die anderen Teile des Baumes. Auch darin
scheinen Provenienzunterschiede aufzutreten.

Etwa einen Monat nach dem Ergriinen treiben die Langtriebe der
Larchen aus, in Siid- und Mittelschweden etwa ab Ende Mai, haupt-
séchlich Anfang und Mitte Juni. Sie beenden das Lingenwachstum
erst im Herbst. Die einzeln stehenden Langtriebnadeln spreizen sich
mit der Streckung der Sprossachse bald ab.

Das Verfirben der Nadeln im Herbst héngt, dhnlich wie das Ergri-
nen der Biume, von der genetischen Konstitution und anderen Fakto-
ren ab. In Siid- und Mittelschweden vergilben die Nadeln der Lérchen
etwa ab Ende September und im Oktober. Die vergilbten Nadeln fallen
dann allméhlich ab. Zum Eintritt des Winters pflegen die Bidume kahl
Zu sein.

Der Jahreszyklus der Lérche ist in Tabelle 2 dargestellt.

Der Langenzuwachs der letzten Jahre lisst sich bei der Larche sehr
gut erkennen, so dass man die einzelnen Triebabschnitte meist genau
datieren kann. Dies ist ein grosser Vorteil bei quantitativen Untersu-
chungen.

Die natiirliche, 6kologische Bezugseinheit fiir einen Nadelfresser wie
Coleophora ist die Nadel bzw. das Nadelbiischel. Fiir die aktive:Lér-
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Tab. 2. Ungefihrer Verlauf der Vegetationsperiode fiir Lirchen in Siid- und Mittelschweden.

Monat Lirche

Anfang April — Anfang Mai Knospen beginnen sich zu éffnen

Ende April — Anfang Mai Nadeln treiben aus, Blitten

Mitte bis Ende Mai Nadeln schlagen voll aus

Ende Mai, bes. Anfang Juni Langtriecbe beginnen zu wachsen

Juni — September/Oktober Triebwachstum

Ende September — Oktober Nadeln vergilben, an jingsten Triebab-
schnitten zuletzt

Ende Olktober Beginn stédrkeren Nadelfalls

Ende November — Anfang Dezember Biume entnadelt, an jingsten Triebab-
schnitten zuletzt

chenminiermotte ist die Nadel Nahrung und hauptsichlicher Aufent-
halt. Die Nadeln entspringen an Kurztrieben, von den Langtrieben tra-
gen nur die Jahrestriecbe Nadeln. Die Langtriebnadeln machen nur
einen geringen Anteil der gesamten Nadelmasse aus. Sie werden von
Coleophora in der Regel weniger stark befallen, zur Zeit des haupt-
sachlichen Frasses im Frithjahr sind keine Langtriebnadeln vorhan-
den.

Jeder lebende Kurztrieb ist potentieller Tréger eines Nadelbiischels.
Tote Kurztriehe kommen an den beiden letzten Triebabschnitten nor-
malerweise so gut wie gar nicht vor, an &lteren Triebabschnitten sind
sie haufiger. Aus Kurztrieben kdénnen sich ménnliche und weibliche
Bliiten entwickeln, etwas spéater im Friihjahr auch Langtriebe. An
ruhenden Trieben ldsst sich nicht erkennen, zu was sie sich ent-
wickeln werden. Der Anteil der Kurziriebe, der sich zu Bliiten ent-
wickelt, variiert von Jahr zu Jahr und von Zweig zu Zweig. Der Trieb-
abschnitt des letzten Jahres tragt keine Bliiten. Ménnliche Bliiten sind
héufiger als weibliche. In einer Probe aus verschiedenen Héhen eines
Bestandes (Bogesund 26. V. 64, 2680 K) waren 92 % ménnliche, 8 %
weibliche Bliiten. Sie fanden sich zu gleichem Anteil an Kurztrieben
der vorletzten und der dlteren Triebabschnitte und machten 16 % dieser
Kurztriebe aus.

Die Anzahl der Nadeln, die aus einem Kurztrieb entspringen, ist
nicht konstant. Sie hingt von verschiedenen Faktoren, u. a. von dem
Alter des Kurztriebes ab (vergl. ScHWENKE 1958). In Tabelle 3 sind
die Ergebnisse der Auszéhlung von Nadeln an 20 Lirchenzweigen
wiedergegeben. An jedem Zweig wurden an jedem Triebabschnitt die
Nadeln von je 2 Kurztrieben geziihlt. Die Mittelwerte deuten auf eine
Zunahme mit steigendem Alter hin, doch sind die Unterschiede recht
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Tab. 3. Die Dichte bzw. Anzahl von lehenden Kurztriehen (K) und Kurztriebnadeln (B)
an Triebabschnitten verschiedenen Alters von 20 Lirchenzweigen.

Djurgarden, 16.X.61.

Triebabschnitt Anzahl
1961 1960 1959 { dlter ‘ zZus. K
Kjem........... 1,11 1,09 0,90 0,85 0,93 777
B/K:min........ — 25 27 25
maX........ e 49 56 56
Mittel...... — 35,1 41,0 43,2 39,4 108
Blem........... — 38,3 36,9 36,7 36,7

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

Eingehende Studien iiber das Nadelgewicht von Larchen (Tamarack)
hat man in Kanada gemacht (s. Ives 1959). Es stellten sich Zusam-
menhéange zwischen dem Nadelgewicht der Probezweige und der Kro-
nenregion, der Kronenform, dem Brusthéhendurchmesser und dem
Dickenzuwachs heraus. Ausserdem nimmt das Nadelgewicht pro Kurz-
trieb nach Beendigung des sichtbaren Wachstums linear mit der Zeit
zu; in zwei Probeflichen betrug die Zunahme 23 % in 12 Wochen.
Wiichsige Lérchen hatten hoheres Nadelgewicht pro Kurzirieb als
Baume mit stagnierendem Wachstum. Es ist daran zu denken, dass
diese Unterschiede auch unterschiedlichen Nahrungswert fiir die nadel-
fressenden Insekten bedeuten kénnen.

Als dkologische Bezugseinheit fiir Coleophora laricella ist das Nadel-
gewicht nicht geeignet, da es zu grossen jahreszeitlichen Veranderungen
unterliegt und im Winter doch durch eine andere Einheit ersetzt wer-
den miisste. Der Frithjahrsfrass trifft zur Zeit der stirksten Nadelent-
wicklung ein. Dabei kénnen derart grosse Unterschiede auftreten, dass
auch fir eine Beurteilung des Frasses das Nadelgewicht schlecht ge-
eignet ist.

Auch die Lange der Triebabschnitte und die Dichte der Kurztriebe
am Langtrieb variiert betrachtlich. Deshalb scheint es mir kein Vor-
teil zu sein, wenn man an Stelle der Kurztriebe die Zweiglinge als
Bezugseinheit verwendete. Die Zweiglinge diirfte kaum ein besserer
Ausdruck fiir die Nadelmasse sein als die Zahl der Kurztriebe. Aus
Tabelle 3 ist ersichtlich, dass die Anzahl der Kurztriebe pro cm Zweig-
lange unterschiedlich ist, und noch deutlicher geht dies aus der Ta-
belle 4 hervor. Hier ist die Dichte der Kurztriebe (ausgedriickt in An-
zahl Kurztriebe pro em) an Triebabschnitten verschiedenen Alters wie-
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dergegeben, und zwar aufgeteilt nach Hoéhen der Zweige am Baum
und nach Bestandesteilen (Larix leptolepis, mittlere Hohe der Bdume
6,0 m). Die Dichte der Kurztriebe scheint etwas mit der Hoéhe am
Baum zu variieren, vor allem aber mit dem Jahrgang des Triebab-
schnittes. Eine gewisse Beziehung scheint auch innerhalb der einzel-
nen Jahrgéinge zwischen der Dichte der Kurztriebe und der Trieblinge
zu bestehen: Je ldnger der Langtrieb ist, desto weiter pflegen die Kurz-
triebe voneinander entfernt zu sein (vergl. EipMany 1965; SCHWERDT-
FEGER & ScHNEIDER 1957 fanden ebenfalls héhere Dichte der Kurz-
triebe an kiirzeren Langtrieben). Die Trieblinge selbst zeigt fiir den
Jahrgang 1963 eine deutlich steigende Tendenz mit zunehmender Hohe
am Baum. Unterschiede in der Dichte der Kurztriebe wurden bei vielen
Taxierungen festgestellt, sie variierten etwa zwischen 0,8 und 2,5 K/cm.
Am héufigsten diirften Durchschnittswerte von 0,9—1,2 K/cm sein,

Schliesslich ist die Korrelation zwischen Zweiglinge und Zweig-
gewicht nicht konstant, sondern die Regressionskoeffizienten fiir Zwei-
ge von verschiedenen Lokalititen kénnen wesentlich voneinander ab-
weichen (C. AUvER nach LinpEr 1960, S. 223).

Deshalb diirfte die Trieb- oder Zweiglange ein weniger guter Aus-
druck fiir die Nadelmasse sein als die Anzahl der Kurztriebe. Ich habe
durchgehend den Kurztrieb als Bezugseinheit verwendet. .

Die einzelnen Triebabschnitte, die in verschiedenen Jahren zu-
wachsen und einen mehrjahrigen Zweig zusammensetzen, sind im Fol-
genden entweder mit dem Jahr ihres Lingenwachstums bezeichnet
oder mit den Symbolen:

T = Zweigende, dusserster (distaler) Triebabschnitt;
T — 1 = vorletzter Triebabschnitt;
T — 2 usw., sowie i = altere Triebabschnitte.



Kapitel 2. Die Verbreitung der Lirchenminiermotte

Die Verbreitung von Coleophora laricella wird in erster Linie durch
das Vorkommen der Wirtspflanze Larix und durch das Klima be-
stimmt. Man findet die Motte nur dort, wo Lirchen vorkommen. Die
Art kann sich zwar an Douglasie entwickeln, doch ist mir kein Fall
bekannt, in dem C. laricella an Pseudotsuga gelebt hétte, ohne dass
Larchen in der N#dhe waren.,

Das Insekt kommt sowohl im natiirlichen als auch im kiinstlichen
Verbreitungsgebiet der Léarche vor. Dank seiner Unscheinbarkeit wird
es leicht verschleppt. Urspriinglich wahrscheinlich in den Léarchenge-
bieten der alten Welt beheimatet, folgte es, hauptsidchlich wohl mit
Pflanzen, der Larche in neue Siedlungsgebiete und wurde auch nach
Nordamerika eingeschleppt, wo es sich in den natiirlichen Lérchen-
vorkommen stark ausbreitete. Von folgenden Landern ist das Auftre-
ten berichtet worden (die Autorenangaben sind teilweise willkiirliche
Beispiele) : britische Inseln (Munro 1920), Frankreich (THoRPE 1933),
Holland (Brants 1839), Dianemark (BEiEr PETERSEN 1952), Norwe-
gen (BARKE 1961), Schweden (TrRiAcArRpH 1910), Finnland (SAaLas
1949), Deutschland (BruvMm 1816), Schweiz (MarTI 1880), Italien (Ma-
LENOTTI 1924), Osterreich (Jann 1948), Ungarn (Kapocsa 1917),
Tschechoslowakel (KaLaNDRA 1948), Polen (KaRPINSKI 1963), Estland
(ZorLk 1935), europiischer und westsibirischer Teil der UdSSR (VRE-
DITELI LESa 1955), Korea (Tagkacr 1932), Japan (Yano 1919), USA
(HErRrICK 1912) und Kanada (WEss 1953).

In Nordamerika wurde C. laricella zum ersten Mal 1886 in Nort-
hampton, Massachusetts, gefunden, und zwar an 30-jdhrigen Alleebdu-
men von Larix decidua (HaceEN 1886). Sie breitete sich rasch aus und
befiel die einheimische L. laricina. WEBB (1953) gibt die derzeitige
bekannte Verbreitung von C. laricelld in Nordamerika auf einer
Karte wieder und vermutet, dass die Art sich weiter nach Westen und
Norden ausbreitet und auch in das Gebiet der Larix occidentalis ein- -
dringen wird. Ob sie allerdings der Léarche in ihre nérdlichsten Ver-
breitungsgebiete zu folgen vermag, ist fraglich (vergl. S. 18).

In den Alpen dringt die Larchenminiermotte bis zur Baumgrenze
vor (JAHN 1956). Massenvermehrungen kommen von niedrigen Lagen
bis zu Hohen von etwa 1700 m. . M. vor. Uber starkes Auftreten in
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Hohenlagen haben verschiedene Autoren berichtel: Karser (1859)
1300 m, Coaz (1880) 1200—1 300 m, RirrMEYErR (1889) 880 m,
FANKHAUSER (1908) 1400-—1 600 m, MITTERBERGER (1916) 1700 m,
ScHONWIESE (1937) 1 000 m.

In Schweden wurde das Vorkommen der Larchenminiermotte — so-
weit ich feststellen konnte — zum ersten Male in der Mitte des 19.
Jahrhunderts aufgezeichnet, als ,,Tinea laricis” die auf Djurgirden
(Stockholm) gepflanzten Léarchen so stark befiel, dass die Biume zu
wachsen aufhérten und deshalb abgehauen wurden (Samzerius 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 stiarkerer Befall von C. Irricella be-
richtet (MEVES 1896 u. a., s. LEKANDER 1950). Mit einer Ausnahme be-
ziehen sich diese Berichte auf Siid- und Mittelschweden.

In Siid- und Mittelschweden kommt die Miniermotte praktisch iiber-
all an den Lirchen vor. Man findet kaum eine Lérche, die frei von
dem Insekt ist. Die Liicken in der Ausbreitung im Siiden des Landes,
wie sie z. B. auf der Karte (Abb. 1) und in BENANDERs Verzeichnis
(1946) ins Auge fallen, beruhen wohl darauf, dass man die Art in den
betreffenden Gegenden nicht gesucht hat. Auch an einzelnen Béau-
men, wenn die nichsten Larchen weiter entfernt sind, pflegt man die
Art anzutreffen. Eine von mir angelegte kleine Léarchenkultur, von
der die nachste, einzelne Liarche 1 km entfernt im Walde stand, war
schon nach wenigen Jahren von Coleophora befallen. Die Tiere waren
vermutlich mit den Pflanzen oder von dem einzelnen Baum dorthin
gekommen. Auf den Inseln Oland 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 kann. Dennoch sind ihrer Verbreitung Grenzen
gesetzt. In Nordschweden kommt C. laricella in dem Inneren des Lan-
des nicht vor. Man findet sie nur in Kiistennéhe, die klimatisch giinsti-
ger ist. In Nordnorwegen habe ich sie zwischen Saltdalen und Namsos
nicht gefunden, in Finnland fehlt sie ebenfalls im Norden (SAALAS
1949, KanNGas pers. Mitt.).

Die Lirche ist auch in Nordschweden weit verbreitet. Es ist nicht
sehr wahrscheinlich, dass Coleophora im Norden wesentlich schwerer
hat, Entfernungen zwischen den B#iumen zu iiberwinden. Die Art
verbreitet sich vermutlich in erster Linie mit Pflanzen, und auch
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on Coleophora laricella HBN. in Schweden.

Abb. 1. Die Verbreitung v

an denen vergeblich nach der Art gesucht wurde,

Die offenen Kreise bezeichnen Stellen,

Einzelheiten im Text.
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fliegenden Motten miisste es einmal gelingen kdnnen, in Nord-
schweden Léarchen zu finden. Ich mdochte hier einschieben, dass die
wesentlich grossere und streng monophage Larchenblattwespe Pristi-
phora erichsoni HTG. im ganzen Lande bis hinauf nach Jokkmokk
auch an einzelstehenden Larchen vorkommt (Eipmann 1965).

Auf der Karte Abb. 1 sind die Fundorte von Coleophora laricella
eingetragen, soweit sie mir zuginglich waren. Nicht aufgefiihrt ist
eine Angabe fiir Lycksele 1918, die mir auf Grund des iibrigen Vertei-
lungsbildes zweifelhaft erscheint. Um einen Anhalt dafiir zu geben,
dass die Fundorte nicht nur zuféllig besuchte Lérchen reprisentieren,
habe ich auch eine Anzahl von Stellen in Nordschweden mit offenem
Kreis markiert, an denen ich vergebens nach der Art suchte. Im Falle
von C. laricella ist eine Eintragung von Lokalitdten mit negativem Er-
gebnis insofern berechtigt, als die Art in sédmtlichen Stadien sehr cha-
rakteristisch und fiir einen getibten Beobachter gut zu finden ist und
man ausserdem, selbst wenn man keine lebenden Tiere findet, ein-
deutige Spuren z. B. in Form alter Sidckchen anzuireffen pflegt.

Die geographische Verbreitung der Art, so wie sie aus der Karte
hervorgeht, erinnert stark an die Verbreitung von anderen Insekten
(vergl. z. B. LixproTH 1945/49, NorDSTROM 1955) und von Pflanzen
wie beispielsweise Corylus avellana L., Acer platanoides L. und Tilia
cordata MILL. (s. HuLTiEN 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 stirkere
Erweiterung des Verbreitungsgebietes nach Norden ist meiner Ansicht
nach nicht zu erwarten.

Der begrenzende Klimafaktor ist wahrscheinlich die Temperatur.
Verschiedene Charakteristika des Temperaturklimas wie Isothermen
(z. B. Monatsmitteltemperatur des Juli), Thermoisochronen fiir die
Vegetationsperiode oder Frequenzlinien fiir Anzahl Frosttage konnen
herangezogen werden, um die Verbreitungsgrenzen in Schweden grob
zu umreissen. Eine Ubereinstimmung von Temperaturcharakteristika
und Verbreitungsgrenze deutet nicht unbedingt die Ursachen des be-
grenzten Vorkommens an. Die Temperatur kann die Ausbreitung auf
verschiedene Weise verhindern: Erstens kann die Art an Stellen, an
denen die Temperatur regelmissig untere oder obere letale Grenzen
fiir bestimmte Stadien iiberschreitet, nicht existieren. Sie kann zwei-
tens nicht da leben, wo ein bestimmtes, notwendiges Verhalten wie
z. B. Eiablage oder Vorbereitung zur Uberwinterung auf Grund unge-
eigneter Temperaturen nicht ablauft. Drittens fordern die einzelnen
Entwicklungsstadien fiir eine normale Entwicklung bestimmte mini-
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male Wiarmemengen. Ist der Ort nicht warm genug, so entwickelt sich
das Stadium nicht weiter oder die Entwicklung wird derart verzogert,
dass die Synchronisation mit den Jahreszeiten gestért wird. Der Tod
kann dann z. B. durch falsches Verhalten oder unzureichende Tempe-
raturtoleranz verursacht werden. Eine Art wie C. laricella, deren Ent-
wicklung so gebunden und regelmaéssig verlauft, kann daher u. U. nicht
so weite Gebiete besiedeln wie ein Insekt mit einer mehr plastischen
Entwicklung (z. B. Hylobius abietis L., s. EIDMANN 1964).

Es ist schwer zu entscheiden, ob in Schweden bestimmte Maximum-
oder Minimumtemperaturen die weitere Ausbreitung der Lérchen-
miniermotte verhindern. Uberwinternde Raupen ertragen tiefe Tempe-
raturen. Auch erwachende und fressende (L IV) Raupen koénnen Frost
iiberstehen. Die Temperaturanspriiche der anderen Stadien sind kaum
untersucht. Sehr wahrscheinlich spielen die Temperaturverhéltnisse
in der Vegetationsperiode eine ausschlaggebende Rolle. Darauf deutet
u. a. hin, dass die Grenze der Verbreitung ziemlich genau mit der
Grenze zusammenfilit, an der Evefria (Petrova) resinella L. von zwei-
jahriger zu dreijahriger Generationsdauer iibergeht (unveroffentl.
Untersuch.). Eine kurze oder kithle Vegetationsperiode gibt den Minier-
motten vermutlich nicht geniigend Zeit, ihre Entwicklung im Herbst
rechtzeitig mit dem Festspinnen am Zweig und dem Eintritt in die
Diapause abzuschliessen. Fallen die Ridupchen mit den Nadeln vom
Baum, so konnen sie ihre Entwicklung nur ausnahmsweise vollenden
(s. 8. 102).

Am Rande des Verbreitungsgebietes ist €. laricella bisher kaum
starker aufgetreten. Im Verein mit den Beobachtungen aus den Alpen,
nach denen oberhalb von 1500—1 700 m keine Massenvermehrungen
mehr vorkommen, lidsst sich dies im Sinne der Latenztheorie (Eip-
MANN 1949, CRAMER 1962) deuten: In der Zone klimatiseh ungiinstiger
Bedingungen kann die Art sich nicht massenhaft vermehren und Sché-
den anrichten, sie bleibt latent. Das Gradationsgebiet scheint sich auf
Siid- und Mittelschweden zu beschrinken. In Danemark ist die Art
héufig und tritt aligemein schédlich auf (BEIER PETERSEN 1952).



Kapitel 3. Morphologie

Die Larchenminiermotte unterscheidet sich, besonders auch durch
ihre Lebensweise, deutlich von anderen Insekten. Sie kann kaum mit
einer anderen Art verwechselt werden. Eine eingehende Behandlung
ihrer Morphologie ist im Zusammenhang der vorliegenden Unter-
suchungen nicht erforderlich. Im Folgenden gebe ich eine kurze
Charakteristik der Entwicklungsstadien und eine Beschreibung der
Sédckchen.

Imago
Die Motte (Abb. 2) hat gefranste Fliigel ohne besondere Zeichnung.
Die Vorderfliigel sind schwach metallisch gldnzend bréunlichgrau, auf
der Unterseite gelegentlich etwas mehr braunlich. Hinterfliigel von der
gleichen Farbe wie die Vorderfliigel oder ein wenig heller. Die Zu-
spitzung der lanzettlichen Hinterfliigel beginnt vor der Mitte. Anten-

-

Abb. 2. Kopulierende Imagines von C. laricella.
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Abb. 3. Verteilung der Léangen von ménnlichen und weiblichen Motten.
Langen gemessen von Stirn bis Flugelspitze. Puppen eingesammelt Rossjoholm 12.VI.56,

nen gefiarbt wie die Fliigel, beim ¢ hell-dunkel geringelt. Kérper braun-
lichgrau, auf der Unterseite mehr oder weniger weisslichgrau be-
schuppt, besonders Abdomenspitze mit hellen Schuppen. Beine hell
braungrau, Hinterschienen mit langen Fransen.

Die Spannweite variiert zwischen 8,5 und 10 mm und betrigt im
Durchschnitt etwa 9 mm. Mit den Fliigeln in Ruhestellung sind die
Motten von der Stirn bis zur Fliigelspitze im Durchschnitt etwas iiber
4 mm lang. Die & ¢ sind im Mittel grosser als die ¢ 2. Der Mittelwert
betrug fir 65 24 4,33= 0,06 mm, fir 70 ¢2¢ 3,92=0,00 mm
(P<0,001). Die Verteilung der Lingen geht aus Abb. 3 hervor.

Die Geschlechter unterscheiden sich etwas, wenn auch nicht sehr
deutlich, voneinander. Nach WeBB (1953) sollen die ¢ ¢ heller grau sein
als die 8 . Ich finde diesen Unterschied unsicher. Auch die Ringelung
der Antennen ist kein zuverldssiges Merkmal. Genaue Untersuchung
von 200 Motten, die mit Hilfe der Antennenringelung nach dem Ge-
schlecht sortiert worden waren, ergab 15 9% Falschbestimmungen. Das
Abdomen der 43 pflegt wenig gewdlbt zu sein und ist meist am
Ende nicht besonders stark mit heilen Schuppen besetzt. Der Hinter-
rand des Abdomens ist auf der Unterseite in der Mitte leicht einge-
senkt (,,Kragen”). Die ? ¢ haben in der Regel ein dickeres, stirker ge-
wolbtes und nach hinten schmaéler werdendes Abdomen, mit der starks-
ten Wolbung etwa im 3. Abdominalsegment. Der Hinterrand ist nicht
eingesenkt (,,Manschette”) und meist deutlich hell beschuppt.

Ei
Das Ei (Abb. 4) hat eine platte Unterseite von rundem Umriss, die
mit farblosem Kitt an die Nadel geheftet wird. Die Oberseite ist schiis-
sel- oder napfkuchenformig (Junc 1942) gewdlbt. Von der Peripherie
ziehen sich 1114 (nach WEBB bis 15) Rippen oder Kiele zu dem Mit-
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telfeld hoch, in dessen Zentrum ringférmige Strukturen liegen (Abb.
5). Die Oberfliche hat eine runzlig-dornige Mikroskulptur, die auf den
Rippen fehlt bzw. schwach ausgebildet ist. Der gewélbte Teil der Ei-
schale ist kraftiger als die flache Unterseite.

Im Durchschnitt betrdgt der Durchmesser des Eies 0,3 mm, die
Hohe 0,2 mm. Die Eischale ist farblos und durchscheinend. So lange
sich Embryo oder Raupe in dem Ei befinden, hat es ein gelbes oder
gelbliches Aussehen. Das leere Ej ist durchscheinend grauweiss oder
durch Einlagerung von Exkrementen 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 im II. Stadium
gelblichbraun, die alteren Raupen sind dunkel rotbraun. Die starker
chitinisierten Korperteile, vor allem die Kopfkapsel, sind im I. Sta-
dium blassbraun und werden bei den é&lteren Tieren dunkler, bis
schwarz. An ¢ ¢ im IIL. und IV. Stadium kann man die dunkel durch-
scheinenden Gonaden erkennen. Die Haut der ilteren Tiere (L III und
L IV) hat eine deutliche, kérnige Mikroskulptur.

Im I. Stadium hat die Raupe — ausser der Kopfkapsel — nur an
wenigen Stellen auffallende Chitinverstirkungen. Der Nackenschild ist
ungeteilt, der Schild des Mesothorax nur angedeutet, der Analschild
noch nicht ausgepriagt. Bauchfuss- und Nachschieberhaken fehlen. Die
Brustbeine sind nur relativ schwach chitinisiert. Seitenschilde fehlen.

Das II. Larvenstadium hat ebenfalls einen ungeteilten 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 verstirkt. Die Brustbeine
sind kréaftiger chitinisiert als im I. Stadium. Bauchfusshaken fehlen,
dagegen haben die Nachschieber je zwei Haken.

Die Raupe im III., Stadium hat einen grdsseren, in der Mitte mehr
oder weniger geteilten Nackenschild. Auch der Schild des Mesothorax
ist grosser. Die Brustsegmente tragen kleine Seitenschilde, die Stig-
menrinder sind deutlich verstirkt. Der Analschild ist gross und deut-
lich ausgepriigt. Die Brustbeine sind stark chitinisiert. Die Bauch-
fiilsse am 3.—6. Abdominalsegment und die Nachschieber tragen stark
chitinisierte Haken.

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



Abb. 4. Ei der Larchenminiermotte
(Vergr. etwa 80 x).

Abb. 5. Ei von oben mit deut-
lich erkennbarem Mit-
telfeld (Vergr. etwa
135 x, Phasenkon-
trast).

Abb. 6. Hinterende ciner Raupe im IV.
Stadium mit hervortretenden
Nachschieberhaken (Vergr. ctwa
135 x, Dunkelfeld; mazeriert).




Abb. 7. Raupen von C. laricella in den 4 Larvenstadien (Vergr. etwa 45 x, Dunkelfeld).
Oben links: L I. Oben rechts: I. IT. Unten links: L. ITI. Unten rechts: 1. IV (mazeriert).



Abb. 8. Larchennadel mit Ei und Mine der jungen Raupe.
Die Mine zieht sich vom LEi rechts oben schrig zium Nadeclrand unten im Bild und endet
links unten, Dort ist der dunkle Kopf der Raupe erkennbar. Vergr. 19x, kombiniertes
durchfallzndes und Auflicht.

Abb. 9. Puppe der Lirchenminier- Abb. 10. Raupe im IIl. Stadium kurz vor
motte (Vergr. 13 x). der Héautung.

Das Tier hat sich kontrahiert, den
Kopf aus der alten Kopfkapsel und
das Hinterende aus dem Ende der
Exuvie gezogen. Vergr., etwa 45x,
Dunkelfeld.



Abb. 11. Minen von Raupen im II. Stadium.
Die linke Mine ist U-formig, die Raupe liegt in der Spitze des rechien Schenkels und
hat sich mit dem Kopf in proximale Richtung gewendet. In der rechten Nadel ist die
Spitze vollig ausgehohlt und mit Exkrementen angefilllt, die Raupe liegt rechts unten
mit dem Kopl in proximaler Richtung. Vergr. 13x, kombiniertes Licht.
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schild ist geteilt, er pflegt starker chitinisiert zu sein als der ebenfalls
geteilte Schild des Mesothorax. Die Seitenschilde der Thoraxsegmente
sind grosser. Brustbeine, Bauchfuss- und Nachschieberhaken (Abb, 6)
sind kraftig chitinisiert. Die Anzahl der Haken an Bauchfiissen und
Nachschiebern ist im Durchschnift grésser als bei Raupen im III. Sta-
dium.

Die Masse fiir die Kopfkapselbreiten der einzelnen Stadien sind in
Tab. 14 zusammengestellt, Lingenmasse haben June¢ und WEBB an-
gegeben. Meine Messungen stimmen ziemlich mit WEBBs Ergebnissen
iiberein. Die Lingen der Stadien betragen etwa: L 1 0,6—1,1 mm, L II
0,9—1,6 mm, L III 1,6—2,4 mm, L IV um 3 mm und mehr. JuNc hat
morphologische Details der ausgewachsenen Raupen beschrieben. Da-
bei ist ihm im Zusammenhang mit den Seitenschilden des Thorax ein
Versehen unterlaufen: Den Raupen von C. laricella fehlen, wie all-
gemein tiblich, Stigmen am Meso- und Metathorax. Meine Tiere zeigten
auch nicht die von ihm beschriebenen und abgebildeten Schildchen auf
dem Riicken des Metathorax.

Puppe

Die schlanke Puppe (Abb. 9) ist dunkelbraun bis schwarzbraun, an
helleren Stellen mittelbraun. Die Oberfléche hat eine kornige Skulptur.
Die Fliigel- und Antennenscheiden sind weit heruntergezogen und iiber-
ragen bei trockenen Puppen das Hinterende. Das Ende des Abdomens
ist ziemlich flach, nur wenig zugespitzt, und lauft seitlich in je ein
spitzes Horn aus.

Die Masse fiir 27 Puppen waren: Linge 2,5—3,4 mm, Mittel 2,91 =*
0,049 mm; Breite 0,7—1,0 mm, im Durchschnitt 0,83 £ 0,014 mm.
Diese Masse liegen wesentlich unter der Grisse, die June fiir Puppen
von Siiddeutschland angibt (Durchschnitt fiir Linge 3,8 mm, fiir
Breite 1,0 mm). Bei Juna findet sich auch eine kurze Beschreibung
der Beborstung,.

Sidckchen

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

Die ersten Sickchen im Herbst sind anfangs einfache Réhren aus
einem ausgehohlten Nadelabschnitt, ohne oder nur mit wenig Gespinst
und vorne und hinten offen. Die Uberwinterungssickchen (Abb. 24)
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Abb. 12. Zwei an einer Nadel festgesponnene Puppensickchen.f(Vergr, 10 x).
Oberes Sackchen mit Parasiten-Schlupfloch.

sind ebenfalls aus einem einzigen Nadelstiick verfertigt, aber kriftig
mit Gespinst verstarkt. Haufig sind sie lidngs aufgeschlitzt und mit
starkem Gespinst wieder verschlossen, wodurch sie oft etwas erweitert
werden. Im Frithjahr begniigt sich die Raupe nur kurze Zeit mit
einem einfachen, alten oder neuen Sickchen. Bald wird das Sidckchen
mit Gespinst und eingesetzten Nadelstiicken erweitert. Das zusam-
mengesetzte Siackchen der aktiven Raupe im Frihjahr hat meist ei-
nen deutlichen Vorderrand aus Gespinst und ist kaum gewdlbt, Das
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Tab. 5. Die Lingen von Siickchen, die zu verschiedenen Zeitpunkien im Herbst 1964 in
Stiiket eingesammelt wurden.

mm P
Vergleich zwischen Mitteln
Datum ) ) ® Anzahl | “p aufeinanderfolgende
von bis Mittel mittl. Daten
Fehler
4.1X.64. 20 | 27 2,43 0,078 9 0.05
15.0X.64. | 22 | 39 | 264 0,076 26 < ool
9.X.64. 2,2 3,9 2,84 0,034 114 ~ 0025
21.X1.64. 22 | 3,8 2,79 0,048 57 =~

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

Nadelspitzen bleiben seltener an den Sickchen, meist werden sie
von der Raupe abgeschnitten. Sickchen mit Nadelspitzen haben ein
Loch zum Auswerfen der Exkremente. Sie sind im Durchschnitt linger
als normale Sédckchen. Eine Ausnahme machen die Wintersickchen

Tab. 6. Lingen und Breiten von Wintersiickchen verschiedener Herkunft und von verschie-
denen Wirtspflanzen.

mm

Ort Datum Wirtspflanze =+ Anzahl
von bis Mittel mittl.
Fehler

Lingen:
Norrkoping 6. X1.56.| decidua 1,8 3,5 2,53 0,021 171
Djurgarden 3. I1.57.| decidua 1,9 3,4 2,64 0,028 108
Djurgdrden 10. I1.57.| decidua 2,0 3,8 2,66 0,042 81
Stiket 19. 1.59.| decidua 2,0 4,2 3,09 0,046 109
Staket 14.X11.59.| decidua 1,9 4,3 2,73 0,031 250
Stdket 21, X1.64.] decidua 2,2 3,8 2,72 0,048 57
Ollsen 28.  1.57.| leptolepis 2,1 3,8 2,71 0,036 95
Rossjoholm 3. II1.58.| leptolepis 2,1 4,2 2,82 0,044 93
Rassjoholm 21. X1.56.| sibirica 2,1 3,6 2,84 0,031 100
Rossjoholm 21, XI1.56.1 Kuriler-L. 2,2 4,1 2,82 0,027 122
Roéssjoholm 2. IL57. Korea-L. 2,0 3,6 2,85 0,028 100
Stockholm  6.X11.56.| occidentalis 2,1 3,7 2,92 0,031 100
Rossjoholm  4.X11.61.| Pseudotsuga 1,9 3,8 2,77 0,033 141
Breiten:
Djurgirden 10. I1.58.] decidua 0,5 1,0 0,60 0,009 80
Rossjoholm 3. II1.58.} leptolepis 0,5 1,0 0,65 0,008 95
Réssjoholm 27. X1.56.| sibirica 0,5 0,9 0,72 0,012 50
Réssjoholm 2. IL57.| Korea-L. 0,5 0,9 0,70 0,014 50
Stockholm  6.X11.56.} occidentalis 0,5 0,9 0,67 0,013 50
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und die — meist einfachen — Frithjahrssidckchen aus Douglasien-
nadeln, unter denen S#ckchen mit Nadelspitze haufig sind. Diese zeich-
nen sich aber im Durchschnitt nicht durch grossere Linge aus. Lang-
triebnadeln werden seltener fiir Sdckchen verwendet.

Die frith verfertigten Herbstsiickchen sind kleiner als die Winter-
sickchen (s. Kapitel 4). Das geht u. a. aus Tab. 5 hervor. Die Grossen-
abnahme zwischen Oktober und November ldsst darauf schliessen,
dass die Raupen ihre Sédckchen vor der Uberwinterung noch anderten.

In Tab. 6 sind die Masse von Wintersidckchen aufgefithrt. Die Durch-
schnittswerte fiir die Langen variieren zwischen Wirtsarten, Orten
und Jahrgingen. Der Vergleich einzelner Mittelwerte kann statistisch
signifikante Unterschiede ergeben. Der Zustand der Nadeln iibt einen
Einfluss auf die Grosse der Sdckchen aus (vergl. Kapitel 4). Eine be-
stimmte, einheitliche Tendenz lidsst die Tabelle aber nicht erkennen,
Auch die Minimum- und Maximumwerte zeigen keine besonderen Un-
terschiede. Die Breiten der Winterséckchen variieren innerhalb enger
Grenzen. Die Mittelwerte fiir die verschiedenen untersuchten Wirtsarten
unterscheiden sich, zum Teil signifikant, voneinander. Die Breiten der
Wintersickchen werden teilweise durch die Nadelbreiten bestimmit.
Auffallend und deutlich sichtbar weichen aber nur die Breiten der
Sackchen aus Douglasiennadeln ab. Sie sind auf Grund der grésseren
Breite der Douglasiennadeln wesentlich breiter als Sickchen aus
Liarchennadeln.

Im Frithjahr findet man alle Uberginge der Sickchengrdssen zwi-
schen Uberwinterungsséckchen und Puppensidckchen. Die letzten,
fertig ausgebildeten Friithjahrssdckchen haben dieselbe Linge wie die
Puppensickchen, sind aber schméler (Unterschied statistisch gesi-
chert) : Breite 0,8—1,3 mm, im Mittel 1,13 = 0,034 mm. 27 Puppensick-
chen hatten folgende Masse: Linge 3,5—4,7 mm, im Mittel 4,13 =
0,057 mm; Breite 1,1--1,3 mm, im Mittel 1,21 = 0,014 mm.



Kapitel 4. Lebensweise und Entwicklung

Schliipfen und Schwirmen

Wenn die Puppenruhe beendigt ist, springt die Puppenhiille am
Kopf auf und entlésst die Motte. Diese verldsst das Puppensickchen
an dem distalen, vor dem Kopf liegenden Ende. Die leere Puppenhiille
bleibt v6llig in dem Sickchen zuriick. Der eigentliche Schliipfvorgang
nimmt nur kurze Zeit in Anspruch, und das Chitin erhértet ebenfalls
schnell, so dass die Motte bald die Fliigel anlegen und sich laufend
oder auch fliegend fortbewegen kann.

Der Beginn der Schwirmzeit hingt von den Temperaturverhéltnissen
im Frithjahr ab. In klimatisch giinstigen Lagen wie in Osterreich
(ScHrEMMER 1959), Siiddeutschland (REerssic 1869, Jung 1942, BURST
& EwaLp 1955) und wirmeren Gegenden Nordamerikas (HERRICK
1912, WEBB 1953) zeigen sich die ersten Motten nach giinstigem Friih-
jahrswetter in der zweiten Maihalfte, und die Hauptschwirmzeit kann
Ende Mai—Anfang Juni liegen. An kilteren Orten oder in kélteren
Jahren beginnt das Schwirmen spiter. Der Hohepunkt des Schwaér-
mens wurde in vielen Féllen um die Junimitte beobachtet (Loos 1892,
Jung 1942, VoOTE & TER PELEKWIJK 1948, Daviavrt 1949, WEBB 1953,
Burst & EwaLp 1955).

In Schweden schwirmen die Motten etwa zwischen dem 10. Juni
und dem 25. Juli. Auch frither bzw. spiter 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. TricirpH (1910) fand in der Stockholmer
Gegend Motten um den 10. Juni. Sammlungsexemplare des Naturhist.
Riksmuseet in Stockholm sind mit 18. und 21. VI. ettikettiert. Nach
meinen Beobachtungen besteht oft kein wesentlicher Unterschied im
Beginn der Schwarmezeit zwischen Siid- und Mittelschweden. Die Haupt-
schwirmzeit liegt in Schweden je nach den Temperaturverhéltnissen
Mitte Juni bis 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,
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Abb. 13. Verlauf des Schliipfens von Imagines der Larchenminiermotte in Zuchten.

a. Material von Visingso, Vitiskovie und Ross;oholm, eingesammelt 12.—15.V.59,, in
Zuchtkéasten im Laboratorium am 19.V.59,

b. Puppen eingesammelt Bogesund 2. VI 63 Zucht bei 15° C.

¢. Puppen eingesammelt Rossjoholm 12\[.)6 Schliipfen fiir ¢ ¢ und 93 getrennt
dargestellt.

inaktiv und in Puppenséickchen festgesponnen. Im Laboratorium bei
rund 22° C schliipften die Motten praktisch 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 im Thermostaten bei Dauerdunkel und 15° C nahm das Schliip-
fen nur 6 Tage in Anspruch (Abb. 13 b). Allerdings ist es moglich,
dass unter gilinstigeren Entwicklungsbedingungen auch spiter noch
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eine Anzahl von Motten geschliipft wire. Der iiberwiegende Anteil der
Tiere schliipft aber jedenfalls innerhalb kurzer Zeit.

Das stimmt iiberein mit den Ergebnissen von WEsB (1953). Bei ihm
schliipften aus Populationen, die nicht stark parasitiert waren, die
Motten hauptsichlich innerhalb von 8 Tagen. Dagegen fand er in Po-
pulationen mit starker Parasitierung oder Nahrungsmangel eine we-
sentlich verlingerte Schliipfzeit.

Als Beispiel fiir die Schwirmzeit im Freiland mogen die Verhalt-
nisse auf Bogesund 1963 dienen: Am 20. V. hatten sich noch keine
Raupen verpuppt. Am 2. VI. waren alle Tiere in Puppensickchen fest-
gesponnen, aber noch keine Imagines geschliipft. Am 14, VL. schwirm-
ten zahlreiche Motten, 60 % der Puppensidckchen waren schon von
den Tieren verlassen. Am 3. VII. waren alle untersuchten Puppensick-
chen verlassen, schwirmende Motten waren nicht mehr so haufig wie
zuvor. Am 13. VII. wurde nur noch eine Motte gefangen.

WEeBB stellte fest, dass bei C. laricella eine gewisse Protandrie vor-
kommt. In seinen Untersuchungen schliipften die ¢ § durchschnittlich
etwa 1—2 Tage frither als die 2 2. Nach meinen Beobachtungen tritt
solche Protandrie auch in Schweden sowohl in Laboratoriumszuchten
als auch im Freiland auf. Auf Abb. 13 ¢ ist der Verlauf des Schliipfens
in einer Laboratoriumszucht getrennt f6r 4 ¢ und 2 2 dargestellt. Man
erkennt, dass die 4 ¢ durchschnitilich etwas frither als die 2°
schliipften. Die Tab. 7 zeigt die Ergebnisse von Zuchten, kombiniert
mit der Bestimmung des Geschlechterverhéltnisses an Freilandmaterial.
Die am 2. VI, vor dem Beginn der Schwirmzeit, eingesammelten Pup-
pen entliessen am ersten Schliipftage nur & &, dann in zunehmendem
Grade ¢ ¢, am letzten Schliipftag nur ¢ ¢. Am 14. VIL, als die Domi-
nanz der 44 in den Zuchten nachzulassen begann, wurden im Frei-
Iand erneut Puppen eingesammelt und Imagines gefangen. Ahnlich
den Verhéltnissen in den Zuchten iiberwogen unter den gefangenen
Motten die 8 8 (77 %), und aus den Puppen schliipften in den folgen-
den Tagen tiberwiegend und in zunehmendem Grade ¢ 2.

Das Geschlechterverhiltnis der Motten ist praktisch 1: 1. Untersucht
man im Freiland gefangene Proben, so ist allerdings zu beachten, dass
das Geschlechterverhiltnis durch die Protandrie und die — noch zu
besprechende — kiirzere Lebensdauer der 4 & beeinflusst wird. Zu
Anfang der Schwirmzeit iberwiegen die & §, gegen Ende der Schwirm-
zeit findet man hauptsichlich oder ausschliesslich 2 2. In Zuchten
fand ich gelegentlich Abweichungen von dem Verhiltnis 1 :1, doch
im Durchschnitt erhielt ich aus Puppen etwa ebenso viel 8 8 wie 2 2.
Da sich vom III. Larvenstadium an ménnliche und weibliche Raupen
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Tab. 7. Das Schliipfen von Imagines und die Verteilung der Geschlechter im Freiland und
in Zuchten.

Material Bogesund 1963.

33 22
Anzahl % Anzahl %
Puppensickchen eingesammelt am 2.VI.63, in 15° C:
geschliipft bis 11.VIL..... ..o — — — —
12.VL, 1800 .o 10 100 — —
13.VE, 1790 ..o 13 93 1 7
14V, 9% ... i 12 75 4 25
1T4.VI, 1630, oo 2 20 8 80
5.V, 1330 .o 2 40 3 60
15.VL, 1590, .. oo 1 25 3 75
16.VI, 1200, oo 3 60 2 40
17.VL, 1630 .. oo — — 5 100
18.VI—9.VIL.............. — — — —
FAVET:01 3033 1<) o DN 43 62 26 38
Imagines eingesammelt 14.VL.............. 98 77 30 23
Puppensickchen eingesammelt am 14.VI, in 22° C:
geschlupft bis 15.VL. ....... ... ... ... . 8 30 19 70
16.VI oo 2 22 7 78
17.VL oo 1 8 11 92
1I8VIL oo —_ — 1 100
19.VI—9.VIL ............ e — — ——
FAVET:01011315) s S 11 22 38 78

unterscheiden lassen, untersuchte ich an einer iiberwinternden,
schwach parasitierten Population das Geschlechterverhéltnis. Von 461
Raupen waren 51 % & &. WEBB (1953) fand geringfiigige Unterschie-
de im Geschlechterverhilinis zwischen verschiedenen Regionen und
verschiedenen Jahren, im Gesamtdurchschnitt {iberwogen die ¢4
schwach (52 % 4 &). In stark parasitierten Populationen stellte er
auffallend mehr ¢¢ als 43 fest. Aus Puppen von mehreren Orten
ziichtete SCcHWENKE (1958) im Jahre 19556 35—48 % ¢ ¢, zwei Jahre
spater ebenfalls zwischen 35 und 45 % ¢ ¢. Die Parasitierung der
Puppensdckchen schwankte je nach Standort und Jahr zwischen 1
und 34 %.

Schliipfen und Schwirmen der Motten sind von den Umweltverhélt-
nissen abhingig. WeBs kontrollierte Zuchten unter tagesrhytmisch
wechselnden Temperaturen in 4-stiindigen Abstdnden. Er fand die
meisten geschliipften Motten um 12°°, die wenigsten um 4°°. JuNG
(1942) schreibt: ,,Die Motte verlidsst die Puppe in den spiten Vormit-
tagsstunden.” Die Motten sind wéahrend des Tages aktiv (HERRICK
1912). Bei Nacht werden sie im Freien nicht besonders durch Licht



31
leb. T
40

\ —=x d &, 15°C

e—e o o, 15°C

30

204

10 4
D ———p e = Y "% ——— Bt
L 8 12 16 20 2Lk d
Abb. 14. Lebensdauer von Imagines in Zuchten bei 15° G (Thermostat) und 22°C (Labo-
ratorium).

Puppen eingesammelt Bogesund 2. und 14.V1.63. Abszisse: Anzahl Tage nach Schlipfen.
Ordinate: Anzahl lebender Imagines.

angelockt (vergl. WEBB), was iibrigens schon RErissic (1869) fest-
stellte, als er Leuchtfeuer zur Bekdmpfung verwenden wollte. Beson-
ders starkes Schwirmen beobachtete SCHREMMER (1959) abends um
19°°, Ich fand ebenfalls, dass die Motten im Laboratorium wie im
Freiland hauptsdchlich nachmittags aktiv sind (vergl. Vo0TE & TER
PELRWIIK 1948, WEBB 1953). An schénen, sonnigen Spitnachmittagen
mit wenig Wind kann man starkes Schwirmen beobachten. Jung sah
die Motten bei strahlender Sonne mehr im Halbschatten, gegen abend
mehr an der Lichtseite der Biume fliegen. Schon Loos (1892) vermu-
lete, dass der Wind Einfluss auf Ort und Intensitit des Schwirmens
hat. Bei Warme und Sonne sind die Motten lebhaft, bei kithlem und
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nassem Wetter sind sie weniger aktiv. Einige Regentropfen, ohne dass
die Baume richtig nass werden, beeinflussen das Schwirmen kaum,
doch bei starkerem Regen suchen die Motten schiitzende Stellen auf.

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

Die Lebensdauer der Motten ist unterschiedlich fiir &4 und ¢ 9.
Auf Abb. 14 ist die Lebensdauer von 44 und ¢ ? in Zuchten darge-
stellt. Ein Teil der Tiere wurde im Thermostaten bei 15° C, etwa 76 %
RF und Dauerdunkel gehalten, der andere Teil im Laboratorium bei
rund 22° C, geringerer Feuchtigkeit und normalem Tag—Nacht-
Wechsel. Die Abbildung zeigt deutlich, dass die Verhéltnisse im Labo-
ratorium ungiinstiger waren als im Thermostaten und dass die ¢ ¢
im Durchschnitt linger lebten als die ¢ 8 (in 15° C Medianwert 10,8
Tage fiir ¢ 2, 5,50 Tage fiir & ). Ausserdem fallt der unterschiedliche
Verlauf der Uberlebenskurven fiir ¢4 und ¢ ¢ auf: Wihrend die
Zahl der iiberlebenden & & rasch absank, setzte unter den ? 9 eine
starkere Mortalitat erst nach einiger Zeit ziemlich abrupt ein. Da die-
ser Verlauf der Sterblichkeit an den 2 ¢ in beiden Zuchten beobachtet
wurde, kann er als Ausdruck fiir einen wesentlichen Unterschied zwi-
schen den Geschlechtern aufgefasst werden.

Daviavrt (1949) gibt die Lebensdauer der Motten mit 11 bis 18 Ta-
gen fiir beide Geschlechter an, mit Mittelwerten fiir Tiere im Labora-
torium von 13,2 d, fitr Motten in Freilandkéfigen von 14,4 d. WEBB
fand fiir ¢ 4 eine gesamte Lebensdauer von etwa einer Woche, fiir ¢ ¢
eine Lebensdauer nach der Kopulation von durchschnittlich 15,3 und
hoéchstens 35 d. In seinen Versuchen lebten Motten, die im Freiland
in Kopula gefangen worden waren, etwas linger und legten vor allem
mehr Eier als in Zuchten geschliipfte Tiere. Alle Beobachtungen las-
sen darauf schliessen, dass die Imagines recht empfindlich fiir Umwelt-
einfliisse sind.

Kopulation und Eiablage
Bald nach dem Schliipfen kopulieren die Motten. Wie lange Zeit
normalerweise zwischen Schliipfen und Kopulation zu verstreichen
pflegt, ist schwer zu beurteilen, da die Tiere in Gefangenschaft an-



33

Sl ‘x&" i SR

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

scheinend nicht so leicht wie im Freien kopulieren. Dasselbe hat WEBB
(1953) beobachtet. Er konnte auch keine ¢ & mit Hilfe von 22 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
Schliipfen der Motten. Reissic (1869) und June (1942) geben 2—3
Tage nach dem Schliipfen an. Aus Studien iiber die Eiablage schliesst
WEBB, dass die 2 ¢ 1—2 Tage nach dem Schliipfen kopulieren.

Im Freiland findet man schon zu Beginn der Schwirmzeit kopu-
lierende Motten. Sie sitzen meist auf einer Nadel, in der tiblichen Weise
mit den Hinterenden vereinigt, den Kopfen abgewandt (Abb. 2, 15).
Das ¢ hebt die Flugel leicht an, das & bewegt die Palpen, und beide
Tiere vibrieren mit den Antennen. Die Tiere sind in Kopula fest ver-
bunden und lassen sich schwer trennen. Bei Stérung zieht das ¢ das 3
im Weglaufen mit sich fort, und man kann die Tiere anfassen, ohne
dass sie sich trennen. Die Paarung dauert etwa eine bis einige Stun-

3—512921



34

den. Ich habe Pirchen in Gefangenschaft iiber 4 Stunden lang ver-
einigt gesehen.

Die Zeit der Eiablage deckt sich praktisch mit der Schwérmzeit. Sie
beginnt etwas spater als das Schwirmen der Motten. In meinen Zuch-
ten begannen die 2 2 erst mehrere Tage, oft iiber 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. Daviavnt gibt fiir den Beginn der Eiablage 2—6, im
Durchschnitt 3 Tage nach dem Schliipfen an, fiir die Dauer der Eiabla-
ge 7—8, maximal 14 Tage. BAIRD (1923) stellfe 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 (June 1942,
Burst & EwaLp 1955, ScHREMMER 1959), in England hauptsichlich
Ende Juni—Anfang Juli (THORPE 1933) in Nordamerika je nach den
Temperaturverhiltnissen etwa zwischen Anfang Juni und Mitte Juli
(HerrICK 1912, Daviavrt 1949, WEBB 1953) abgelegt. In Schweden
kann man mit der Eiablage zwischen Mitte Juni und Mitte, eventuell
auch bis Ende Juli rechnen.

Die ¢ ¢ kleben die Eier einzeln mit der flachen Unterseite an 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 an
Oberseiten fest. Frische, saftige und ausgewachsene Nadeln scheinen
vorgezogen zu werden. Die 2 2 legen Eier auch an solche Nadeln, deren
Spitze durch Frithjahrsfrass der Raupen ausgehdhlt ist. Entgegen
der Auffassung von Jung fand ich Langtriebnadeln weniger héufig
mit Eiern belegt. Das héingt u. a. mit der spiteren Entwicklung der
Langtriebnadeln zusammen. Der geringe Abstand der Eier von der
Nadelspitze soll nach ScHREMMER (1959) durch die charakteristische
Sitzstellung der Motten an den Nadelenden bedingt sein. Er gibt ebenso
wie JUNG an, dass die schattige und regenabgewandte Seite bevorzugt
wird. HErrick fand die Eier beliebig auf Ober- und Unterseiten ver-
teilt, DaviavrLt und VoOTE & TER PELEWIIK fanden sie an Unterseiten,
WEBB stellte ebenfalls 80—90 % an den Unterseiten fest.

Meist ist eine Nadel nur mit einem Ei belegt. Gelegentlich kommen
auch zwei oder mehr Eier an einer Nadel vor. Das ist bei hoherer Popu-
lationsdichte nicht allzu selten, man beobachtet es aber auch bei
maissiger Haufigkeit der Motten (vergl. Juna). 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 Fillen, in denen der Befall an T-2 getrennt von den
alteren Triebabschnitten bestimmt wurde (in der Tab. nicht gesondert
aufgefithrt), war die Befallsdichte an den &lteren Triebabschnitten
immer wesentlich geringer als an T-1 und T-2.

Normale 29 enthielten 4—7 Tage nach dem Schliipfen, wenn sie
noch keine Eier gelegt hatten, durchschnittlich 50 fertig ausgebildete
Eier. Das Maximum pro ¢ betrug in mehreren Fillen 59 Eier. Sie
liegen mit voll skulptierter Schale hauptsichlich in den Ovariolen und
unterscheiden sich deutlich von den jeweils wenigen, unfertigen Eiern
in den oberen, aktiven Abschnitten der Ovariolen. Die Abdomen der
¢ ¢ enthalten keine nennenswerten Ansammlungen von Reservestoffen.
WeBB gibt fiir frischgeschliipfte, gesunde ¢ ¢ bis zu 8 mehr oder
weniger ausgebildete Eier pro Ovariole an, zusammen also bis zu
64 E/¢. June fand in 3 frischgeschliipften ¢ ¢ je etwa 65—75 Eier. In
¢ ¢, die Eier abgelegt haben, findet man weniger fertig ausgebildete
Eier. Von 57 zu Ende der Schwirmzeit (15. VII. 58) eingesammelten
2 ¢ enthielt keines mehr als 8 fertige Eier, der Durchschnitt betrug
2,4 Eier/ 2. Entsprechendes zeigt sich auch an Tieren aus Zuchten. So
enthielten in einer Zucht solche ¢ 2, die nur einzelne Eier gelegt hat-
ten, durchschnittlich 34 Eier, in einem ¢ dagegen, das 31 Eier gelegt
hatte, fand ich nur noch 2 fertige Eier. WEBB (1953) und SCHWENKE
(1958) dissekierten ¢ 2 nach Eiablageversuchen. Die 22 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 ¢ ¢ nach dem Schliip-
fen iiber einen betrachtlichen Eivorrat verfiigen und dass dieser Ei-
vorrat nicht laufend ergéinzt wird, sondern gegen Ende der Eiablage-
zeit abnimmt.

Die Anzahl von Eiern, die Weibchen in Gefangenschaft ablegen,
héingt von den Zuchtbedingungen und von den Verhéltnissen wihrend
der Entwicklung der Tiere ab. In WEBBs Untersuchungen legten ¢ %,
die kopulierend in normalen Freilandpopulationen gefangen worden
waren, die meisten Eier. Der Durchschnitt betrug 53,3 Eier/2, das
Maximum 113 Eier. Aus Puppen gezogene ¢ 2 legten weniger Eier, und
¢ 9, die von Puppen aus Hungerpopulationen stammten, hatten eine
wesentlich reduzierte Eizahl. Auch SCcHWENKE stellte bei @ ¢ aus Pup-
pen von Bestinden mit hoher Populationsdichte eine verminderte Ei-
zahl fest. In seinen Zuchten legten die Tiere je nach der Populations-
dichte durchschnittlich zwischen 31,3 und 45,0 Eier. Diesen Ergebnis-
sen von Zuchten in Insektarien mit variierender Temperatur stehen
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meine Laboratoriumszuchten gegeniiber, in denen nur rund 30 Eier
abgelegt wurden, in vielen Fillen auch weniger.

Die durchschnittliche Anzahl von Eiern, die ein 2 ablegen kann,
lasst sich nach den Ergebnissen der verschiedenen Eiablageversuche
und Praparationen schétzen. Sie betragt rund 50 Eier/?. WEBBs An-
nahme, dass das Eipotential eher dem Maximum von 113 Eiern/?
als dem Durchschnitt von 52 Eiern/¢ entsprechen diirfte, scheint mir
zu hoch gegriffen. Wieviel Eier ein ¢ tatsdchlich im Freien ablegt,
héngt allerdings ganz von der Lebensdauer, dem physiologischen Zu-
stand und den Umweltverhéltnissen ab.

Nach WEBB legen die ¢ ¢ zu Anfang der Eiablageperiode die meisten
Eier. In meinen Versuchen trat keine Konzentration der Legetitigkeit
auf einen bestimmten Zeitabschnitt zutage. Der Durchschnitt pro Tag
war rund 2 Eier/2, das Maximum 7 Eier/2. Das braucht WEBBs Be-
funden nicht zu widersprechen, denn die Zuchtverhaltnisse waren
sehr verschieden.

Embryonalentwicklung und junge Raupen in Minen

Die Dauer der Embryonalentwicklung hingt von den Temperatur-
verhéltnissen ab. Nach DaviavLT (1949) dauert die Embryonalentwick-
lung bei 17° C 20 Tage, bei 20,56° C nur 12 Tage. Er berechnete theore-
tisch (auf welche Weise, ist nicht angegeben) einen Entwicklungs-
nullpunkt von 11° C und eine erforderliche Temperatursumme von
130° C. Andere Autoren geben eine Dauer in etwa der gleichen Grossen-
ordnung an, allerdings alle ohne Hinweis auf die Entwicklungstempe-
ratur: REeissic (1869) 7—8 d, TuorpE (1933) 10—14 d, Junc (1942)
8—10 d, WesB (1953) 14 d, VITE (1954) 8 d. Dagegen rechnet GRaAHAM
(1948) mit einer Entwicklungsdauer von fast einem Monat und TRA-
GARDH (1910) mit 5 Wochen. Unbefruchtete Eier entwickeln sich nicht.
Solange Embryo, schliipfreife oder schliipfende Raupe im Ei sind, hat
dieses eine gelbliche Farbe, das verlassene Ei ist weisslich und erhalt
spater durch Einlagerung von Exkrementen der Raupe eine griinlich-
weisse Farbe. Eier, die sich nicht entwickeln bzw. einen abnorm ver-
anderten Inhalt haben, konnen weisslich bis bridunlich aussehen.

Etwa ab Mitte Juli schliipften in Schweden die Raupchen aus dem
Ei. Anfang August ist die Mehrzahl der Raupen geschliipft. In wirme-
ren Gegenden schliipfen die Raupen schon frither (s. Jung 1942). Sie
bohren sich durch den diinnen 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 in distaler,
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hiufiger jedoch in proximaler Richtung (Abb. 8). Der Anfang der
Mine fiihrt oft direkt zur gegeniiberliegenden Nadelseite und folgt dort
geradlinig dem Nadelrand, er kann aber auch schrig verlaufen. Winkel
oder Bogen kommen seltener vor, die jungen Raupen fressen haupt-
sdchlich parallel zur Léngsachse der Nadel. Sie wenden aber gelegent-
lich im Gang um und fressen in der anderen Richtung, wobei es vor-
kommt, dass sie unmittelbar neben der alten Mine einen neuen Gang
anlegen. Die Exkremente schiebt das Rdupchen hinter sich. Mit den
ersten Exkrementen wird meist das leere, weissliche Ei gefiillt, das da-
durch eine griinweissliche Farbe erhilt. Die leeren Eier fallen frither
oder spéter von den Nadeln ab, doch kénnen sie lange daran haften
bleiben.

Nach einiger Zeit hiduten sich die Raupen das erste Mal zum II. Lar-
venstadium. Die Mine pflegt dann nach meinen Beobachtungen wenig-
stens 2,5—3,0 mm lang zu sein, héchstens etwa 5 mm (WEess: 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 umgekehrter Richtung, so dass
man die Kopfkapsel der L I am Ende des Ganges findet.

In allen Larvenhiutungen zieht die Raupe den Kopf aus der alten
Kopfkapsel zuriick (Abb. 10) und sprengt diese dann in einem Stiick
ab. Auf diese Weise bleibt die Kopfkapsel erhalten. Danach schiebt
die Raupe die alte Haut nach hinten ab. Die Exuvie der ersten Stadien
ist sehr diitnn und fein, man findet deshalb meist nur die alte Kop{-
kapsel.

Die Raupe im II. Larvenstadium frisst in der Nadel weiter. Die Form
der Mine ist bei den grosseren Tieren mehr unregelméissig und vari-
iert im Aussehen (Abb. 11). Wihrend das I. Stadium die Nadel nie
verlisst, kann es vorkommen, dass schon Raupen im II. Stadium neue
Nadeln aufsuchen. Nach der Hiutung zum III. Stadium ist das hiufig
der Fall. Man findet oft nackte Riupchen im III. Stadium, die frei auf
Nadeln und Zweigen umherwandern. Auch die Hautung zum III. Sta-
dium, also die zweite Larvenhdutung, machen die Raupchen in der
Nadelmine durch. Diese Hautung féllt in Schweden etwa zwischen An-
fang August und Ende September. Die Raupen im III. Stadium fressen
in der Nadel weiter, suchen aber auch andere Nadeln auf und minieren
diese. Sie kéonnen den Frassort mehrmals wechseln. Im Laufe des Sep-
tember findet man mehr und mehr soiche von &lteren Raupen ausge-
hoéhlte Nadeln. Die Mine ist nun breiter und lasst sich gut von dem
Gang der Eiraupen unterscheiden. Dann beginnen die Raupen, ihre
Sackchen zu verfertigen.
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Sickchenbildung und Uberwinterung

Schon Anfang bis Mitte August kann man die ersten sickchenira-
genden Raupen finden. In grdsserer Zahl beginnen die Tiere aber erst
ab Anfang September, von dem gebundenen Leben in den Nadeln
zu dem beweglicheren Lebensabschnitt in den Sickchen iiberzugehen.
Dieser Lebensabschnitt dauert allerdings nur kurze Zeit, denn bald
spinnen sich die Tiere zur Uberwinterung fest, doch befressen die
freilebenden Tiere im Herbst noch mehrere Nadeln. Ende September bis
Anfang Oktober triagt die Mehrzahl der Tiere in Schweden Sackchen.

Alle Raupen mit Sickchen im Herbst haben in Schweden das IIIL
Larvenstadium erreicht. Unter sehr vielen untersuchten Raupen habe
ich nur ein einziges Tier mit Sickchen gefunden, das auf Grund sei-
ner Kopfkapselbreite (0,16 mm) mit ziemlicher Sicherheit dem IL
Stadium zuzuordnen ist. Umgekehrt trifft man nicht selten in Nadeln
Raupen (ohne Sickchen) im III. Stadium an, neben denen eine leere
Kopfkapsel des II. Stadiums liegt. Nach WEBB verfertigen die Raupen
in Nordamerika ihre Séckchen hauptsichlich gegen Ende des II. Sta-
diums, seltener im I1II. Larvenstadium, sie sollen im III. Stadium
itberwintern. Auch Juxc fand in Siiddeutschland, dass die Raupen
schon im II. Stadium zum S#ckchentragen iibergingen und auch in
diesem Stadium {iberwinterten. Seine Beobachtung, dass iiberwintern-
de Tiere in Zimmerwarme ,,alshald umherzukriechen” begannen, weist
auf eine Uberwinterung ohne Diapause hin. Bei den wenigen Raupen,
die in Schweden im Winter nach Erwirmen sogleich aktiv werden,
handelt es sich ausnahmslos um Tiere, die sich vor der Aufnahme der
Aktivitdt nicht gehdutet haben und deren Kopfkapselbreite dem IIIL
Stadium entspricht. In Diapause iiberwinternde Raupen héuten sich
stets, ehe sie umherzuwandern beginnen. Ich habe tiberwinternde Rau-
pen von Norddeutschland und aus dem Rhein-Main-Gebiet unter-
sucht, um JunNes Angaben zu iiberpriifen. Die Verteilung der Kopf-
kapselbreiten in den untersuchten Proben entsprach véllig der Ver-
teilung, wie man sie in {iberwinternden Populationen in Schweden
findet. Die von June festgestellte Uberwinterung im II. Stadium ist
entweder eine Anomalie oder eine Eigentiimlichkeit der Entwicklung,
die weiter noérdlich nicht vorzukommen pflegt.

Die Raupe verfertigt das Séckchen aus einem Nadelstiick, das sie
vollig aushéhlt und von Exkrement befreit. Nur selten wird die Nadel-
spitze mit verwendet. Sie ist dann mit einem Loch zum Auswurf der
Exkremente versehen. Meist aber schneidet das Raupchen die Nadel-
spitze ab und verwendet ein Mittelstiick der Nadel als Sickchen. Eine
Ausnahme machen die Tiere, die sich in Douglasiennadeln entwickeln.
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Sie lassen in vielen Fillen die Nadelspitze am Sickchen oder beissen
sie nur unvollstindig ab. Diese Sickchen sind aber dann nicht linger
als Douglasiensickchen ohne Nadelspitze, wiahrend Sickchen aus
Lérchennadeln mit Nadelspitze meist auffallend linger sind als solche
ohne Spitze.

Das Nadelstiick, das als Sédckchen dient, wird innen von der Raupe
mit Gespinst ausgekleidet. Solange das Raupchen frisst, bleiben Vorder-
und Hinter6ffnung von Gespinst frei. Das Tier kann sich leicht im
Sackchen umwenden. Zum Wandern streckt es Kopf und Brust aus
dem Séckchen hervor und hélt das Gehduse mit dem Hinterende fest.
Beim Fressen schiebt es den Koérper oft weiter aus dem Sdckchen her-
vor und in die ausgehohlte Nadel hinein, ohne jedoch das Sickchen
ganz zu verlassen. Im Herbst findet man nur selfen verlassene Sickchen.

In einer Versuchsserie wurde studiert, wie in einer Population die
Bildung der Sickehen zeitlich verlduft. Dazu wurden zu verschiedenen
Zeitpunkten im Herbst Zweigproben am selben Ort (Stdket) eingesam-
melt. Die Zweige wurden mit dem unteren Teil in Behalter mit Wasser
gestellt und in einem luftigen Freiland-Insektarium bzw. im Labora-
torium aufgestellt. Gleich nach dem Einsammeln und danach in ge-
wissen Zeitabstdnden wurden samtliche Raupen mit Sdckchen von den
Zweigen entfernt. Auf diese Weise konnte die Anzahl der innerhalb
der Zeitabschnitte gebildeten Sickchen bestimmt werden. Die nackt
umherwandernden Raupen wurden gezihlt, 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 konnten an ihnen wahr-
scheinlich so wesentlich mehr Raupen Séckchen bilden als an den
Zweigen der Serie 2 (vergl. Abb. 16). Ausserdem wurden in der Serie
2 auffallend mehr tote, nackte Raupchen gefunden -— ein weiteres Zei-
chen dafiir, dass das schnellere Trocknen weniger giinstig fiir die
Tiere war. Die Zweige trockneten von unten her, und wie bei Zweigen
am Baum hielten sich die Langtriebnadeln an den Triebspitzen am
lingsten griin. An den trocknenden Zweigen wurden die meisten Rau-
pen mit Séckchen an den Nadeln gefunden, die noch am frischsten wa-
ren. Das bedeutet, dass mit zunchmender Vertrocknung mehr Tiere an
den distalen Zweigabschnitten sassen. Da der Anteil der Sdckchen,
die aus Langtriebnadeln gefertigt waren, gering blieb, darf man mit
einer Wanderung der Raupen in distaler Richtung rechnen. Das stimmt
tiberein mif den Beobachtungen iiber die Verteilung von Populationen
im Freiland.
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Tab. 8. Versuch zum zeitlichen Verlauf der Sickchenbildung an Zweigen im Wasser.
Material Stiket, Herbst 1964. Nidhere Erkldrungen im Text.

Serie 1 Serie 2 Serie 3 Serie 4
Einsammlungs-
datum 4.1X.64 14.7X.64 9.X.64 21.X1.64
Zustand der Nadeln grin Nadeln griin Nadeln meist Zweige prak-
Probe griin, fallen tisch entna-
nicht ab delt
Autbewahrung ?rfseéll?trﬁi—um Laboratorium, ~ 22° C, trockene Luft
Anzahl Zweige 35 39 16 35
Anzahl K 2064 2 005 667 1479
LS zusammen 1386 603 398 777
Anzahl Anzahl Anzahl Anzahl
vorgefundene vorgefundene vorgefundene vorgefundene
Datum nackte L nackte L nackte L nackte L
LS LS LS LS
leb. | tot leb. | tot leb. | tot leb. | tot
4.1X. 81} — | —
7. 46 | — | —
9. 24 3] —
11. 43 ] 25 ) —
14. 57 | 25 1
15. 156 | 13 | —
17. 921 65 | — 85 | 29 —
21. 255 | 43| — | 223 | 79 2
25. 274 | 37 1 67 | 29| 38
28. 248 | 27 1 50 81 25
1.X. 140 | 38 | — 5 1| —
5. 73 111 — 10 2 1
9. 28 4 1 6| — 17353 2| —
19. 256 — | — 1| —| —
21. 23 1 2
29. 12 — | —
13.X1I. 10| — | —
21. 777 | — | —

Auf die Tiere der Serie 3 hatte der Versuch kaum noch Einfluss, da
die iiberwiegende Mehrzahl der Tiere zum Zeitpunkt der Probeentnah-
me schon Sidckchen gebildet hatte. Als die Zweige der Serie 4 eingesam-
melt wurden, hatten sich die Raupen schon zur Uberwinterung fest-
gesponnen. Der zeitliche Verlauf der Sdckchenbildung geht am besten
aus der Abb. 16 hervor. Zur Vergleichbarkeit der Werte wurden die
absoluten Zahlen auf Raupen pro Kurzirieb 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 Sidckchen unter verschiedenen Bedingungen
im Herbst.

Material Stidket 1964. Abszisse: Datum. Ordinate: Anzahl Raupen in Séckchen pro
Kurztrieb. Erklarungen im Text (vergl. auch Tab. 8.).

Sie stellt daher den ungefdhren Verlauf der Sdckchenbildung im Be-
stand dar. Der steilere Anstieg der Kurven fiir die Serien 1 und 2 deu-
tet darauf hin, dass in den Versuchen die Séckchen schneller gebildet
wurden als im Freiland.

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

Ebenso wie WEBB fand ich nur in seltenen Ausnahmeféllen schon im
Herbst Séckchen, die aus mehreren Nadelstiicken zusammengesetzt
waren. Dagegen sind héiufig die Nadelstiickchen langs aufgeschlitzt
und die Rénder durch festes Gespinst wieder verbunden. In dem Ver-
such zur Séckchenbildung wurde auch die Lange der Sickchen, 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 spiter; altere Séckchen
haben ein robusteres Aussehen. Wie aus Tab. 9 hervorgeht, waren
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Tab, 9. Linge der Sickchen zu verschiedenen Zeitpunkten in dem Versuch zur Sickchenbildung.
Material Stidket, Herbst 1964. 9% Sp = Prozentsatz der Séckchen mit Nadelspitzen.

aktive Raupen festgesponnene Raupen
Sédckchen
gebildet mm mm Anm.
Datum s| % sp Ss| % sp
von bis | Mittel zahl 3 von bis | Mittel zahl
Serie 1:
— 4.IX. 2,0 2,7 2,43 9 22 alle S
4.— 7.IX. 2,0 3,2 2,58 36 0 alle S
11.—14.1X. 2,2 3,4 2,78 28 0 alle S
17.—21.IX. 2,2 3,3 2,78 43 9 2,5 3,1 2,82 7 14
5— 9.X. 2,5 3,8 2,96 10 40 2,9 4,3 3,61 7 86
Serie 2:
—15.IX. 2,2 3,9 2,64 26 12 alle S
17.—21.1X. 2,2 4,3 3,17 34 21 2,5 5,1 3,88 22 55
Serie 3:
— 9.X. 2,2 3,9 2,84 | 114 4 alle S
Serie 4:
—21.X1. 2,2 3,8 2,72 57 0 |alleS

am Baum frith verfertigte Sickchen im Durchschnitt kiirzer als die
Séackchen spiter im Herbst (vergl. auch Tab. 5). An den trocknenden
Nadeln zeigte sich eine Tendenz zu zunehmender Sickchenldnge mit
fortschreitender Zeit bzw. Austrocknung (s. bes. Serie 1). Spét gebil-
dete Sdckchen an den Probezweigen waren im Durchschnitt linger als
zum selben Zeitpunkt in der Natur eingesammelte Sdckchen. Aus der
Tab. 9 ist auch ersichtlich, dass die Sickchen festgesponnener Raupen
im Durchschnitt linger waren als die in derselben Zeit gebildeten
Sackchen aktiver Tiere, und ausserdem war unter den festgespon-
nenen Sickchen ein grosserer Prozentsatz mit Nadelspitze. An den
Probezweigen in den Versuchen nahm der Anteil der Sickchen mit
Nadelspitze mit der Versuchsdauer zu, wihrend die im Oktober und
November vom Baum gesammelten Séckchen zum gréssten Teil oder
alle ohne Nadelspitze waren. Die steigenden Durchschnittswerte fiir
die Lange der Sidckchen sind nur teilweise durch einen héheren Anteil
von Sackchen mit Nadelspitze bedingt. Die Tendenz zu langeren Séck-
chen mit spaterem Bildungstermin zeigt sich auch, wenn man nur
Sackehen ohne Nadelspitze untersucht.

Daraus kann man Folgendes schliessen: Friithzeitig im Herbst ge-
bildete Séckchen sind durchschnittlich kiirzer als Sdckchen, die spiter
gebildet werden. Der Zustand der Nadeln hat Einfluss auf die Grosse
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der Sédckchen. Im Normalfall schneidet die Raupe die Nadelspitze ab.
Bleibt die Nadelspitze am Sackchen, so scheint das Tier durch ungiin-
stige Verhiltnisse wie Austrocknen der Nadeln dazu gezwungen zu sein.
Der hohe Anteil von Sickchen mit Nadelspitzen unter den festgespon-
nenen Tieren an den Probezweigen lasst weiterhin vermuten, dass die
Raupen ihre herbstliche Aktivitat unter solch ungiinstigen Verhilinis-
sen vorzeitig beenden. Der Zustand der Wirtspflanze beeinflusst also
nicht nur den Zeitpunkt der Sackchenbildung, sondern auch die eigent-
liche Ausbildung des Séckchens und vielleicht auch das Festspinnen
der Tiere zur Uberwinterung. WEBB vermutet, dass der Ubergang der
Raupen von dem Leben in den Nadeln zum Séckchentragen durch den
Zustand der Nadeln verursacht wird.

Nachdem die sidckchentragenden Raupen mehr oder weniger lange
an den Nadeln gefressen haben, bereiten sie sich zur Uberwinterung
vor. Dazu wandern sie von den Nadeln an die Sprossteile und spinnen
dort das Vorderende des Sackchens fest. Die Tiere iiberwintern haupt-
séchlich 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 héherer
Populationsdichte hiaufiger zu iiberwintern.

Die Séckchen werden innen mit kraftigem Gespinst ausgekleidet.
Das Vorderende des Sickchens wird mit einem dicken, krausen Ge-
spinstpolster an der Unterlage befestigt. Danach verschliesst die Raupe
das hintere, nach aussen gerichtete Ende des Sdckchens mit Gespinst,
und zwar im Gegensatz zum Vorderende mit feinem, glattem Gewebe.
Wenn das Hinterende geschlossen ist, wendet die Raupe sich wieder
mit dem Kopf zu dem Zweig und wird inaktiv. In der Winterruhe sind
die Raupen oft etwas kontrahiert, sie liegen im Vorderteil des Sick-
chens und lassen meist ein Stiick im hinteren Teil des Séckchens frei.

In Schweden treffen gegen Ende September die ersten sacktragen-
den Raupen ihre Wintervorbereitungen. Die Mehrzahl der Tiere frisst
dann allerdings noch, teils mit Sickchen versehen, teils noch ohne Sack-
chen in Nadeln. Im Laufe des Oktober 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 Lirchen zu vergilben beginnen oder sogar etwas friiher.
Man findet auch an Triebabschnitten mit griinen Nadeln schon fest-
gesponnene Tiere. Die meisten Tiere spinnen sich aber wihrend des
Vergilbens der Nadeln und vor dem eigentlichen Nadelfall fest. WEBB
schreibt: ,,Preparation for hibernation occurs immediately following
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the first frost.” Es scheint sich dabei aber mehr um eine Koinzidenz als
um eine Auslésung der Wintervorbereitungen durch Frost zu han-
deln. Dass Frost nicht erforderlich ist, geht schon aus den Laborato-
riumsversuchen (s. Tab. 9, Serie 2) hervor. Als die Proben fiir die
Serie 3 am 9. X. 64 eingesammelt wurden, waren schon 11 % der Rau-
pen mit Sickchen festgesponnen, dabei registrierte die nichste meteo-
rologische Station (Stockholm) Frost erst Ende Oktober. 1961 wurde
in Stockholm der erste Frost am 15. X. mit —0,6° C gemessen, auf
Djurgirden 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 III. Stadium iiberwintern in Diapause. Die Beobach-
tungen von JuNeG lassen darauf schliessen, dass Tiere, die im II. Sta-
dium tberwinterten, nicht in Diapause, sondern in Quieszenz lagen.
Ich habe nie iiberwinternde Raupen im II. Stadium gefunden. Dagegen
fand ich als Ausnahmen in vielen Zuchten einzelne Raupen im III. Sta-
dium, die gleich nach dem Erwirmen umherzuwandern begannen,
ohne sich gehdutet zu haben. Sie itberwintern also nicht in Diapause.
Da die Diapause der Léarchenminiermotte in einem besonderen Ka-
pitel besprochen wird, braucht hier nicht niher darauf eingegangen
zu werden.

Die Raupen im Frithjahr

Je nach dem Verlauf der Erwirmung im 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. Mai die Frithjahrsaktivitit begonnen.
Die Tiere fangen praktisch zu derselben Zeit an zu wandern, wenn die
Larchennadeln ausschlagen (vergl. Kapitel 9). Die Angabe bei TRX-
GARDH (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 Siiddeutschland (Juna
1942), Osterreich (ScHREMMER 1959) und Béhmen (I.oos 1892) beginnt
die Friihjahrsaktivitat infolge glinstigerer klimatischer Verhilinisse
bis zu rund einem Monat frither als in Schweden. VoOTE & TER PELK-
wiJK (1948) beobachteten die Radupchen am 11. April gleichzeitig mit
dem Austreiben der Nadelknospen und etwa eine Woche, nachdem die
Blumenknospen erkennbar geworden waren. In England (THORPE
1933) beginnen die Tiere ebenfalls im April zu wandern. WEBE gibt
fiir das Auftreten des IV. Larvenstadiums im Jahre 1949 den 28. April
bis 25. Mai an (Fredericton, New Brunswick). HERRIcK (1912) nennt
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fiir das weiter siidlich gelegene Ithaka den 15. April fiir den Beginn des
Wanderns, bei kithlem Wetter 10 Tage spéter.

Wihrend Raupen, die in Quieszenz iiberwintern, beim Eintritt giin-
stiger Aussenbedingungen erwachen und gleich zu wandern beginnen,
bereiten die normalen, in Diapause iiberwinternden Tiere im III. Sta-
dium ihr Erwachen allméihlich vor. Die Raupen strecken ihren Kor-
per, der in Diapause oft etwas kontrahiert ist, aus, recken den Kopf,
geradeaus vor, strecken die Beine nach vorne und werden dann prak-
tisch unbeweglich. Damit wird die eigentliche Hiutung zum IV. Lar-
venstadium eingeleitet. In 20° G hduten 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-
strecktem Kopf, ziehen ihn dann etwas zuriick und wenden sich auch
gelegentlich im Sickchen um. Sie 6ffnen das Vorderende und das
Hinterende des Sidckchens. Das Gespinst vom Vorderende des Siack-
chens bleibt zum gréssten 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-
bauschihnlich und in der Mitte vertieft. In dieser Vertiefung pflegt
die leere Kopfkapsel des III. Stadiums zu liegen. Nachdem das Vor-
derende des Sackchens geéffnet ist, beginnen die Raupen zu wandern.
Von der Hiutung bis zum Beginn des Wanderns pflegt es in 20° C
etwa einen Tag zu dauern. Die Vorbereitung der Frithjahrsaktivitat
nimmt also wenigstens 3—4 Tage in Anspruch.

Einige Raupen, die gleich und ohne Hiutung im III. Stadium zu
wandern begannen (Quieszenz), hiuteten sich in Zuchten nach mehre-
ren Tagen, chne Nahrung aufgenommen zu haben. In einem einzigen
Fall wurde eine andere Ausnahme beobachtet: Aus Material von 900
frisch eingesammelten, tiberwinternden Raupen, die ab 14. IV, 59 in
20—22° C weitergeziichtet wurden, schliipfte am 28. IV. eine normale
und flugfihige Motte. Das einfache Séckchen enthielt ausser Puppen-
resten eine leere Kopfkapsel von 0,33 mm Breite. Das Tier hatte also
offenbar im IV, Stadium iiberwintert und sich in Wirme verpuppt,
ohne im Friithjahr gewandert zu sein oder Nahrung aufgenommen zu
haben. Die Lirchen hatten zum Zeitpunkt des Einsammelns noch
nicht ausgeschlagen.

Die erwachten Riaupchen kriechen an die austreibenden Nadeln und
beginnen zu fressen. Die Nadeln aufbrechender Knospen befressen sie
von der Spitze her, weiter ausgeschlagene Nadeln von der Seite, Fast
immer sind die Nadeln im distalen Teil, mehr oder weniger nahe der
Spitze, befressen. Das hingt damit zusammen, dass die Nadeln noch
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nicht in voller Linge ausgetrieben sind. Zum Frass spinnt die Raupe
ihr Sackchen an der Nadel fest, beisst ein Loch in die Epidermis und
dringt minierend im Inneren der Nadel vor. Sie verldsst aber ihr Séck-
chen nicht ganz mit dem Hinterleib und kann deshalb beiderseits vom
Eingangsloch nur einen knapp ihrer Korperlinge entsprechenden Teil
der Nadel aushohlen. Danach begibt sie sich an eine andere Nadel
und frisst auf die gleiche Weise. Die Frassmine erstreckt sich iiber
die ganze Nadelbreite. Die leeren, ausgehdhlten Nadelenden sehen
zuerst weisslich, dann braunlich aus und fallen im Laufe der Zeit oft
ab.

Gelegentlich fressen die Raupchen im Friithjahr auch an den jungen
weiblichen Bliiten. Frass an Bliiten hat schon Loos (1892) beobachtet.
An ménnlichen Bliiten fand ich keine fressenden Tiere. Das hat ver-
schiedene Ursachen: Die ¢ Bliiten sind um diese Zeit saftig und weich
und nach oben gerichtet, die 4 Bliiten sind trockener und meist nach
unten gerichtet. Die Raupen wandern vorzugsweise nach oben, also
eher an die ¢ Bliiten und finden diese saftigen Organe wohl schmack-
hafter. Ausser den Nadeln, die die Bliiten umgeben, werden die Zapfen-
schuppen befressen. An Zapfenschuppen werden, wie JunG richtig ver-
mutete, keine Minen gebildet, sondern es entsteht eine Art Lochfrass.
Frass an Bliiten kommt, entgegen der Ansicht von Juxg, nicht nur bei
ausgesprochenem Kahlfrass vor.

Zu Anfang des Frithjahrsfrasses dient noch das alte Wintersickchen
als Schutz. Bald aber wird ein Stiick einer frisch ausgehdhlten Nadel
als S#ckchen verwendet. Auch das ist nach kurzer Zeit zu klein, und
die Raupe erweitert das einfache Rohrensidckchen durch Einflicken von
weiteren Stiicken ausgehoéhlter Nadeln oder nur von Gespinst zum
zusammengesetzten Sdckchen. Dieser Vorgang ist von verschiedenen
Autoren eingehend beschrieben worden (s. REissic 1869, Loos 1892,
TrRAGARDH 1910, Jung 1942, WEBB 1953, SCHREMMER 1958 e. a.). Die
Raupe spinnt wie iblich ihr Sickchen an eine Nadel an, héhlt ein
Stiick der Nadel aus und schneidet ein passendes Stiick der ausgehohl-
ten Nadel ab, das durch das Gespinst an dem Sdckchen hédngen bleibt.
Dann schlitzt sie Sickchen und Nadelstiick ldngs auf und verbindet
die Langskanten des Sickchens durch Gespinst mit dem neuen Stiick.
Diese Arbeit fiihrt sie nicht auf einmal aus, sondern frisst zwischen-
durch, so dass man hiufig fressende Raupen mit halbfertigen, zusam-
mengesetzten Séckehen finden kann. Wenn eine Erweiterung bzw. Er-
neuerung des Sickchens notwendig wird und nicht ausreichend
grosse Nadelstiicke zur Verfiigung stehen, so wird das Fehlende durch
Gespinst ersetzt. Das Hinterende der Sickchen fressender Raupen ist
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Abb. 17, Sédckechen von C. laricella, unter Bidumen mit starkem Befall im Frithjahr zur
Verpuppung an Grashalm festgesponnen (Réssjéholm 4.VI1.64.).

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

Die Raupchen pflegen beim Umherkriechen einen feinen Faden zu
spinnen. Irrifation scheint das Spinnen zu stimulieren. Damit kann
teilweise zusammenhéngen, dass man bei starkem Befall oft viel Ge-
spinst beobachtet. WEBB hat eine kahlgefressene, mit Gespinst reich-
lich iiberzogene kleine Léarche abgebildet. Sperrt man Réaupchen ohne
Nahrung in ein Glas, so werden dessen Wéinde grau und mehr 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 hiufig ab. Dabei kénnen sie leicht
verweht werden. Die von Loos (1892) bheschriebenen, sehr langen
Spinnfaden von der Krone bis zur Erde, die in unregelméssigen Ab-
stinden eine grossere Anzahl Raupen trugen, kamen offenbar eben-
falls bei hoher Populationsdichte vor. Viele der Tiere, die sich im
Frithjahr in Bestinden mit starkem Befall abspinnen, kann man in
der Untervegetation finden. Sie spinnen sich dann auch zur Verpup-
pung an Grashalmen und anderen Stellen fest (s. Abb. 17).

Wie in einem folgenden Abschnitt besprochen wird, orientieren
sich die Raupen positiv phototaktisch und negativ geotaktisch. Haufig
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deutet sich eine Tendenz zu Wanderungen nach der Zweigspitze hin
an (vergl. Tabellen 17—20).

Die Friihjahrsaktivitit der Raupen erstreckt sich iiber eine Dauer
von etwa 3 Wochen bis 1 Monat, kann aber je nach der Temperatur
auch kiirzer oder langer wihren.

Yerpuppung und Puppenruhe

Wenn die Raupen voll ausgewachsen sind, bereiten sie sich zur
Verpuppung vor. Das zusammengesetzte Sdckchen hat seine volle
Lénge erhalten, doch bekommt es als Puppenséckchen eine aufgeblase-
nere und spindelférmige Gestalt. Die Raupen spinnen das Vorderende
ihrer Sickchen fest an einer Nadel an. Meist werden die Puppensick-
chen in der Mitte der Nadelbiischel festgesponnen (Abb. 18), weniger
héufig an den ausseren Nadeln. Werden die Tiere durch Uberbevdlke-

Abb. 18, Triehspitze mit Frithjahrsfrass und Puppensédckchen von C. laricella.
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rung oder andere ungiinstige Umstinde dazu gezwungen, so verpuppen
sie sich auch an anderen Stellen (Abb. 17).

Anscheinend spinnen die Raupen sich meist in der Ndhe der Stelle
fest, an der sie zuletzt gefressen haben. Sie kénnen aber auch zur
Verpuppung einen anderen Platz aufsuchen. Man findet nicht selten
Puppen an Zweigabschnitten, an denen keine Nadeln ausgehdéhlt sind.

In dem angehefteten Sickchen wendet die Raupe sich um, so dass
ihr Kopf nach dem offenen, distalen Ende des Sidckchens gerichtet
ist. Das mit Gewebe verstirkte Sackchen ist so gebaut, dass die Ran-
der der Hinter6ffnung sich von zwei Seiten abgeflacht gegeneinander
neigen. Auf diese Weise kommtl ein reusenihnlicher Verschluss zu-
stande, der dem Tier ein leichtes Herausschliipfen ermdéglicht, das Ein-
dringen von aussen aber ziemlich erschwert. Wenige lockere Gespinst-
faden vervollstindigen den Verschluss.

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

Der Zeitpunkt fiir Festspinnen und Verpuppung hingt von den
Temperaturverhéltnissen des Friithjahrs ab. In Siiddeutschland, Oster-
reich und Bohmen fillt die Verpuppung haupséchlich zwischen Ende
April und Mitte bis Ende Mai (Karser 1859, Rerssic 1869, Loos 1891/
92, Jung 1942, ScHREMMER 1959), in England etwa Mitte Mai (THORPE
1933) und in Kanada Mitte Mai bis Anfang Juni (Bairp 1923, DAviavuLT
1949, Wess 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 Lirchenminiermotten im Puppenstadium sind, wenn
die Langtriebe der Lérche auszutreiben beginnen. In einem Fall ver-
puppten sich die Raupen an Douglasien etwas spiter als die Tiere an
benachbarten Lirchen. Aus dieser einzelnen Beobachtung kénnen aber
noch keine Schliisse gezogen werden.

Auch die Dauer der Puppenruhe ist, wie alle Entwicklungsvorginge,
femperaturabhingig. Jung (1942) stellte bei 18° C eine Puppenruhe
von 8—10 Tagen fest, bei anhaltend kalter Witterung dauerte sie eini-
ge Wochen. Schon Brum (1816) fand, dass die Puppenruhe ,,bei més-
sig schoner Witterung” 19—21 Tage dauerte. Kiirzere Dauer geben
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Abb. 19. Das durchschnittliche Auftreten der einzelnen Entwicklungsstadien von C. laricella wihrend der warmen Jahreszeit in Schweden.

IV—XI: Monate April bis November. Li: Giberwinternde, inaktive Raupe. La: aktive Raupe im Frithjahr. PS: Tier in Puppensiickchen fest-
gesponnen. I: Imago. I&: Ei. LM: Raupe ohne Sickchen in Mine, LS: aktive Raupe mit Sackchen im Herbst.
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Baimrp (1923, 10 Tage) und Daviavrt (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)
REeissic (1869), Loos (1891/92), THorrPE (1933) und WEBB (1953)
kann man ebenfalls auf eine Puppenruhe von rund 3 Wochen, gele-
gentlich auch etwas mehr, im Freien schliessen.
Eine Ubersicht iiber das durchschnittliche Auftreten der verschie-
denen Entwicklungsstadien von C. laricella in Schweden wihrend 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, betrdchtliche Strecken
zuriickzulegen. Loos (1892) fand im Freien Raupen, die mindestens
5 m gewandert waren, und sah Raupen, die 4 cm in der Minute krie-
chend zuriicklegten. WeEBB (1953) beobachtete markierte Tiere im Frei-
land und stellte bei gesunden Tieren eine insgesamt vor der Ver-
puppung am Zweig zuriickgelegte Strecke von etwa 28—32 cm bei
einem Tagesdurchschnitt von etwa 4,8 cm fest. In meinen Orientie-
rungsversiichen wanderte u. a. eine Raupe bei 15° Neigung 63 cm in 20
Minuten. Nahrungsmangel bzw. Hunger stimulieren das Umherkrie-
chen (vergl. WEBB 1953). Die Versuche iiber die geotaktische Reaktion
deuten an, dass die jeweils zuriickgelegte Strecke von der Stiarke der
Reize abhingig ist, die auf die Raupe einwirken.

Als richtende Reize kommen anscheinend hauptsichlich Licht und
Schwerkraft in Frage. Die Reaktion auf diese Reize kann dazu bei-
tragen, das Tier zum Futter zu fiihren. So besteht auch fiir Raupen,
die am Stamm oder gar unter dem Baum iiberwintern, eine — wenn
auch oft geringe — Mdoglichkeit, wieder zu Lérchennadeln zu kom-
men (s. S. 101). Fiir Tiere auf der Futtersuche werden wahrscheinlich
die Reize von Licht und Schwerkraft unwirksam, sobald die Nahrung
gefunden ist. Der Hunger stimuliert wohl das Wandern, hat aber keine
richtende Wirkung. Auch ungerichtetes Wandern fithrt am gesunden
Larchenzweig, dem natiirlichen Milieu der Raupe, zum Nadelbiischel.
Eine direkte Orientierung zu den Larchennadeln hin diirfte kaum vor-
kommen. Uber eine visuelle Orientierung ist nichts bekannt. Falls der
Geruchssinn iiberhaupt eine Bedeutung fiir die Orientierung hat (s. S.
57), so ist anzunehmen, dass er bei grésserem Abstand nur allgemein
leiten kann — an einer Lirche im Friithjahr bilden sich wohl kaum
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deutliche Duftgradienten innerhalb der Abstédnde aus, in denen Coleo-
phora wandert. Zu einem bestimmten Nadelbiischel wird der Geruch
nur auf kiirzeste Entfernung leiten.

Markierung von Siickchen in Freiland

Im November 1956 wurden an verschiedenen Stellen in Réssjoholm
frisch angesponnene Wintersdckchen an den Jahrestrieben (T) mit
roter Tusche markiert. Ein Teil der Zweige wurde zum Schutz mit
feinem Nylongewebe ilberzogen. Im nichsten Frithjahr (Ende Mai)
wurden die Versuche nachgesehen. Zu diesem Zeitpunkt waren die
Sidckchen angesponnen, und fast alle Tiere hatten sich verpuppt. Nur
an einigen Zweigen hatte das Nylongewebe den Winter heil iiberdauert.

An Zweigen mit wie an Zweigen ohne Schutz von Nylongewebe
wurden weniger markierte Sdckchen wiedergefunden, als im Herbst
angefiarbt worden waren. Nur 52 % markierte Sickchen wurden wie-
dergefunden, und nur 20 % der im Herbst markierten Séckchen ent-
hielten im Frithjahr lebende Tiere. Auch die Anzahl der nicht
markierten Sickchen war geringer als im Herbst. Wanderungen
waren in beiden Richtungen vorgekommen, sowohl nach der Trieb-
spitze als auch nach dem Stamm hin. Eine Anzahl von Tieren war wei-
ter als tiber den Triebabschnitt eines Jahres gewandert, die meisten
hatten sich jedoch offenbar nicht iiber grossere Strecken bewegt. Wei-
tere Schliisse lasst das Material nicht zu.

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

Orientierungsversuche im Laboratorium

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

Licht
Anfang November wurden frisch vom Zweig gezupfte Raupensick-
chen in einen Kreis (5 cm @) in der Mitte eines mit schwarzem Papier



Tab. 10. Lichtreaktion von Raupen vor der Diapause.

Versuchsdauer Anzahl gewanderter Raupen | Abstand von Mitte, Durchschnitt cm
min. positiv neutral | negativ positiv neutral negativ
30 6 1 — 11 8 —
60 11 1 — 13 10 —
90 11 2 1 18 9 11
120 12 — 2 16 — 7
150 14 1 1 15 6 9

ausgeschlagenen Kastens gelegt. Eine Seitenwand des Kastens war
offen, und 20 em vor der Offnung war eine hell ausgestrahlte vertikale
Flache, so dass Licht in den Kasten reflektiert wurde. Die Diagonalen
teilten den Boden des Kastens in vier Felder ein: eins zum Licht —
positiv, eins vom Licht abgewandt — negativ, und zwei neutral. Alle
30 Minuten wurde die Entfernung wandernder Raupen vom Kreis
und das Feld, in dem sie sich befanden, vermerkt. 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 hervor, dass die Raupen vor der
Diapause positiv phototaktisch reagierten. Ausserhalb des Kastens
im direkten Licht bewegten die Tiere sich nicht mehr gerichtet. Das
erklart die spatere Abnahme der mittleren Wegstrecke.

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 zugeklebt, dass nur 6 Fenster
von 2,5 X 2,5 cm in gleichem Abstand voneinander an der Seitenwand
offen blieben. Eins der Fenster wurde vollig abgedunkelt, eins da-
neben wurde frei gelassen, die iibrigen Fenster wurden mit Transpa-
rentpapier in verschiedenen Schichten (primitive Graufilter) abge-
schirmt. Die Lichtdurchlassigkeit wurde in % des offenen Glasfensters
ausgedriickt und betrug 100, 91, 86, 73, 64 und 0 %.

In die Mitte eines Bodenstiickes aus schwarzem Papier wurden die
Versuchstiere in einen Kreis von 3,5 em Durchmesser gelegt. Die
Schale wurde umgekehrt (mit dem zugeklebten Boden nach oben)
iiber das Bodenstiick gestiillpt und mit einem Wasserbehélter, der
gleichzeitig als Wirmefilter diente, fest angedriickt. Die ganze An-
ordnung wurde senkrecht von oben beleuchtet. Die seitlich an der
Schale, die Bodenstiick mit Raupen iiberdeckte, angebrachten Fenster
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Tab. 11. Orientierung ven Raupen nach der Diapause in Wahlversuchen mit verschiedenen
Lichtintensitiiten.

Prozentuelle Verteilung der gewanderten Tiere. x = verdunkelt.

Versuchsgruppe 1 2 3
Am Fenster mit 100 9, Durchlassigkeit ........... .. ... ... 48 X X
» » y 919 D e e 37 X X
» » » 869 D e — 47 X
» » » 73 %, D e e e 2 27 100
» » » o 649% D e e e e — 9 —
» » » 0 9% B e — — —
An dunkler Wand ... ..ottt e e — 2 —
Von Mitte entfernt, nicht an Rand . ........ ... ... .. .. 13 15 —
Summe gewanderter Raupen...........cvviivniiiiiniin, | 46 45 13

wurden also nicht direkt angestrahlt, sondern nur indirekt beleuchtet.
Um 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-
mostaten aus der Diapause geweckt worden waren. Im allgemeinen
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 ,Duftspuren”) orientierten. Die Fenster
waren nicht immer nach derselben Himmelsrichtung gewandt, so dass
Kompassorientierung oder dhnliche Phidnomene (s. BECKER 1964) die
Versuchsergebnisse kaum beeinflussen konnten. In den Versuchs-
serien 2 und 3 wurden Fenster abgedunkelt. Alle Versuche wurden
wiederholt, und die Ergebnisse der Wiederholungen 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 konnten zwi-
schen Lichtquellen unterschiedlicher Intensitdt unterscheiden. In den
Untersuchungen f{ibte die jeweils stdrkste Lichtquelle die stirkste An-
zichung aus. Auch relativ geringe Unterschiede der Lichtintensitat
(10 %) wurden wahrgenommen.

Schwerkraft

Festgesponnene Réupchen wurden im November vom Zweig abge-
zupft, und die Tiere, die gleich wanderten, also noch nicht in Diapause
waren, wurden an runde Stabchen gesetzt. Ein Stibchen wurde senk-



33
recht, eins schrig im Winkel von 45° eingespannt. Nicht alle Raup-
chen wanderten an den Stdbchen. An beiden Stabchen bewegten sich
die meisten aktiven Tiere nach oben. Sie legten auch im Durchschnitt
langere Strecken zuriick als die nach unten wandernden. Alle Tiere
wurden noch am ersten Versuchstag inaktiv. Die Herbstraupen zeigien
also kurz vor der Diapause eine vorwiegend negativ geotaktische Reak-
tion.

Mehrere Versuche wurden mit Raupen ausgefiihrt, die aus der Dia-
pause erwacht waren. Im Februar geweckte Tiere wanderten an run-
den Holzstabchen, die in verschiedenen Winkeln zur Horizontale (11°,
45°, 90°) eingespannt waren, hauptsichlich aufwirts. Mit Réupchen,
die im April geweckt wurden, liessen sich diese Ergebnisse bestétigen.
Ausserdem wurde untersucht, wie stark verschiedene Neigungswinkel
die Raupen beeinflussen.

Eine Versuchsserie mit Winkeln zur Horizontale von 11°, 22,5°,
34° und 45° wurde in einem dunklen Schrank ausgefiihrt, damit keine
Unterschiede in Belichtung, Temperatur und Luftbewegung auf-
treten sollten. Nicht alle Tiere wanderten aufwérts, und ein gewisses
Hin- und Herwandern konnte vorkommen. Fiir jedes Tier, das sich
vom Ausgangspunkt entfernt hatte, wurden Entfernung und Rich-
tung (auf oder ab) vom Ausgangspunkt gemessen. Ein Vergleich der
Mittelwerte fiir die unter verschiedenen Neigungen zuriickgelegten
Strecken liasst unterschiedliche Stirke in der Reaktion der Tiere er-
kennen. Dagegen gibt die Anzahl der gewanderten Tiere oder das
Verhiltnis zwischen auf- und abwirts gewanderten Raupen keinen
Hinweis. Bei lange dauernden Versuchen verwischten sich die Unter-
schiede zwischen verschiedenen Winkeln etwas, da die Tiere auch bei
schwicherer Reaktion Zeit hatten, gréssere Strecken zuriickzulegen
(vergl. Tabelle 13).

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

Tab. 12. Orientierung der Raupen nach der Schwerkraft. Miitelwerte und Mittelwertsver-
gleich fiir zuriickgelegte Strecken bei verschiedenen Winkeln.

Neigungswinkel zur Horizontale: 11° 22,5° 34° 45°
Durchschnittlich gewandert cm: 3,31 4,68 6,72 6,92
P fur Mittelwertsvergleich mit 11° ....... — 0,3 0,005 0,01

22,5° ... — — 0,1 0,2
34° ... — — — 0,9




56

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

Inspektion nach Anzahl gewandegte Raupen| Durchschnittl. Mittelwgrts-
Versuchsbeginn a'uf-/abwarts cm gewandert vergleich
15° 30° 15° 30° | 3
20 Minuten ...... 5/4 10/2 7,00 12,67 0,5
1 Stunde......... 9/1 13/0 16,80 30,92 0,2
20 Stunden ...... 11/1 10/3 30,50 48,62 0,3

Je grosser der Winkel der Unterlage zur Horizontale war, desto
stiarker war anscheinend der Reiz auf die Raupen, aufwirts zu wan-
dern. Der Mittelwertsvergleich fiir die gewanderten Strecken lidsst
vermuten, dass die Raupen die Winkel 11° und 34° bzw. 11° und 45°
wahrnehmen und unterscheiden konnten.

In einem anderen Versuch sollte nachgepriift werden, ob sich ein
quantitativer Unterschied in der Reaktion auf die Winkel 15° und 30°
feststellen lasst. Um den Tieren die Mdglichkeit zu geben, grossere
Strecken zuriickzulegen, wurden lidngere Stidbe verwendet. Der Ver-
such war seitlich einfallendem Licht ausgesetzt. Die Ergebnisse sind
in Tab. 13 dargestellt. Ein Wiederholungsversuch hatte dhnliche Ergeb-
nisse.

Wie die Tabelle zeigt, wendeten unter beiden Neigungen anfinglich
abwirts gewanderte Raupen bald um und wanderten aufwirts. Die
Unterschiede in der durchschnittlich zuriickgelegten Strecke sind auf-
fallend. Die statistische Bearbeitung ergab jedoch keine signifikanten
Unterschiede der gewanderten Strecken bei 15° und 30°.

Die Ergebnisse lassen sich folgendermassen zusammenfassen: Die
Neigung der Unterlage kann die Wanderungsrichtung von Coleophora-
Raupen vor und nach der Diapause beeinflussen. Die Tiere orientieren
sich vorzugsweise negativ geotaktisch. Anscheinend ist die Reaktion
umso stirker, 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 von mehr als 20° in der Nei-
gung wahr.

Geruch

Auch der Geruchssinn spielt vielleicht eine Rolle bei der Orientierung
der Raupen. Besonders im Friihjahr, wenn die Raupen zur Nahrung
wandern, kénnte der Geruch vielleicht das Auffinden gedéffneter Knos-
pen erleichtern.
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Ein Gazekifig wurde auf der einen Seite von Luft durchstrémt, die
den Geruch ausgeschlagener Larchenzweige mit sich fiithrte. Die
andere Seite des Kéfigs durchstréomte nadelduftlose Luft, und zwischen
den beiden Zonen war eine von aussen durch Plastikfolie abgedeckte
neutrale Zone, in die die Versuchstiere gesetzt wurden. Die Rdupchen
waren frisch aus der Diapause erwacht und hatten noch nicht gefressen.

Diese Wahlversuche blieben ohne Ergebnis. Die Rdupchen wanderten
zwar, bevorzugten aber keine der beiden Wahlzonen. Wenn damit auch
nicht der Nachweis fiir das Fehlen einer Geruchsorientierung erbracht
ist, so hat der Geruchssinn doch wahrscheinlich fiir das Aufsuchen des
Futters im Friihjahr keine grosse Bedeutung.

Ein einfacher Versuch weist ebenfalls darauf hin, dass die Raupen
nicht gerichtet zu den Lérchennadeln wandern: Setzt man im Friihjahr
befallene Larchenzweige zusammen mit Birkenzweigen in Wasser, so
schlagen die Lirchen vor den Birken aus. Berithren Lérchen- und
Birkenzweige einander geniigend, so findet man bald an den kahlen
Birkenzweigen zahlreiche Raupen von C. laricella.

Kopfkapselbreiten und Larvenstadien

Will man die Larvenentwicklung genau kennenlernen, so ist es
wiinschenswert, 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 Entwicklung. Gerade bei einem Insekt wie C. laricella,
deren Raupen so unterschiedliche Entwicklungsphasen durchlaufen,
ist es wichtig zu erfahren, in welchen Larvenstadien die einzelnen Ent-
wicklungsphasen eintreffen. Die Art hat ja nicht wie viele andere
Lepidopteren eine mehr oder weniger gleichméssige Entwicklung.
Zuerst leben die Raupen in den Nadeln, dann verfertigen sie Sidckchen,
spiter spinnen sie sich zur Uberwinterung fest und iiberwintern in
Diapause, danach wandern sie an junge Nadeln, fressen, bauen neue
Sdckchen und heften schliesslich die Sidckchen zur Verpuppung an.

Leicht erkennbare morphologische 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. Dafiir eignen sich die Kopf-
kapselbreiten am besten. Da die Kopfkapseln in den Larvenhdutungen
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 WEsBB (1953) haben bereits die Larvenstadien an
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Tab. 14. Kopfkapselbreiten der Raupen von C. laricella in 4 Larvenstadien.

mm Durchschnitt
Stadium
Min. Max, Durchschnitt | JUNG 1942 | WEBB 1953
I 0,09 0,13 0,11 0,1 0,11
11 0,13 0,17 0,15 0,15 0,15
111 0,18 0,27 0,22—0,23 0,22 0,22—0,26
v 0,27 0,37 0,32 ' 0,33 0,32—0,34

Hand von Messungen der Kopfkapselbreiten bestimmt. WEBs unter-
suchte 20 Raupen von jedem Stadium und fand, dass die Kopfkapsel-
breiten der einzelnen Stadien einander nicht iiberschneiden. Er er-
hielt mit den Messungen von JunG recht gut {ibereinstimmende Werte.
Beide konnten vier Larvenstadien unterscheiden. Meine Untersu-
chungen ergaben ebenfalls, dass die Raupen durchschnittlich 4 Stadien
durchlaufen (vergl. EipMaNN 1958). In der Tabelle 14 sind die un-
gefihren Mindest- und Hochstwerte sowie die Mittelwerte fiir die ein-
zelnen Stadien angegeben, zum Vergleich sind auch die Durchschnitts-
werte von June und WEBB aufgefiihrt. Meine Werte stammen von Mes-
sungen an Tieren aus dem Freiland, nicht von Zuchten. Es ist dabei
zu beachten, dass es sich nur wm ungefdhre Werte handelt und dass
dafiir eine Entwicklung iiber 4 Larvenstadien vorausgesetzt wird. Es
stellten sich ndmlich im Verlauf der Untersuchungen schon bald ge-
wisse Anomalien heraus, die auf das Vorkommen von mehr als 4 Sta-
dien schliessen lassen. Darauf soll noch eingegangen werden,

Ich habe die Kopfkapselbreiten von mehr als 3 000 Raupen gemes-
sen. Fast alle Kopfkapseln wurden auf der Mattscheibe eines Reichert
Citophot bei 100-facher Vergrésserung auf ganze Millimeter abgerun-
det gemessen, der Messfehler betrug also = 0,006 mm. Nur relativ
wenige Tiere wurden mit dem Okularmikrometer gemessen. Zum Ein-
schiuss der Xopfkapselpriaparate bewihrte sich besonders Euparal.
Die Kopfkapseln wurden flach in das Einschlussmittel auf den Objekt-
trager gelegt, und das Euparal wurde danach ohne Deckglas leicht
trocknen gelassen. Erst dann wurde eine neue, diinne Schicht Euparal
zugegeben und das Deckglas aufgelegt. Diese Methode hat den Vor-
teil, dass sich — im Gegensatz zu Kanadabalsam —- die beiden Eupa-
ralschichten nur langsam miteinander verbinden und deshalb die
Objekte ihre Lage beim Auflegen des Deckglases nicht oder nur
wenig verandern.

Besonders wurden die sickchentragenden Raupen im Herbst sowie
die Tiere in und nach der Diapause studiert. Ausser den wichtigen
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Tab. 15. Kopfkapselbreiten von iiberwinternden minnlichen und weiblichen Raupen.
Eingesammelt Djurgarden 10.1L.58. L. decidua.

mm
. Anzahl
Min. Max. Mittey - | Witth Fehler
33 0,20 0,25 0,2259 0,00173 37
29 0.20 0,26 0,2027 0,00186 44

Anderungen der Lebensweise zeigten sich ndmlich bei diesen Tieren
die bereits erwihnten Abweichungen von dem frither als regelméssig
angenommenen Entwicklungsverlauf.

Die beiden ersten Larvenstadien, die noch ohne Sackchen in den
Nadeln leben, unterscheiden sich ziemlich deutlich in der Groésse von-
einander. Nur die Extremwerte der Kopfkapselbreiten beriithren sich.
Zur Uberwinterung am Zweig festgesponnene Tiere, von denen hier
vorausgesetzt wird, dass sie sich iiberwiegend im III. Stadium befinden,
haben gréssere Variationen der Kopfkapselbreiten, berithren aber eben-
falls das vorhergehende Stadium nur in den seltenen Extremfillen.

In einer Probe mit liberwinternden Raupen wurden &4 und 279
getrennt untersucht. Es stellte sich im Gegensatz zu WEBBs Unter-
suchungen kein signifikanter Unterschied der Kopfkapselbreiten zwi-
schen den Geschlechtern heraus. (Tabelle 15, P a 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 Variationen der Kopfkapsel-

Tah. 16. Kopfkapselbreiten iiberwinternder Raupen in Proben von verschiedenen Orten,
Jahren und Nahrungspflanzen.

mm
Ort Datum Wirtspflanze =+ Anzahl
von bis Mittel mittl.
Fehler
Djurgarden 3. IL57.| decidua 0,20 0,25 0,2210 | 0,00091 109
Djurgarden 10. IL58.; decidua 0,19 0,26 0,2225  0,00098 150
Stiket 14.XT11.59.| decidua 0,20 0,27 0,2210 { 0,00156 79
Stidket 21. X1.64.] decidua 0,20 0,26 0,2300 | 0,00170 79
Offenbach 11, I1.57.] decidua 0,20 0,26 0,2247 | 0,00103 112
Rossjoholm 19. II1.58.| leptolepis 0,19 0,27 0,2275 | 0,00139 106
Ollsen 28. 1.57.| leptolepis 0,20 0,26 0,2243 | 0,00103 134
Raossjoholm 21. X1.56. sibirica 0,19 0,26 0,2258 0,00168 81
Rossjéholm 21. X1.56.; Kuriler-L. 0,21 0,26 0,2298 | 0,00116 102
Rossjoholm 4. I11.57.] Korea-L. 0,20 0,26 0,2256 | 0,00109 119
Rossjoholm 4.X1I1.61.| Pseudolsuga 0,20 0,27 0,2285 | 0,00273 33
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breiten praktisch innerhalb derselben Grenzen lagen. Das gilt selbst
fiir 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-Lirche im Durchschnitt grosser als die Tiere von allen
anderen untersuchten Nahrungspflanzen in derselben Generation.
Auch Proben von verschiedenen Orten oder verschiedenen Jahren
kénnen sich signifikant voneinander unterscheiden. Trotz der statisti-
schen Sicherung bedeuten diese kleinen Unterschiede aber relativ
wenig. Sie deuten keine wesentlichen Unterschiede im Verlauf der
Entwicklung an. Das erscheint besonders im Hinblick auf die Ergeb-
nisse der noch zu besprechenden Versuche bemerkenswert. Will man
dagegen Unterschiede in der Vitalitat oder #dhnlichen Eigenschaften
der Raupen studieren, so ist die Messung der Kopfkapselbreiten keine
geeignete Methode. Dafiir diirften sich Bestimmungen von Mortalitit,
Gewicht, Stoffwechsel und anderen Charakteristika besser eignen.

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

Es handelt sich also anscheinend um eine Entwicklung, die im Nor-
malfall 4 ziemlich deutlich voneinander unterschiedene Larvenstadien
umfasst. Die Durchschnittswerte der Kopfkapselbreiten fiir die ein-
zelnen Stadien folgen im Sinne einer geometrischen Progression auf-
einander. Das Wachstum verlduft also regelmissig und folgt Dyars
Regel. Das haben auch June 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. Empmann 1962). Junc gibt als
Wachstumsfaktor den reziproken Wert 2/3 an, Wess 1,42—1,45. Nur
fiir das II. Larvenstadium berechnete ich t{heoretisch nach Dvars
Regel einen etwas hoheren Wert als die wirklich gefundene mittlere
Kopfkapselbreite. Es darf hier bemerkt werden, dass die von WEBB
neben anderen Methoden verwendete und als ungeeignet verworfene
Berechnungsweise des Wachstums nach ,,Dyars ratio” (Grossenver-
hiltnis II. zu I. Larvenstadium) nicht auf Dyar (1890) zuriickgeht
(Naheres s. Eipmann 1962, S. 154).

Diese Regelmissigkeit des Wachstums und der Entwicklung gilt
fiir einen Durchschnitt der Tiere. Die Entwicklung einzelner Indivi-
duen kann anders verlaufen. Ich habe schon frither angedeutet (Eip-
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MANN 1958) und im Zusammenhang mit Regeliméssigkeiten im Wachs-
tum besonders darauf hingewiesen (EipMaNN 1962), dass gelegentlich
oder unter besonderen Verhiltnissen Kopfkapseln gebildet werden,
die von dem iiblichen Durchschnitt abweichen.

In einer Probe vom 12. XI. 57, als sich 88 % der Raupen zur
Uberwinterung festgesponnen hatten, fand ich in 6 von 51 Sickchen
mit inaktiven Raupen leere Kopfkapseln zwischen 0,21 und 0,24 mm.
Der Durchschnitt 0,223 mm entsprach dem Durchschnitt fiir die
ganze Probe (0,2245 mm). Die Tiere in diesen Sickchen mit leeren
Kopfkapseln, von denen 4 Raupen noch nicht véllig ausgefarbte Kopf-
kapseln zeigten, hatten Kopfkapselbreiten zwischen 0,22 und 0,26 mm,
im Durchschnitt 0,248 mm. Sie waren also im Durschnitt grésser als
normal und hatten sich offenbar noch einmal gehéutet, befanden sich
also im IV. anstatt im III. Larvenstadium. Dergleichen habe ich wieder-
holt beobachtet.

Eine andere Abweichung von der iiblichen Entwicklung 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 Fillen eine annidhernd zweigipflige
Verteilung mit einem Maximum bei den {iblichen 0,31--0,32 mm und
einem zweiten Maximum bei etwa 0,26 mm. Diese Abweichungen von
der durchschnittlichen Entwicklung wurden néher untersucht.

Im Herbst 1964 wurden zu verschiedenen Zeitpunkten Zweigproben
eingesammelt. An diesen Proben wurde der Verlauf der Entwicklung,
besonders der Sdckchenbildung, studiert. Die Versuche sind an anderer
Stelle nidher beschrieben (S. 39). Die Raupen, die in verschiedenen
Zeitabschnitten ihre Sickchen 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 Kopfkapsel-
breiten der Raupen zu Beginn der Zeit, in der die Populationen Séck-
chen verfertigen, zweigipflig verteilt sind. Die Ergebnisse der verschie-
denen Serien stimmen iiberein. Die beiden Maxima liegen unter- bzw.
oberhalb des Durchschnitts, den man fiir tiberwinternde Populationen
findet. Eindeutige Anzeichen von bevorstehender Hautung bei Rau-
pen in den niederen Kopfkapselklassen bis Ende September lassen
darauf schliessen, dass das zweite Maximum ein weiteres Larven-
stadium représentiert. Diese Annahme wird durch die erwihnien
Beobachtungen an anderem Material gestiitzt. Keines der Tiere in
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Abb. 20. Verteilung der Kopfkapselbreiten von Raupen in Sédckchen zu verschiedenen
Zeitpunkten in Versuchen mit Material von Stidket Herbst 1964.

Abszisse: Kopfkapselbreite in 1/100 mm. Ordinate: Anzahl Kopfkapseln. Von links
oben nach rechts unten schraffiert: Raupen deutlich vor Hautung.

Die Datumangaben bezeichnen den Zeitraum, innerhalb dessen die Sickchien gebildet
wurden. Das erste Diagramm in jeder Serie gilt fiir Tiere, die am Tag des Einsammelns
in Sackchen vorgefunden wurden.

diesen Versuchen lisst sich der Kopfkapselbreite nach sicher dem II.
Larvenstadium zuordnen, ausserdem bilden Tiere im II. Stadium in
Schweden nur in sehr seltenen Ausnahmen Sdckchen. Demnach miis-
sen die Raupen sich vom IIl. zu einem ,iiberzihligen” IV. Stadium
gehdutet haben. Die Kopfkapselbreiten dieses IV. Stadium lagen in
den Versuchen zwischen etwa 0,23 und 0,27 mm, im Durchschnitt
bei rund 0,251 mm.

Allmahlich, gegen die Zeit der hauptsidchlichen Sackchenbildung
(vergl. Abb. 16), wird die Verteilung eingipflig mit einem Maximum
um 0,22—0,23 mm, also entsprechend dem iiblichen Durchschnitt fir
iiberwinternde Raupen. Gleichzeitig werden die hohen Kopfkapsel-
breiten seltener, Auch das spéter im Freiland eingesammelte Material
(vergl. auch Tabh. 16, Staket 21. XI. 64) weist eingipflige Verteilung
mit Durchschnitten um 0,23 mm auf.

Die Ergebnisse lassen sich folgendermassen deuten: Unter den
ersten Raupen, die im Herbst Sickchen verfertigen, sind zahlreiche:
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relativ kleine Tiere im III. Stadium. Viele von ihnen héauten sich ziem-
lich bald zu einem ,iiberzihligen” VI. Stadium. In zunehmendem
Grade bilden dann grossere Tiere im III. Stadium ihre ersten Séckchen.
Diese hiuten sich nicht mehr. Wenn die ganze Population zur Uber-
winterung festgesponnen ist, iiberwiegen die Tiere im III. Stadium
derart, dass der geringe Teil der Raupen im ,itberzdhligen” IV. Sta-
dium im Verteilungsdiagramm nicht mehr deutlich zu erkennen ist.
Sie fallen vielmehr scheinbar unter die normalen Variationen des III.
Stadiums. Deshalb war man bisher der Ansicht, dass regelméissig nur
4 Stadien vorkommen.

Ich habe versucht, ein anderes, einfaches Kriterium fiir das IV.
»itberzihlige” Stadium als den Grossenvergleich zu finden. Unter den
morphologischen Merkmalen fillt vor allem die Variabilitdt in der
Anzahl der Hikchen an den Bauchfiissen auf. Untersucht wurden in
erster Linie die Hikchen an den Nachschiebern (vergl. Abb. 6), deren
Anzahl pro Bauchfuss im Herbst zwischen 4 und 11 variiert. Sehr
héufig unterscheidet sich auch die Anzahl zwischen dem linken und
dem rechten Bauchfuss desselben Tieres, der grisste Unterschied war
3 Hékchen. Eine Anzahl von Raupen aus den Versuchsgruppen der
in Abb. 20 dargestellten Versuche, die zweigipflige Verteilung der Kopf-
kapselbreiten zeigten, wurden néher untersucht. Dabei wurden die
Tiere in zwei Gruppen geteilt, namlich eine Gruppe mit kleinen Raupen
(KK 0,17—0,23 mm) und eine Gruppe mit grossen Raupen (KK 0,24—
0,27 mm). Die kleinen Raupen hatten 4--10 Haken pro Bauchfuss,
durchschnittlich 6,93. Die groésseren Tiere hatten 5—11 Haken pro
Bauchfuss, im Mittel 8,76. Die Mittel unterscheiden sich zwar deutlich,
die individuellen Werte der beiden Gruppen iiberschneiden sich aber
derart stark, dass die Anzahl der Hékchen am letzten Bauchfusspaar
nicht zur Bestimmung des Stadiums, in dem sich ein bestimmtes Tier
befindet, verwendet werden kann.

Wie schon erwihnt, kann auch bei Raupen, die aus der Diapause
geweckt werden, eine zweigipflige Verteilung der Kopfkapselbreiten
vorkommen. Ein Beispiel dafiir gibt das Diagramm 15. XII. 59-a in
Abb. 21. Messungen an erwachten Raupen aus verschiedenen Zucht-
versuchen sollten Aufschluss iiber die Ursachen geben. Der Einiluss
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
Zeitpunkten zwischen Dezember und Mai zur Weiterzucht in Wirme
(Warburg-Versuch 20° C kombiniert mit Thermostat 20° C) gebracht
wurde. Die Ergebnisse sind in Abb. 21 dargestellt.
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Abb. 21. Verteilung der Kopfkapselbreiten von Raupen in (15.XII.59-i) und nach der
Diapause (iibrige Diagramme) aus Versuchen zu verschiedenen Zeitpunkten.
Material Staket 1959/60.

Das oberste Diagramm 15. XII. 59-i gibt die Verteilung der Kopf-
kapselbreiten von Raupen im Dezember wieder, die noch nicht ge-
wandert waren. Es ist die iibliche Verteilung fiir iiberwinternde Tiere
mit einem Maximum bei 0,22 mm. Das nichste Diagramm 15. XII. 59-a
zeigt die Kopfkapselbreiten von Raupen aus demselben Versuch, die
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Abb. 22. Verteilung der Kopfkap- ADb. 23. Verteilung der Kopfkap-
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 geweckt wurden, Feuchtigkeit aus der Dia-
Material Staket 19.1.59. pause geweckt wurden.
Zuchtbeginn 20.1.59. Material Réssjoholm 6.X11,

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 Kopfkapselbreite aktiver, fressender Raupen im
Friihjahr. Das erste Maximum dagegen &dhnelt auffallend dem Wert,
der das ,iiberzdhlige” IV. Larvenstadium im Herbst charakterisiert.
In dem spéateren Versuch 9. II. 60 deutet sich eine Verschiebung zu
eingipfliger Verteilung mit dem Schwerpunkt bei 0,30 mm an. In den
darauffolgenden Versuchen 9. III.—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 Friihjahr findet.

5—s512921
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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 zusammenzuhingen. Die
Messungen an Tieren aus anderen Zuchtversuchen lassen ebenfalls
darauf schliessen. Es muss allerdings erwéhnt werden, dass in einem
Fall auch eine Zucht im Méarz (im Thermostaten bei 30° C) zwei deut-
liche Maxima der Kopfkapselbreiten ergab. Andererseits kam 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 gegeniibergestellt, nur
die Temperatur bzw, die Feuchtigkeit 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 erkennen.
Diese Ergebnisse schliessen nicht aus, dass die Temperatur- und Luft-
feuchtigkeitsverhaltnisse in der Zucht die erwachenden Raupen beein-
flussen konnen. Unter den Versuchsbedingungen hatten sie jedoch
keinen merklichen Einfluss.

Zusammengefasst ergaben die Messungen also Folgendes: Die Mehr-
zahl der Raupen durchlauft 4 Larvenstadien. Die beiden ersten Stadien
leben ohne Sdckchen in den Nadeln. Sdckchentragende Raupen im
Herbst und tiberwinternde Tiere gehoren vorwiegend dem III. Larven-
stadium an. Tiere, die frithzeitig im Herbst ihre Sdckchen verfertigen,
sind oft relativ klein und héiuten sich in vielen Féllen noch vor der
Uberwinterung zu einem ,,iiberzahligen” 1V. Stadium. Sie machen nur
einen geringen Anteil der iiberwinternden Populationen aus und tre-
ten auf Verteilungsdiagrammen solcher Populationen nicht deutlich
in Erscheinung. Nach dem Erwachen aus der Diapause hiuten sich
die Raupen zum IV. bzw. V. Stadium. Raupen, die vorzeitig aus der
Diapause geweckt werden, kénnen Kopfkapseln bilden, deren Breiten
zwischen den Durchschnitten fiir normale I1I. und IV. Stadien liegen.
Die Bildung solcher kleiner Kopfkapseln hiangt anscheinend mit dem
Zeitpunkt des Weckens aus der Diapause bzw. der Dauer der Diapause
zusammen. Es ist méglich, dass auch die abiotischen Umweltverhilt-
nisse darauf einwirken.



Kapitel 5. Befall und Schaden

Man muss grundsétzlich unterscheiden zwischen der Starke des Be-
falls, der Stiarke des Frasses und dem Umfang des Schadens. Die Stér-
ke des Befalls bezieht sich auf die Menge von Tieren, sie wird hier
in der Regel als Anzahl von Tieren pro Kurztrieb (C/K) ausgedriickt
(vergl. S. 14). Die Stiarke des Frasses bezieht sich auf die Menge ver-
zehrter Nadelsubstanz. Sie ist von der Anzahl der fressenden Tiere ab-
hingig und kann auf verschiedene Weise geschitzt und bezeichnet
werden. Der Umfang des Schadens ist eine Folge des Frasses. Oft
wird die Entnadelung selbst als Schaden bezeichnet, im strengen Sinne
aber sind unter den Schéden die nachteiligen Folgen der Tétigkeit
eines Schédlings zu verstehen. Ein Teil der Schidden lasst sich als
wirtschaftlicher Verlust berechnen (Ertragsverlust), andere Schéiden,
wie z. B. Konditionsverschlechterung, sind einer genauen Erfassung
kaum zugéinglich.

Die Wirtspflanzen

Larix

Coleophora laricella befallt alle Lirchenarten. Ich habe sie in Schwe-
den an européischer, sibirischer, japanischer, Kuriler- und Korealdrche
sowie an der nordamerikanischen L. occidentalis NUTT. und an Hybri-
den gefunden. In Nordamerika 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 Stirke des Befalls und des Frasses zwischen Arten oder
Provenienzen. Mit Sicherheit habe ich jedoch eine Abhéngigkeit der
Befallsstirke von der Artzugehorigkeit der Léirche nicht nachweisen
konnen. Wahrscheinlich wird ein Einfluss des Wirtes zu leicht von
anderen Faktoren iiberdeckf. Starker Befall kann an jeder der ge-
nannten Larchenarten vorkommen. In den Fillen, in denen ich ver-
schiedene Lirchenarten oder -provenienzen nebeneinander untersuchen
konnte, traten entweder keine deutlichen Unterschiede in der Befalls-
stirke zutage, oder die Biume liessen sich wegen unterschiedlichen
Alters, Kronenschlusses oder anderer $kologischer Unterschiede nicht
vergleichen.
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Angaben iiber unterschiedliche Befallsstirke kénnen sich auf beob-
achtete Frasschidden beziehen. Lirchen verschiedener Herkunft kén-
nen im Frithjahr sehr unterschiedliche Nadelentwicklung haben. Der
Frass fillt daher entsprechend der Nadelentwicklung zu einem be-
stimmten Zeitpunkt an manchen Biumen mehr, an anderen weniger
ins Auge, selbst wenn die Populationsdichte gleich ist. So wird stéar-
kerer Befall einer Provenienz vorgetduscht. Auch Regeneration und
Liangenwachstum kénnen sich von Provenienz zu Provenienz unter-
scheiden (vergl. SCHOBER 1953).

Andere Arten

Ausser der Gattung Larix befillt die Larchenminiermotte gelegent-
lich auch Pseudotsuga. Uber solches Auftreten an Douglasie haben
zuerst Sceawarz (1933) von Osterreich und Vax PoeETEREN (1933) von
Holland berichtet. Spétere Angaben finden sich bei VoOTE (1952),
WEBB (1953), Gauvss (1957, 1960), Hering (1957) und KEIDMANN
(1958). Nach PeImrson (1927) soll C. laricella in Nordamerika auch an
Abies balsamea und Pinus strobus aufgetreten sein “where it showed
a preference for the opening buds.”

In keinem Fall hat das Insekt an anderen Bdumen als Léarchen
Schiden grosseren Ausmasses verursacht. Die Sterblichkeit an anderen
Wirtspflanzen soll sehr hoch sein (WEBB 1953, Gauss 1957). Die Tiere
kénnen sich aber an Douglasie normal entwickeln (s. VoOTeE 1952).
Ich fand wiederholt an Pseudotfsuga nicht nur Minen und Séckchen,
sondern auch leere Puppen — ein Zeichen dafiir, dass die Entwick-
lung normal abgeschlossen worden war. Die Versuche mit itberwintern-
den Réupchen von Douglasie ergaben, dass auch die Diapause an
diesem Wirt in der iiblichen Weise vorkommt., Moéglicherweise ist die
Entwicklung im Frithjahr etwas langsamer. In einem Douglasien-
bestand wurden némlich im Frithjahr vorwiegend fressende Raupen
gefunden, wihrend die Tiere an Lirchen in der Nihe sich schon
verpuppt hatten.

Eine Douglasienkultur, die an einen etwas élteren und von Coleo-
phora stark befallenen Lirchenbestand angrenzte, wurde ndher auf
den Befall hin untersucht. Die Haufigkeit von Miniermottenbefall nahm
mit dem Abstand von den Lérchen ab. Auch schwirmende Motten,
die an den Lérchen sehr zahlreich waren, kamen mit zunehmender
Entfernung von den Larchen immer seltener vor.

Vermutlich werden Eier an Douglasiennadeln versehentlich oder
in Ermangelung von Lirchennadeln abgelegt. Eine Gefahr fiir Dougla-
sienbestiinde diirfte die Lirchenminiermotte kaum sein.
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Verwechslungen mit anderen Insekten sind kaum méglich. C. lari-
cella ist die einzige Coleophoride, die an den Gattungen Larix und
Pseudotsuga gefunden worden ist (s. HEriNGg 1957).

Die Stirke und Verteilung des Befalls

Die mittlere Starke des Befalls (der durchschnittliche Befall) wird
in dem Abschnitt {iber Populationsdynamik eingehend behandelt. Sie
kann von Population zu Population variieren und veridndert sich inner-
halb einer Generation sowie von Generation zu Generation.

Der Befall pflegt im Kleinen wie im Grossen unterschiedlich ver-
teilt zu sein. Man findet Unterschiede in der Stdrke des Befalls zwi-
schen einzelnen Triebabschnitten, zwischen Zweigen, zwischen ver-
schiedenen Kronenregionen, zwischen Biumen eines Bestandes und
zwischen Bestanden. Die relative Verteilung des Befalls kann sich auch
innerhalb einer Generation verschieben. Die Ursachen der ungleichen
Verteilung des Befalls sind Unterschiede in Eiablage und Mortalitat
sowie Wanderungen der Tiere. Vermutlich beeinflusst die Popula-
tionsdichte die Verteilung des Befalls, teils durch unterschiedliche Ei-
ablage, teils durch unterschiedlichen Anreiz zum Wandern.

Befall an verschiedenen Triebabschnitten

Verschiedene Triebabschnitte werden unterschiedlich stark befal-
len. Dies ist in erster Linie bedingt durch Unterschiede in der Ei-
ablage. Ausschlaggebend dabei ist wohl nicht das Alter der Trieb-
abschnilte an sich, sondern die Entfernung von der Triebspifze und
die Entwicklung der Maitriebe. Zur Zeit der Eiablage sind die Mai-
triebe noch nicht voll entwickelt 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-
abschniiten im Sommer,

Anzahl der K an den Maitrieben T berechnet aus Linge T und Anzahl K/em fur T in
spéterer Probe.

| Suxlrilme Anmerkungen

‘ T T-1 a Zus.

] [ C/K an Triebabschnitt
|

! Djurgarden13. IX.61.| 0,02 0,25 0,19 0,174 639 | 16 9% S, Rest in
Minen

\
l‘0,01 0,07 | 0,06 | 0,053 | 875 | nur Eier

» 19. VIIL.62.
[ » 19. VIL.63.| 0,01 0,08 0,09 0,072 870 b
E Stiket 6.VII1.63.; 0,03 0,20 0,27 0,170 | 1114 | Eier und L in M
" Bogesund 8.VIIL.63.. 0,34 1,16 1,07 0,974 | 1039 » » Lo» M
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Tab. 18. Dichte iiberwinternder Siickchen an verschiedenen Triebahschnitten.

C/K an Triebabschnitt S
umme
o] o | s | s K

Rossjéholm  (409) 22, XI1.56. 0,47 1,28 1,68 1,032 911
» (98) 21. XI.56. 1,28 1,93 0,58 1,373 410

» (248) 21. XI.56. 2,37 3,39 2,45 2,811 312

» (423) 6.X11.58. 0,17 0,40 0,09 0,224 2784

» (423 u) 6.X11.58. 0,31 0,90 0,57 0,475 1720
Lisjo (Reg. III) 3. 11L.59. 0,07 0,26 0,10 0,128 3179
Djurgédrden 18. X1.59. 0,12 0,09 0,03 0,071 536
» 9. 1L.61. 0,32 1,11 0,31 0,478 785

» 20. XI.61. 0,16 0,30 0,03 0,101 850

» 14. XI1.62. 0,004 0,13 0,08 0,062 972
Stiket 28. II.63. 0,003 0,12 0,09 0,051 1736
» 16.X11.63. 0,14 0,30 0,15 0,207 2155
Bogesund 5. XI.62. 0,14 0,18 0,11 0,141 1131
» 2.XI1I.63. 0,66 0,44 0,35 0,480 1732

Probe (Djurgarden 24. VII. 57) waren unter den mit Eiern belegten
Nadeln nur 5 % Langtriebnadeln. Man erwartel demnach die héchste
Dichte der Eier an dem Triebabschnitt des voriges Jahres (T-1). Dies
ist auch oft der Fall. In der Tab. 17 ist die urspriingliche Verteilung
des Befalls an einigen Beispielen dargestellt.

Diese urspriingliche Verteilung mit der hochsten Populationsdichte
am vorletzten Triebabschnitt (T-1) erhélt sich in der Regel bis in das
nichste Frithjahr. Die grésste Dichte der Wintersdckchen findet man
meist am Abschnitt T-1 (Tab. 18). Dies gilt fiir Durchschnittswerte.
An einzelnen Trieben beobachtet man nimlich nicht selten eine Héu-
fung der iiberwinternden Tiere an der Triebspitze (Abb. 24). Diese
Tiere sind zur Uberwinterung dorthin gewandert. Bei sehr vielen
Proben wurden auch die Triebabschnitte T-2 und & unterschieden. In
diesen Proben war die Befallsdichte fast immer an 4 geringer als an
T-2.

Eine etwas andere Verteilung der iiberwinternden Sickchen kann

Tab. 19. Verteilung von iiberwinternden Siickchen und Kurztrieben auf verschiedene
Triebabschnitte.

Bogesund 5.X1.62, 1131 K.

Triebabschnitt
ZUus.
1962 . 1961 ‘ a
S K e 0,14 0,18 0,11 0,141
S/befallener Triebabschnitt.............. 3,75 3,42 3,58 3,56
K/Triebabschnitt....................... 14,0 16,9 22,4 17,4
S/K an befallenen Triebabschnitten ...... 0,27 0,20 0,16 0,20




Abb. 24, Triebspitze mit {iberwinternden Sickchen von C. laricella.

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

Im Frithjahr befindet sich oft ein grésserer Anteil der lebenden
Tiere am letzten Triebabschnitt. Darauf hat schon Loos (1891) hin-
gewiesen. Da die Unterschiede in der Sterblichkeit an verschiedenen
Triebabschnitten nicht sehr auffallend sind, ist mit einer Wanderungs-
tendenz spitzenwirts zu rechnen. Die Raupen wandern auch an die
Maitriebe, an denen man nicht selten Puppensédckchen findet. In
Tab. 20 sind Dichten von Puppensickchen an verschiedenen Trieb-
abschnitten zusammengestellt. Die geringe Anzahl von Tieren lasst



Tab. 20. Dichte von Puppensiickechen an verschiedenen Triebabschnitten.

C/K an Triebabschnitt T
Summe . Anm.
T T-1 ] a I zZus. K Jahrg.
Djurgarden 8.VL62. ...|0,03 | 0,01 | 0,002] 0,015 1045 | 1961 | leb. P
» 17.V1L.63. ...|0,01 0,01 — 0,009 756 1962 | Pund 1%
Staket 6.VIIL.63. .}0,02 0,02 0,022 785 1962 | leere PS
Bogesund 8.VIIL63. .|0,14%) 0,03 0,078 854 1962 | *) einchl. S
an 1963
» (2m) 26.V.64. ....[0,22 0,12 | 0,66 | 0,108 732 1963 | PS

keine sicheren Aussagen zu, doch deutet sich eine Tendenz zu héherer
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 Winterséckchen gefunden
als am Rande des Bestandes (Tab. 21). Dies lasst sich vielleicht durch
den Einfluss des Lichtes erkliaren (mehr diffuses Licht im Bestandes-
inneren). Es trifft aber nicht allgemein zu.

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

Rossjoholm 6.X1I.58.

C/K an Triebabschnitt Summe
T T-1 a Zus. K
Rand ......ooiiiiiiiiiiae, 0,28 0,28 0,01 0,224 1133
Mitte. ..o, 0,12 0,53 0,22 0,224 1651

Da Licht und Schwerkraft die Wanderungsrichtung der Raupen
beeinflussen (s. S. 53 ff.) und auch bei der Eiablage eine Rolle spielen
mogen, wurde an einer Probe untersucht, ob schrig aufwirts gerich-
tete Triebe mehr Wintersickchen tragen als héngende Triebe. Die
Zweige wurden von einem ziemlich einzeln stehenden Baum genommen
(Stafsund 12. XI. 58). In dem untersuchten Fall zeigte sich kein
wesentlicher Unterschied zwischen aufwirts gerichieten und hingen-
den Trieben:

Anzahl K an Summe )
/K T P T K/T
Trieb wichst nach oben: 0,30 1181 604 57 20,7
Trieb wichst nach unten: 0,42 315 792 23 13,7
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Befall in verschiedenen Kronenregionen

Wesentliche Unterschiede in der Stidrke des C(oleophora-Befalls
treten in der Regel zwischen einzelnen Kronenregionen auf (s. REIssiG
1869, BoraManN 1892, WEBB 1953, 1957). Die Verteilung des Befalls
auf verschiedene Héhen wurde an mehreren Standorten untersucht.
Uberall trat dieselbe Tendenz zutage, ndmlich 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-jédhrigen Stangenholz von
10—12 m Hohe (L. leptolepis, Ollsen), einem gemischten Bestand mit
alten Uberhéltern von L. decidua, Kiefern, etwas Fichte und Tanne
und reichlicher Naturverjlingung der Nadelbdume, untersetzt mit un-
edlen Laubbdumen (Stéket), einem hundertjihrigen Altbestand von
durchschnittlich 27 m Héhe und 38 em Bhd. (L. decidua, Lisjo), und
5 alten, in 2 Gruppen stehenden Parkbdumen (L. decidua, Djurgarden).
In Bogesund wurde eine Baumschere verwendet, in Ollsen und Lisjo
geklettert, und in Stidket und auf Djurgarden wurden die Zweige mit
einem Gewehr Kal. 22 abgeschossen (Kal. 22 eignete sich hierzu bei
einigermassen windstillem Wetter besser als Schrot). In dem alten
Bestand Lisjé wurde das Material auf 4 Kronenregionen verteilt, deren
unterste (IV) nur schwach reprisentiert ist, da die Biume unten
nur wenig Zweige hatten. Die heruntergeschossenen Zweige von Djur-
garden und Stiket sind in der Tab. 22 jeweils gemeinsam aufgefiihrt
und den abgepfliickten Zweigen der unteren Region gegeniibergestellt;
eine Aufteilung auf die einzelnen Héhen lohnt sich wegen der geringen
Befallsdichte nicht.

Wie die Tab. 22 zeigt, traten in der Verteilung des Befalls auf die
Triebabschnitte keine wesentlichen Unterschiede zwischen verschie-
denen Hohen auf. Im Gegenteil blieb an allen Standorten der jeweilige
Typ der Verteilung in den verschiedenen Hohen gewahrt. So nahm auf
Bogesund in allen Héhen die Befallsdichte von den Zweigspitzen zum
Stamm hin ab, in Lisjé war die hochste Dichte am Triebabschnitt T-1.

Dagegen variierten die Befallsdichten deutlich mit der Hohe. An
allen Standorten, in reinen Bestdnden ebenso wie an Parkbaumen
und im gemischten Bestand mit Naturverjiingung, war unten die
héchste Befallsdichte. Unter ,,unten” ist der untere Teil der Krone
bzw. des Bestandes zu verstehen. In Stiaket ist dies die Naturverjlingung.
Die Proben aus den geringsten Hohen von Lisjé und Ollsen waren
schwicher befallen als die nichst hoheren. Entsprechendes kann man
auch fir Bogesund vermuten: der Befall pflegt bekanntlich nahe am
Boden geringer zu sein als etwas hoher. Ein grober Vergleich der drei
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Tab. 22. Verteilung des Befalls (C/K) auf Hiéhen und Triebabschnitte in verschiedenen

Bestiinden,
C/K an Triebabschnitt Summe
T T-1 a ZUus. K

Bogesund 24.1.64 ........ 2m 0,66 0,48 0,20 0,383 1016
3m| 0,52 0,29 0,18 0,324 1020
4 m 0,33 0,26 0,09 0,265 954
5m 0,22 0,12 0,14 0,184 559
6 m 0,07 0,06 — 0,064 141
zZusammen 0,38 0,29 0,17 0,294 3690
Bogesund 26.V.64........ 2m 0,22 0,12 0,06 0,108 732
3m 0,25 0,06 0,05 0,111 650
4m 0,23 0,08 0 0,130 676
5m 0,06 0,06 0 0,060 416
6 m 0,10 — — 0,096 146
zusammen 0,16 0,08 0,05 0,106 2620
Bogesund 27.X1.64....... 2m 0,23 0,30 0,25 0,257 603
3m 0,35 0,29 0,16 0,239 668
4 m 0,27 0,22 0,14 0,208 821
5m 0,11 0,12 0,09 0,111 669
6 m 0,04 0,20 0,17 0,078 368
7 m 0,09 0,41 — 0,169 118
zusaminen 0,16 0,23 0,18 0,188 3247
Ollsen 3.XIL55 ......... 2m 0,10 0,20 0,39 0,255 1455
4 m 0,31 1,07 1,04 0,762 1234
6 m 0,32 0,71 0,77 0,492 1311
8 m 0,09 0,29 0,20 0,133 1439
zusammen 0,19 0,55 0,66 0,395 5439
Lisjo 3. IIL539...... Region IV 0 0,09 0,02 0,027 488
11T 0,07 0,26 0,10 0,128 3179
11 0,04 0,12 0,05 0,065 5345
I 0,01 0,06 0,03 0,031 5574
zusammen 0,03 0,13 0,05 0,064 14586

Stéket 28.11.63
Naturverjingung, I—3 m 0,003 0,12 0,09 0,051 1736
Uberhilter, 8—20 m 0,002 0,04 0,02 0,021 2100
Djurgarden 4.1V.63 2—3m 0,02 0,07 0,04 0,045 816
10—21 m 0,002 0,02 0,02 0,015 1306

Standorte (s. Abb. 25) legt die Annahme nahe, dass der Typ der
Verteilung der gleiche war, und dass diese weniger von der absoluten
Hoéhe als von der Struktur des Bestandes und des Kronenraumes he-
stimmt wurde.
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Abb. 25. Verteilung des Coleophora-Befalls auf verschiedene Héhen in den Besténden
Bogesund (B), Lisjo (L) und Ollsen (O).
Abszisse in m fiir B und O, in Kronenregionen fiir L. Ordinate C/K in unterschiedlicher
Skala; die absoluten Werte sind fiir die Maxima angegeben.

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

Tabh. 23. Verteilung des Befalls auf der Probefliiche Bogesund in den Proben vom 24, I. und

27.X1.1964.
C/K in Hohe Summe
Zus. K
2m 3m 4 m 5m 6 m 7 m
24.1.64 Suidseite ... .. 0,54 | 0,41 0,24 | 0,00 — — 0,392 | 1052
Mitte ........ 0,24 | 0,20 | 0,27 | 0,21 § 0,06 — 0,214} 1366
Nordseite ....| 0,33 | 0,35 | 0,28 | 0,20 — — 0,299 1272
27.X1.64 Sudseite ..... 0,33 | 0,30 | 0,24 | 0,11 | 0,04 — | 0,239 | 1063
Mitte . ....... 0,16 | 0,15 | 0,24 | 0,12 | 0,10 | 0,17 | 0,157 | 1202
Nordseite ....| 0,27 { 0,23 | 0,14 | 0,10 | 0,03 — 1 0,169 982




76

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

Bogesund 19.1V.61.

Richtung /K Summe K
03 o 0,20 269
OSt ott es 0,15 305
SHA o e 0,15 241
BT PN 0,17 276
AVET: U000 ¢4 1<) o SN 0,167 1091

der Tab. 23 hervorgeht, variierte der Befall in der Mitte des Bestandes
kaum in vertikaler Richtung, wihrend er an der Siidseite sukzessiv
nach oben abnahm.

Einen schnellen Uberblick dariiber, ob der Befall an den Biumen
eines Bestandes mit der Himmelsrichtung variiert, sollte folgender
Versuch geben. Mitte April 1961 wurden von 15 Biumen der Probe-
flache Bogesund in Brusthéhe je 4 Triebabschnitte T-1 herausgeschnit-
ten, und zwar je einer nordlich, &stlich, siidlich und westlich vom
Stamm. Die Biume waren durchschnittlich 3 m hoch, die Raupen
begannen gerade, aus der Diapause zu erwachen. Die Befallsdichten
sind in Tabelle 24 nach Himmelsrichtungen zusammengestellt. Danach
waren die Triebabschnitte T-1 einigermassen gleichmaéssig befallen,
gleichgiiltig aus welcher Himmelsrichtung im Verhiltnis zum Stamm
sie entnommen waren. Das Ergebnis deutet an, dass in dem Bestand
die Richtung der Zweige keine Rolle fiir die Befallsdichte spielte, doch
Idsst der Versuch keine allgemeineren Schliisse zu. Systematische
Unterschiede in der Verteilung des Befalls im Bestand traten nicht
zutage.

Befall in verschiedenen Bestandesteilen

Je nachdem, wie gleichmissig ein Bestand ist, kann er auch mehr
oder weniger gleichméssig befallen sein. Unterschiedliche Umweltbe-
dingungen fiir die Insekten entstehen in einem Bestand z. B. durch
verschiedene Formen der Durchforstung, Liicken, Unterschiede in
Alter, Hohe oder Mischungsverhiltnis der Bdume, verschiedene Licht-,
Temperatur- und Feuchtigkeitsverhéltnisse und Windexponierung.
Diese Umweltbedingungen konnen wesentlichen Einfluss auf den Be-
fall haben. Die Bedeutung von Licht und Wind fiir Befall und Schaden
hat ScuweNKE (1958) untersucht.

Wie bereits besprochen, pflegt der Befall in unteren Regionen der
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Abb, 26. Skizze des Probhebestandes Rdéssjoholm 45.

Krone und der Besténde stirker zu sein als oben. Auch in Bestdnden
mit starkem Befall zeigt sich oben oft geringerer Frass als unten
(vergl. S. 84-—85). Grosse Lirchen, die iitber die ganze Krone bis
in die hochsie Spitze gelb durch Frass waren, beobachtete ich vor
allem in Hanglagen. Vielleicht trigt in solchen Fillen zu der gleich-
méssigeren Verteilung des Frasses bei, dass die Motten bei horizonta-
lem Flug leicht von unteren Kronenteilen eines Baumes in die Spitze
eines anderen gelangen.

Besondere Aufmerksamkeit hat man den Bestandesrindern ge-
schenkt. Mehrere Autoren (I.oos 1891, BEIER PETERSEN 1952, VITE
1954) berichten iiber stdrkeren Befall bzw. Frass an den Bestandes-
randern, Coaz (1880) nennt ausdriicklich die untersten Waldrinder.
Nur ScHREMMER (1959) gibt an, dass Randliarchen weniger befallen
waren.

Nach meinen Beobachtungen (vergl. Tab. 21, 23) kann die Mitte
des Bestandes ebenso stark wie der Rand oder schwicher befallen
sein. Im allgemeinen scheinen die Bestandesrdnder starkeren Befall
als das Innere der Bestinde aufzuweisen.

Ich habe verschiedene Rénder eines 1952/56 gepflanzten Bestandes
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Tab. 25. Riinder des Bestandes Rissjoholm 45 (vergl. Abb. 26): ihre Exponierung und die
Dichte iiberwinternder S in verschiedenen Jahren.

1961/62 1962/63 1963/64 1964/65
SSK K | K K | K K | K K

N Nordrand, offen. Angren-
zend kleine Fichtenkul-
tur. . oo 0,88 727 10,39 744 | 0,66 8451 3,20 877

NO Nordostrand, durch
Schneise von hoherem
Lirchenbest. getrennt.. . 0,77 694 | 0,76 863 13,24 687

SO Siidostrand, tiberwiegend
exponiert, angrenzend

kleine Ldrchen......... 0,78 721 | 0,85 939 12,92 639
S  Sidrand, am tiefsten
gelegen, exponiert...... 0,32 558 11,16 713 14,22 611

SW Stidwestrand, unter-
driickt durch angrenz.
Buchenhochwald. ...... 0,27 51010,30 1070]1,34 450

W  Westrand, unterdriickt
durch angrenzenden
Buchenhochwald. ...... 0,98 793 10,35 757 10,32 852 | 1,07 618

FAVEE: V190 101<) + DN 0,93 1520{0,50 3984|0,656 5282|277 3882

von L. leptolepis in aufeinanderfolgenden Jahren untersucht, um den
Einfluss der Exponierung an den Réindern auf die Befallsdichte zu
studieren. Der wiichsige Bestand liegt an einem Hang, der ungeféhr
nach Siiden missig abfallt. Die Lage und Exponierung der Réinder
geht aus Abb. 26 und Tab. 25 hervor. Die Auszdhlungen lassen erken-
nen, dass die verschiedenen Bestandesridnder nicht in jedem Jahr im
gleichen Verhéltnis befallen werden. An den kréftig wachsenden Sei-
ten NO und SO lag die Befallsdichte in 3 Jahren {iber dem Durch-
schnitt, an den unterdriickten Seiten SW und W in denselben Jah-
ren unter dem Durchschnitt. Dagegen wich besonders S in einem Jahr
negativ, in zwei anderen Jahren stark positiv vom Durchschnitt ab.
Fiir diese Unterschiede gibt es mehrere Erkldarungsmdglichkeiten, wie
Einfluss von Witterungsfaktoren (Wind, Nebel etc.) und Pilzbefall,
doch kénnen wir die wirklichen Ursachen nur vermuten.

WEBB (1953) fand, dass Einzelbdume ihre Befallscharakteristik von
Jahr zu Jahr nicht beibehielten. Die Ergebnisse eines Vergleiches an 5
Béumen auf Djurgarden deuten in die gleiche Richtung. Fiir jeden
Baum wurden 8 Einzelwerte von je einer Probeentnahme im Oktober
und November zusammengeschlagen, und der so erhaltene Mittelwert
fiir jeden Baum wurde als Prozentsatz des Mittelwertes fiir alle Biume
ausgedriickt. So kann man die beiden Jahre vergleichen. Aus Tab. 26
geht hervor, dass die relative Befallsdichte an den einzelnen Biumen
von Jahr zu Jahr variierte.
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Tabh. 26. Befallsdichte von Coleophora laricella im Herbst der Jahre 1961 und 1962 an 5
Biiumen auf Djurgarden, ausgedriickt in 9, des Mittelwertes fiir alle Biume zusammen.

1961 1962
mittlere Befallsdichte C/K 0,100 0,054
relativer Befall Baum Nr. 1 108 57
2 187 124
3 128 124
4 59 111
5 18 65

Befall verschiedener Bestinde

Seit langem versucht man zu ergriinden, welche Baume, welche
Bestinde und welche Standorte bevorzugt von der Larchenminiermotte
befallen und besonders geschidigt werden. Man hat den Befall und
den Frass an verschiedenen Stellen verglichen und auch die Einwir-
kung bestimmter 6kologischer Faktoren untersucht.

Coleophora laricello kommt an allen Altersklassen der Lérche vor.
Besonders scheinen ihr Bdume im Alter von etwa 10—60 Jahren
zuzusagen. MarTI (1880) gibt junge und mittlere Bestinde als beson-
ders befallen an, Rerssic (1869) und Loos (1891) fanden weniger
Befall an Althélzern. Aber auch éltere Bdume und jiingere Lirchen
werden gelegentlich sehr stark befallen oder kahlgefressen (s. RiTt-
MEYER 1889). In Jahren sehr starken Auftretens fallen Unterschiede
in der Starke des Befalls nicht immer ins Auge, da der Grad der Ent-
nadelung gleich sein kann. Die hiufigsten und stéarksten Angriffe
fand ich an etwa 10—60jahrigen Léarchen. In Pflanzschulen kommt
das Insekt mehr vereinzelt vor und verursacht kaum irgendwelche
Schéden. Ich habe es an bis zu 2jahrigen Pflanzen gefunden.

Einzelne, freistehende Bdume werden gelegentlich weniger stark
befallen. Biume in gemischten Bestidnden werden nach Mart1 (1880)
und APFELBECK (1892) weniger heimgesucht als Lirchen in reinen Be-
stianden. Dagegen konnten VoOTE & TER PELEWLJK (1948) keine we-
sentlichen Unterschiede in der Starke des Befalls zwischen reinen und
gemischten Bestinden finden. Ich habe sehr starken Befall auch in
gemischten Bestinden festgestellt, halte es aber fiir moglich, dass
gemischte Bestinde u. U. weniger befallen werden. Dabei diirften
Parasiten und Végel eine Rolle spielen.

Wind, Licht und Sonne sollen den Befall wesentlich beeinflussen.
Reissic (1869) fand warme und sonnige Lagen, die nach Norden und
Osten geschiitzt waren, stirker befallen. Der Befall zeigte sich nach
MarTi (1880) besonders in westlich und siidlich exponierten Bestan-
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den, nach Loos (1891) besonders in siidlichen Lagen und nach Coaz
(1880) mehr auf den Sonnen- als auf den Schattenseiten. 1892 fand
Loos alle Expositionen befallen, stiarker aber solche Bestidnde, die
vor Witterungseinfliissen oder Westwind geschiitzt waren. Auch nach
EwaLp & BursT (1959) und ScHWENKE (1958) ist windgeschiitzte Lage
glinstig fir den Befall. Das Licht soll ebenfalls {6rdernd wirken
(ScHWENKE 1958), doch wird nach VoOTE & TER PELEWIIK (1948) der
Frass in schattiger Lage schlimmer.

Viele Berichte gibt es darliber, dass Bédume auf schlechteren oder
der Ldirche weniger zutrdglichen Béden stidrker befallen werden.
Zuerst wies hierauf Brants (1839) hin, spiter Reissic (1869, ,,ma-
gerer oder flachgriindiger Boden”) und Loos (1891, 1892), in neuerer
Zeit besonders VoOTE & TER PELKWIIK (1948) und SCHIMITSCHEK
(1963). VoUTE & TER PELKWLIK erkliaren dies damit, dass der spitere
Nadelfall an wiichsigen Bdumen eine hoéhere Sterblichkeit im Herbst
verursacht. Oft hat man den Verlust an Nadelmasse mit der Befalls-
starke gleichgesetzt. BopEx (1902) fand auf schlechtem Boden und in
Druck die Lérchen 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, umso geringer ist der Procentsatz, welcher den
Motten zum Opfer fall{”.

SCcHWENKE (1958) schliesst auf Grund von Dichteunterschieden der
Puppensiackchen von verschiedenen Standorten auf einen Zusam-
menhang zwischen Boden, besonders Bodenfeuchtigkeit, und Befall.
Es ist moglich, dass weniger die Boden- als vielmehr die Luftfeuchtig-
keit der hauptsédchlich wirksame Faktor ist. In diesem Zusammenhang
ist daran zu denken, dass z. B. Pilzkrankheiten wahrscheinlich stark
von der Luftfeuchtigkeit abhéngen. WEBB (1953) fand Anzeichen fiir
eine Beziehung zwischen Massenvermehrungen und iiberdurchschnitt-
lichen Niederschligen. Wesentliche Unterschiede im Befall zwischen
Standorten konnte er nicht feststellen. In Mischwildern, an Fluss-
und Sumpfrindern fand er gelegentlich stirkere Populationen als in
Sumpfbestanden und fithrt dies auf eine geschiitztere Lage zuriick.

Die Ergebnisse aus den relativ wenigen Bestdnden, in denen ich den
Befall numerisch erfassen konnte, geben keinen deutlichen Hinweis
auf die eigentlichen Ursachen fiir die Befallsunterschiede zwischen
den Bestinden. Hinzu kommt, dass die Veridnderungen der Befalls-
dichte von Jahr zu Jahr im grossen gesehen zwar parallele Tendenzen
aufweisen konnten, an den verschiedenen Orten jedoch nicht stets
gleichsinnig verliefen. Die Schitzungen von Frasstirken bieten ein
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grosseres Beobachtungsmaterial fiir den Vergleich zwischen Bestinden
und Standorten an. Die Schwierigkeiten solcher Vergleiche sind schon
erwihnt worden.

Ich habe versucht, Schitzungen der Stirke des Frasses in ver-
schiedenen Bestdnden unter O0kologischen Gesichtspunkten zusam-
menzustellen. Ein einheitliches Bild ergab sich nicht. Jiingere Biume
bis zu etwa 5 m Hohe werden oft weniger stark befressen, besonders
anscheinend, wenn sie gut wachsen und in dichten Bestéinden stehen.
Wiederholt trat in dichten Bestinden mittlerer Héhe weniger Frass
zutage als in lichteren, durchhauenen, doch wurde auch in dichien
Bestinden starker Frass beobachtet. Einzelne, dem Wind ausgesetzte
Baume sind oft wenig befallen, doch verhindert Windexponierung
nicht immer stirkeren Befall. In einem L&archenbestand zeigte sich
gerade die am meisten dem Wind ausgesetzte Seite als am stirksten
befressen.

Ein Bestand mit unferschiedlichen Bodenverhiltnissen hatte auf
flachgriindigem, zeitweise recht trockenem Boden die stirkste Ent-
nadelung, wihrend die wiichsigeren Baume auf besserem Boden weni-
ger befressen waren. Guter Zuwachs unter Standortverhiltnissen, die
der Larche zusagen, ist aber keineswegs ein Schutz gegen Coleophora-
Frass. Ich konnte keinen eindeutigen Beweis fiir eine Abhingigkeit des
Befalls vom physiologischen Zustand der Lirchen finden. Die Larchen-
miniermotte hat offenbar eine ausgeprégt breite ékologische Potenz.

Frass und Schaden
Der Verlust an Nadelmasse

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

Im Herbst beginnt der Nadelfall, wenn ein Teil der Tiere noch
frisst. Im Frithjahr nimmt die Nadelmasse stindig zu, und zwar auch
noch, wenn der Frihjahrsfrass beendet ist. Die Anzahl der fressenden
Tiere ist nicht konstant. Der Schwerpunkt des Befalls kann sich durch
Wanderungen der Raupen verschieben. Die Befallsdichte nimmt in-
folge der Sterblichkeit ab. Die Sterblichkeit ldsst sich nicht genau
vorhersagen, da sie, nicht zuletzt durch die Einwirkung von Vogeln,
recht unterschiedlich sein kann. Der Verlust an Nadelmasse muss
geschitzt werden, und die Ergebnisse kénnen je nach Zeitpunkt und
Methode der Schéitzung unterschiedlich ausfallen.

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

6—512921
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tatigkeit der Raupen bzw. kurz nach Beendigung des Frasses. Die
Klassen der Skala fiir den Frithjahrsfrass kann man mit den zugeho-
rigen Befallsdichten vergleichen. Solche Daten geben z. B. WEBB
(1953) und ViTE (1954). Ich fand in Schweden etwa folgende Werte:

Frass gering massig stark sehr stark
lebende C/K <0,3 0,2—0,4 0,3—0,7 >0,5
Die Skala ist grob und subjektiv und kann nur einen Anhalt zur
schnellen Orientierung geben.

Eine andere Moglichkeit ist die Auszihlung ausgehoéhlter Nadeln.
Diese Methode ist mithsam und fiir die Praxis kaum geeignet, aber ob-
jektiver. An einer Probe wurde der Herbstfrass untersucht (Djur-
garden 16. X. 61., 777 benadelte K). Der Nadelfall setzte gerade schwach
ein. Es wurden 673 befressene Nadeln und 91 S gefunden, 44 9% der
Raupchen waren noch nicht zur Uberwinterung festgesponnen. Durch-
schnittlich waren also zu diesem Zeitpunkt 7,4 Nadeln/S mit Minen
versehen. Die mittlere Anzahl der Nadeln/K in derselben Probe betrug
39,4 (vergl. Tab. 3). Demnach hétte es etwa einer Befallsstirke von
5,3 S/K bedurft, um alle Kurztriebnadeln zu minieren, d. h. eines 45-
fachen Befalls. Dagegen hitte eine nur etwa 5fache Befallsdichte zu
sehr starkem Friihjahrsfrass ausgereicht, falls alle Rdupchen iiber-
lebt hitten. Eine entsprechende Auszdhlung im Herbst 1962 ergab 6,5
befressene Nadeln/Réupchen.

Im Frithjahr 1962, als alle Rdupchen sich zur Verpuppung festge-
sponnen hatten, wurden in einer weiteren Probe die ausgehoéhlten
Nadeln ausgezidhlt. Die Ergebnisse sind in Tab. 27 zusammengestelll.
Die Puppensidckchen machten nur einen geringen Anteil der vorge-
fundenen Séckchen aus. Der héchste Prozentsatz der Sterblichlkeit

Tab. 27. Verteilung des Befalls und des Frasses im Friihjahr (Djurgarden 8. VI, 62.).

Triebabschnitt
Zus.
T T-1 a

alle S (Winter- und Friith-

jahrs-S). ... o 21 39 12 72
Puppen-S.................. 13 2 1 16
Ko 395 212 438 1 045
befressene K. .............. 135 47 35 217
% K befressen............. 34 22 8 21
befressene Nadeln.......... 799 348 150 1297
befressene Nadeln/K........ 2,0 1,6 0,3 1,24
befressene Nadeln/befressene

Koo, 5,9 7,4 4,3 5,98
Puppen-S/K............... 0,03 0,01 0,002 0,015
alle S/K. ...t 0,05 0,18 0,03 0,069
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Tah. 28. Miitelwerte der Schiitzungen fiir den prozentualen Verlust an Nadelmasse, verteilt
auf Baumhéohen, Triebabschnitte und Bestandesteile.

Bogesund 26.V.64.

2m 3m 4 m 5m 6m|[ zusammen

Zus.
T|T-1|a|T|T-1ya{TyT-1|alT|T-1{4] T | T|T-1} 4

Stidseite ...]16] 11 { 3}J15| 9 | 5| 5| 2 |[—[| 1| — — 10,5 7,513,2] 8,2
Mitte ...... 10} 12 | 8115 15§ 7110 5 | 2] 2 2101 31|79 9115,6] 7,7
Nordseite ..{12| 10 | 7|10 3 | 5|10| 6 | 4} 1 1 |—}f— 8,3 5516,0] 6,7
zusammen .[13] 11 | 613 916] 91 4 |22 1101 31}8,8 74(52] 75

in dem Material war von Vogeln verursacht. Die Verteilung des Fras-
ses, verglichen mit der Verteilung aller S, deutet darauf hin, dass
Réaupchen nach den Zweigspitzen zu gewandert waren. Am dussersten
Triebabschnitt T (1961) war der grosste Anteil von befressenen Kurz-
trieben und von befressenen Nadeln sowie die grosste Dichte der
Puppensickchen. Bezogen auf die vorgefundenen Puppensickchen
hatte eine Raupe im Durchschnitt 81 Nadeln miniert. Dies entspricht
ungefahr den Nadeln von 2 Kurztrieben, so dass in diesem Fall durch-
schnittlich 0,5 C/K ausgereicht hitten, um alle Nadeln zu minieren.
Mitte Juli wurden in einer entsprechenden Probe die minierten Nadeln
erneut ausgezihlt, Ausgehend von der Populationsdichte lebender
Tiere zur Zeit der Verpuppung ergab sich ein Wert von 86 Nadeln mit
Minen/C, bezogen auf die noch vorhandenen Puppensickchen 104
Nadeln mit Minen/C. Bei 104 Minen/C hitte eine mittlere Befallsdichte
von etwa 0,4 C/K zum Minieren aller Nadeln ausgereicht. Der ent-
sprechende Wert im vorhergegangenen Frithjahr betrug 0,7 C/K, er
wurde allerdings erst Anfang September bestimmt und ist deshalb
unsicherer,

Meist ist nur ein Teil der ausgewachsenen Nadel von C. Ilaricella
ausgehohlt. Deshalb lisst sich hochstens zu einem bestimmten Zeit-
punkt im Friithjahr von Kahlfrass sprechen. Okulare Schatzung des
prozentualen Verlustes an Nadelmasse ist nicht nur subjektiv, son-
dern in der Grossenordnung auch von dem Zeitpunkt der Schitzung
abhingig. Andererseits ist es ein schnelles Verfahren, das die Beur-
teilung eines grosseren Materials zulisst und interessante Vergleiche
ermoglicht.

Im Frithjahr 1964 wurde fiir den Probebestand Bogesund der pro-
zentuale Verlust der Nadelmasse von 2 Personen gemeinsam geschétzt.
Die Probe wurde nach Triebabschnitten, Héhe der Zweige am Baum
und Bestandesteilen aufgeteilt. Die Ergebnisse gehen aus Tab. 28
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Tab. 29. Verlust an Nadelmasse (% V), Dichte der vorgefundenen Puppensiickchen (C/K)
und Kabhlfrassdichte (C/K .V, Schiitzung der fiir Kahlfrass erforderlichen Dichte).

Bogesund 26.V.64. Nihere Erkldrung im Text.

Triebabschnitt Hohe Bestandesteil
- - zus,
T [T4| 4 {2m|{3m|4m|5m|6m| 08 | agjpee | Yord-
seite seite
% 8,8 |74 5,2 |9,7 |[10,1 {58 1,5 |3,0 8,2 7,7 6,5 7,5
CK ...... 0,16 | 0,08 1 0,0510,11{ 0,11}0,13| 0,06 | 0,10 0,12 0,12 0,09 1 0,106
CK- -V 1,8 |1,1 1,0 |11 1,1 12,2 | 4,0 |3,2 1,4 1,5 1,3 1,41

hervor (fiir Befallsdichten vergl. Tab. 22). Der Nadelverlust war prak-
tisch durchgehend an den jiingsten Triebabschnitten am stérksten
und in der oberen Krone geringer als unten. Wesentliche Unterschiede
zwischen den verschiedenen Teilen des Bestandes traten nicht zutage.
Da der Frass an der Spitze der Zweige am stirksten ist und bei einigen
Zweigen der jiingste Abschnitt T fehlte, wird in einigen Féllen etwas
schwicherer Befall der Zweigspitze vorgetduscht als tatséchlich der
Fall war (z. B. Mitte: 2 m, zus.).

An der Probe zeigt sich aber noch eine andere interessante Eigen-
heit des Frasses: Das Verhiltnis von Befallsdichte (der Puppenséick-
chen) zu prozentualem Nadelmasseverlust nimmt in grésserer Hohe
stark zu. Dies Verhéltnis kann auch ausgedriickt werden als die An-
zahl von Tieren pro Kurztrieb, die vorhanden sein miissten, um voll-
stindige Entnadelung zu bewirken (C/K-Nadelverlust V, Kahlfrass-
dichte). Die absoluten Werte entsprechen, hauptsdchlich wegen des
Zuwachses an Nadelmasse und der Mdglichkeit von Schitzungsfehlern,
vielleicht nicht den wirklichen Verhaltnissen, aber sie eignen sich gut
zu Vergleichen.

Aus Tab. 29 ist ersichtlich, dass die Unterschiede in der Kahlfrass-
dichte (C/K-V) zwischen den einzelnen Triebabschnitten und zwischen
den verschiedenen Bestandesteilen gering sind. Dagegen unterscheiden
sich die Kronenregionen wesentlich voneinander. Die Werte fiir 2 und
3 m Hohe sind gleich, der Wert fiir 4 m ist doppelt so gross und der
Wert fiir 5 m betriagt gar das 4fache. Der Wert fiir 6 m ist ebenfalls
auffallend hoher, aber wegen der geringen Anzahl von Zweigen un-
sicherer. Nach diesen Werten zu urteilen wiren also in der oberen
Kronenregion mehr als doppelt so viel Tiere erforderlich gewesen, um
denselben prozentualen Verlust an Nadelmasse zu bewirken wie unten.

Fiir das beobachtete Phinomen kann es verschiedene Griinde geben:
1. Verpuppungsreife Raupen sind aufwérts gewandert und haben sich
dort, ohne zu fressen, angesponnen. 2. In der unteren Kronenregion
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sind Tiere nach Beendigung des Frasses verschwunden, z. B. durch
Abwandern oder durch Vogelfrass. 3. Der von jeder Raupe verursachte,
prozentuale Nadelverlust ist oben geringer. Ich halte es nicht fiir wahr-
scheinlich, dass die Punkte 1 und 2 allein oder zusammen zur Erkli-
rung ausreichen. Wanderungen in solchem Umfang sind, besonders
bei mittlerer Populationsdichte, nicht beobachtet worden. Eine bevor-
zugte Dezimierung der Puppensickchen in der unteren Kronenregion
durch Végel ist mir nicht bekannt. Wenn jede Raupe oben relativ
weniger Nadelmasse verzehrt, so kann das darauf beruhen, dass die
Tiere absolut weniger fressen, dass die Nadelmasse in der Bezugsein-
heit (K) grosser ist oder dass die Nadeln spét in der Frasszeit bzw.
danach mehr wachsen als in der unteren Krone (vergl. ViTE 1954).

Der geringere Frass in der oberen Krone muss im vorliegenden Fall
also sowohl durch die geringere Befallsdichte als auch durch den
geringeren, von einem Tier verursachten prozentualen Verlust an
Nadelmasse erklirt werden. Es ist wahrscheinlich, dass solche Unter-
schiede in der Kahlfrassdichte allgemeiner auftreten, und wahrschein-
lich werden auch verschiedene Liarchenarten und Wachstumstypen
unterschiedliche Verhiltnisse aufweisen.

ScuweENKE (1958) schitzte den Chlorophyllverlust und setzte ihn in
Beziehung zu der Dichte der Puppensickchen. Beim Vergleich ver-
schiedener Standorte fand er Unterschiede im Grad des Chlorophyli-
verlustes, die mit der Befallsdichte zusammenhingen. Die Kahlfrass-
dichte (umgerechnet nach ScHwENKEs Werten) war fiir Standort mit
schwachem Befall 2,0, mit mittlerem Befall 1,0, mit starkem Befall 0,7.
Nach einem beschriebenen Beispiel zu urteilen, waren die Schiatzungen
recht unsicher. Deshalb kann man leider keine weiteren Schliisse aus
den Werten ziehen.

Kritische Zahl und Prognose

Als kritische Zahl pflegt man die Anzahl gesunder Schidlinge zu
bezeichnen, die schwere Schidigungen des Bestandes erwarten lidsst
(s. SCHWERDTFEGER 1934). Sie ist also ein Hilfsmittel fiir die Prognose.
Eine genaue Prognose ist bei Coleophora laricella sehr schwierig, vor
allem wegen der Variationen der Sterblichkeit. Hinzu kommt, dass der
absichlich als Kahlfrassdichte bezeichnete Wert innerhalb weiter Gren-
zen variieren kann, entsprechend muss es sich auch mit einer kriti-
schen Zahl verhalten. Werte fiir Kahlfrassdichten bzw, sehr starken
Befall, die nach der Methode ihrer Bestimmung als sicherer angesehen
werden diirfen, wurden zu Ende der Frassperiode ermittelt. Sie kon-
nen dann nicht mehr zur Prognose verwandt werden.
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Die Kahlfrassdichte in der besprochenen Probe wurde an Puppen-
sickchen bestimmt. Wiren stattdessen alle zu demselben Zeitpunkt
noch vorgefundenen Séckchen, also auch die restlichen Wintersiclk-
chen, verwendet worden, so hétte sich ungefiahr der doppelte Wert
ergeben (2,6 statt 1,4) und bei Verwendung der Populationsdichte le-
bender Tiere von der entsprechenden Probe im Winter (Bogesund
24. 1. 64.) wiirde man eine Kahlfrassdichte von 3,4 berechnen. Ahnlich
ist es mit dem Beispiel der minierten Nadeln: Die zum Minieren aller
Nadeln im Friihjahr erforderliche Populationsdichte wird berechnet
mit 0,6 C/K (Puppensickchen) bzw. 2,2 (/K (alle S, Djurgarden 8. VL.
62.) oder nach den lebenden Tieren einer Probe aus dem Winter (19.
I. 62.) mit 3,1 C/K.

Da die Sterblichkeit nicht genau vorhergesagt werden kann (s. Kapi-
tel 8), sollte eine kritische Zahl am besten fiir den Beginn des Friih-
jahrsfrasses oder kurz vorher bestimmt werden. Auch dann wird sie
noch ungenau. Eine Prognose zu so spitem Zeitpunkt stellt hohe An-
forderungen an die Bereitschaft des Forstschutzes. Deshalb empfiehlt
sich eine vorldufige Bestimmung der Befallsdichte frithzeitig im Winter.

Jung (1942) kommt, teilweise auf Grund von Laboratoriumsversu-
chen, zu dem Schluss, dass eine Raupe ,,unter Einrechnung des Ver-
schwendungsfaktors” in ihrem Leben etwa ein halbes Nadelbiischel
verbraucht. Die von BUursT & Ewarp (1955) angegebene kritische Zahl
von 2 G/K scheint auf dieser Mitteilung zu basieren, sie korrigierten
sie 1959 auf 1,5 ¢/K fiir Winterpopulationen. Meine Berechnungen auf
Grund der Dichte von Puppenséckehen fithrten fiir den Frithjahrsfrass
in die Grossenordnung von 0,5 C/K, und auch die Skala fir die Starke
des Frasses verzeichnet fiir sehr starken Frass Werte von 0,5 C/K und
mehr. WEBB (1953) gibt einen Durchschnittswert von 0,4 C/K an. Die
Kahlfrassdichte fiir den unteren Kronenraum lag mit 1,1 héher. Diese
Werte bezeichnen Populationsdichten ,,post factum”, da sie im Zu-
sammenhang mit bzw. nach dem Frass bestimmt wurden.

Findet man zu Ende der Uberwinterung oder zu Beginn des Friih-
jahrsfrasses einen Wert von 0,5 leb. C/K oder mehr, so muss man mit
der Moglichkeit starker Entnadelung rechnen. Ob starker Frass ein-
tritt, hngt von der Sterblichkeit der Tiere und der Nadelmasse der
Baume ab. Nach meiner Ansicht ist dies die brauchbarste Zahl fir
eine Prognose. Bei vorlidufigen Bestimmungen der Befallsdichte im
Winter darf man eine gewisse Sterblichkeit annehmen und deshalb
die Grenze etwas hoéher setzen. Es muss aber dringend von Bekdmp-
fungsmassnahmen abgeraten werden, die sich allein auf Herbst- oder
Winterprognosen griinden.
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Die Folgen des Frasses

Bei der Definition der kritischen Zahl wurde von schweren Schédi-
gungen des Bestandes gesprochen. Dies ist ein recht subjektiver Be-
griff, da Schiddigungen unterschiedlich beurteilt werden koénnen. Die
Schiden und Verluste, die Coleophora laricella verursacht, lassen sich
nur schwer objektiv erfassen.

Eine wichtige Folge des Raupenfrasses sind Zuwachsverluste. Im
Matirikel des Forstinstituts in Stockholm (s. Samzerius 1915) wird fir
die Periode 1827—1863 mitgeteilt, dass in Pflanzungen exotischer Bau-
me auf Djurgarden die Léarchen weggeschlagen werden mussten, weil
ihr Zuwachs auf Grund von Miniermottenbefall stagnierte. BoDpEN
(1902) schitzte die Gesamtwuchsschiadigung bei Kahlfrass an Hand
des Benadelungsverlustes auf rund 25 %. Nach Grauam (1931) stand
in Versuchen mit Entnadelung von Larix laricina Ende Juni-——Anfang
Juli der Zuwachsverlust in direktem Verhéltnis zum Grade der Ent-
nadelung. Becxine (1952) fand Zuwachsverluste durch Frass von
Coleophora, indem er zwei Wachstumsperioden verglich. Der Verlust
an Dickenzuwachs (47 %) war grosser als der Verlust an Hoéhen-
zuwachs (33 % ). Er erklart dies dadurch, dass schon bis Ende Mai
50 9% des Dickenzuwachses erreicht werden konnen, wahrend die Halfte
des Hohenzuwachses erst wesentlich spater erreicht wird. Den Verlust
an Massenzuwachs (ms3/ha) berechnete er mit 58 %. SCHWERDTFEGER
& ScHNEIDER (1957) bestimmten den Zuwachsverlust in einem Be-
stand, indem sie die Hélfte der Fliche durch Bestdubung mit E 605
im September zweier aufeinanderfolgender Jahre vor Frass schiitzten
und den Zuwachs auf dieser Fliche mit dem Zuwachs ungeschiitzter
Biume verglichen. Sie fanden an befressenen Baumen im Durchschnitt
kiirzere Langtriebe (75 % der Lénge an unbefressenen Baumen) und
eine Reduktion des Dickenzuwachses als Folge des Frasses um ein
Drittel oder die Hilfte. Diese Reduktion entsprach der — im Herbst
nach dem Frass festgestellten — Reduktion der Nadelmasse. Eine Re-
duktion des Dickenzuwachses um 50 % durch Insektenbefall erscheint
auch nach den Untersuchungen von Egrunp (1964) an Kiefern mit
Frass von Diprion sertifer GEOFFR. als durchaus moglich. EwaLp &
Brrst (1959) untersuchten den Héhenzuwachs und verglichen be-
fressene Lirchen mit Biaumen, die sie vier Jahre lang durch Spritzen
vor Frass geschiitzt hatten. Unterschiede zeigten sich besonders in
2 Jahren mit stiarkerem Coleophora-Auftreten, und in den 4 Jahren
war der Zuwachs der (15 Jahre alten) befressenen Baume 50 cm oder
17 % geringer als der Hohenzuwachs der Vergleichsbdume. WEBB
(1953) demonstrierte eine starke Korrelation zwischen Lingenwachs-
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tum der Zweige und Dickenzuwachs, beide wurden in verschiedenen
Bestdnden durch Coleophora-Frass wesentlich beeinflusst. Es ist
anzunehmen, dass verminderte Jahresringbreiten, wie sie von MoTr
e. a. (1957) nach Frass von Pristiphora erichsoni festgestellt wurden,
auch von C. laricella verursacht werden.

Die Nadelmasse wird nicht nur durch den Frass direkt reduziert,
sondern auch von vermindertem Wachstum betroffen. SCHWERDTFEGER
& ScHNEIDER (1957) stellten eine um etwa 40 % geringere Lénge der
Langtriebnadeln an den befressenen Baumen fest. In Gramams Ver-
suchen (1931) unterschieden sich die Gruppen mit unterschiedlichem
Grad kiinstlicher Entnadelung im Gewicht der Nadeln pro Kurztrieb,
auch beobachtete er kleinere Nadeln an Zweigen, die im Jahre vorher
von Pristiphora erichsoni HTG. entnadelt worden waren. June (1942)
fiihrt sowohl das Kriippeln von Nadeln als auch das Absterben von
Kurztrieben auf Miniermottenfrass zuriick. Das Absterben von Kurz-
trieben kann allerdings auch andere Griinde haben (s. Eipman~ 1957).
Ich habe gelegentlich auch beobachtet, dass geschidigte Nadeln emp-
findlicher fiir Spatfrost sind und im Herbst frither abfallen kénnen
als ungeschédigte.

Andere Folgen des Frasses, liber die in der Literatur berichtet wird,
sind: vermehrte Bildung méannlicher Bliitten (MartI 1880, Jung 1942),
Saftausfluss aus Abbruchstellen von Asten am unteren Teil von Stim-
men (MarTr 1880), verspitete Nadelentwicklung (RaTzeEBUrG 1868,
Jung 1942) und erhéhte Anféilligkeit fiir sekundéire Insekten und
Krankheiten (z. B. Larchenkrebs). Viele Autoren (u. a. Loos 1891,
Ewarp & Burst 1959) weisen auf die schidlichen Folgen einer all-
gemeinen Konditionsverschlechterung nach Coleophora-Frass hin. Ei-
nen besonderen Aspekt gab BORGGREVE (1889) dem Frass, indem er
ihn in Verbindung mit dem Wasserhaushalt der Baume fiir die soge-
nannte ,,Larchenkrankheit” verantwortlich machte. Verringerte Assi-
milation soll bei befressenen Léarchen zu geringerem Zuwachs der
Waurzeloberflache fithren und damit zu geringerem Vermogen, Wasser
aufzunehmen. Auf diese Weise kommt es bei Trockenheit zu Transpi-
rationsdefiziten, Zweigspitzen sterben ab, und ,,je nach der héufigeren
Wiederkehr starker Mottenjahre und diirrer Vorsommerperioden wird
die Krankheit zeitlich mehr oder weniger akut auftreten.” Auch Vitg
(1954) gibt an, dass Coleophora-Frass und trockenes Frithjahr zusam-
men zum Vertrocknen einzelner Kurztriebe und Zweige fithren kon-
nen, wenn es nicht zu einer ,,echten Regeneration” kommt. Die par-
tielle physiologische Schwichung durch den Frass soll zu einer Dispo-
nierung fiir Spatfrostschiden fithren.
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Das Absterben von Léarchen als Folge des Miniermottenfrasses wird
von verschiedenen Autoren angenommen. Karser (1859) hielt schon
einmaligen Befall fiir ausreichend, Loos (1891) machte fiir massen-
haftes Absterben von Larchen hauptsichlich Coleophora verantwort-
lich. Nach anderen wie BrLum (1816), Coaz (1880), APFELBECK (1892),
Hagrrisox (1913), Peirsox (1927), ScHAFFNER (1937) und FRANSEN
(1948) kann mehrere Jahre nacheinander wiederholter Kahlfrass zum
Tod von Baumen fithren. VoOre & TeEr PELRWIIK (1948) halten fir
wahrscheinlich, dass €. laricella zusammen mit anderen Insekten
Lairchen toten kann. Es kommt natiirlich darauf an, welche die ande-
ren Arten sind.

Bopen (1902) kam auf Grund von Schitzungen des Verlustes an
Nadelmasse zu dem Schluss, dass die Schiden oft iiberschétzt werden
und das Kimmern von Pflanzen nicht auf die Miniermotte zuriick-
zufiihren ist. Auch FrousLING (1902) hilt eine Bedrohung des Lebens
der Baume fiir weniger wahrscheinlich. In den Entnadelungsversuchen
von GrRAHAM (1931) starben Lérchen erst nach 3 oder mehr aufeinan-
derfolgenden Jahren volliger Entnadelung, wihrend 75 % Entnade-
lung keine Baume tétete. Ebenso wie WEBB (1953) bin ich der Ansicht,
dass C. laricella allein nur in Ausnahmefillen und wohl nur nach
mehrjahrigem, sehr starkem Befall gesunde Baume abtdten kann. Ich
habe dergleichen nie beobachtet. Kommen andere Ursachen hinzu, so
kann die Larchenminiermotte wohl zum Tod von Baumen beitragen.

An Baumen mit schlechtem Zuwachs treten stirkere Schiaden auf
(s. Loos 1891, Bope~ 1902), was u. a. mit einer geringeren Nadelmasse
zusammenhéngt (s. ViTE 1954). Auch zwischen verschiedenen Lirchen-
arten bestehen ja Unterschiede in der Nadelmasse (vergl. Juna 1942,
ScHWENKE 1958) und im Wachstum (ViTg 1854). Es ist daher wahr-
scheinlich, dass sich der Colecphora-Frass bei verschiedenen Arten
unterschiedlich auswirkt.



Kapitel 6. Gegenmassnahmen

Die Massnahmen, die man gegen einen Schidling ergreift, sollen in
einem angemessenen Verhiltnis zu seiner Schéidlichkeit stehen. Bei
geringem oder unbedeutendem Schaden lohnt sich ein grosser Auf-
wand nicht. Der Frass von Coleophora laricella verursacht Zuwachs-
verluste und Schiden, die sich nicht in Zahlen ausdriicken lassen.
Ausser waldbaulichen Riicksichten kénnen beispielsweise auch asthe-
tische Gesichtspunkte eine Rolle spielen. Die Gegenmassnahmen miis-
sen den jewelligen Verhéiltnissen angepasst werden.

Vorbeugende Massnahmen und biologische Bekdmpfung

Jeder Forstmann ist bestrebt, kraftige und gesunde Baume zu erzie-
hen. Dies braucht deshalb nicht besonders empfohlen zu werden. Es
wurde schon im Zusammenhang mit dem Befall und dem Schaden
darauf hingewiesen, dass sich der Frass an schwicheren Lérchen
stirker auswirken kann.

Es gibt Anzeichen dafiir, dass Larchen u. U. an bestimmten Stand-
orten, in bestimmten Bestandestypen und in gemischten Bestidnden
weniger geschédigt werden. So lange dies jedoch nicht eindeutig fest-
steht und die wirtschaftlichen Folgerungen daraus gepriift sind, ent-
scheiden allein waldbauliche und betriebswirtschaftliche Gesichtspunk-
te tiitber den Anbau. Deshalb kann ich mich auch, zumindest fiir schwe-
dische Verhiltnisse, nicht generell dem Rat von EwaLp & Burst (1959)
anschliessen, Larchen horstweise zwischen anderen Baumarten an
windausgesetzten Standorten anzubauen.

An Hauungsabfall und nadellosen Stimmen gehen praktisch alle
C. laricella zu Grunde, sofern sie sich nicht am Ende der Raupenent-
wicklung, im Puppen- oder Imaginalstadium befinden. Dies gibt die
Méoglichkeit, die Populationsdichte in einem Bestand kraftig zu redu-
zieren, indem man den Einschlag oder das Aufasten (vergl. BORGMANN
1892) von Lirchen auf die Zeit zwischen Ende Juli und etwa Anfang
April (in Mitteleuropa frither) verlegt.

Man kann die natiirlichen Feinde eines Schédlings entweder auf
dem Wege allgemeiner, forstlicher und biologischer Massnahmen for-
dern oder durch die gerichteten Methoden biologischer Bekdmpfung.
Die wichtigsten natiirlichen Feinde der Lirchenminiermotte in Schwe-
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den sind pathogene Pilze, tierische Parasiten und Réauber, besonders
Vogel.

Pathogene Pilze koénnen hohe Sterblichkeit verursachen. Sie sind
jedoch in hohem Grade von der Feuchtigkeit und Temperatur abhéan-
gig und haben deshalb nur eine begrenzte Wirksamkeit. Thre spezifi-
schen Anforderungen an die Umwelt erschweren es ausserordentlich,
sie in grésserem Umfang zu fordern. Wahrscheinlich tragt héhere Luft-
feuchtigkeit an bestimmten Standorten und in dichfen Bestinden zum
Ausbruch von Pilzkrankheiten bei. Andere pathogene Mikroorganis-
men wie Viren, Bakterien und Protozoen sind bei C. laricella nicht
gefunden worden. Aussichten auf Erfolg hat die Bekéampfung mit
Bacillus thuringiensis BERLINER im Friithjahr, doch ist ein Nach-
wirken der Behandlung durch sekundére Ausbreitung des Organismus
kaum zu erwarten (s. CaMERON 1963).

Die Parasitierung ist normalerweise gering. MALENOTTI (1924) ver-
suchte in Bestdnden mit starkem Coleophora-Befall, die Parasiten-
fauna anzureichern, hilt aber selbst diese Methode fiir ziemlich aus-
sichtslos. In Nordamerika hafte man gewisse Erfolge mit dem Aus-
setzen importierter Parasiten der Lirchenminiermotte (s. Gramam
1958). In Schweden gibt es eine Anzahl einheimischer Parasiten, die
auch in gewissen Fillen hohe Sterblichkeit verursachen. Es ist daher
fraglich, ob die Einfuhr von Parasiten zu einem hdheren Niveau der
Abtotung fithren kann. TrrRNBuLL & CHANT (1961) iiberpriiften alle
bisher in Kanada ausgefithrten Versuche zur biologischen Bekdmpfung
und warnten ausdriicklich vor der unbedachten Einfuhr natiirlicher
Feinde von Schédlingen, da sich einmal begangene Fehler nur schr
schwer oder nicht reparieren lassen. Wahrscheinlich haben die Para-
siten in gemischten Bestdnden mit einer reichen Flora die besten Mdg-
lichkeiten der Vermehrung (Kapitel 7).

Eine Forderung der Ameisen (Formica-Arten) oder der Spinnen
(Harrison 1913) zur Unterdriickung der Larchenminiermotte halte
ich fiir aussichtslos. Dagegen sind alle Massnahmen empfehlenswert,
die der Bereicherung der Vogelfauna dienen. Die Vigel dezimieren
die Lirchenminiermotten in variierendem Grad und haben oft einen
wesentlichen Anteil an der Sterblichkeit.

Ubersicht iiber die Bekiimpfungsmethoden

Die besprochenen vorbeugenden Massnahmen und Moéglichkeiten
der biologischen Bekdmpfung kénnen zur Reduktion der Populations-
dichte beifragen. Mil Ausnahme der biologischen Bekidmpfung mit
Bacillus thuringiensis verhindern sie jedoch nicht, dass es gelegentlich



92

zu starkem Coleophora-Frass kommt. Man hat daher schon lange nach
anderen wirksamen Mitteln der Bekdmpfung gesucht. Von élteren Ar-
beiten sollen hier nur einige genannt werden, da die meisten durch die
jungste Entwicklung iiberholt sind.

Alle Methoden der mechanischen Zerstérung oder Entfernung der
Tiere (z. B. BEcHSTEIN 1816, Loos 1892, ScHEIDTER 1916, MUNRO 1919)
sind praktisch undurchfithrbar, soweit die Tiere nicht im Zusammen-
hang mit normalen forstlichen Massnahmen entfernt werden (s. S.
90). Re1ssic (1869) hatte keinen Erfolg mit Leuchtfeuern, die BEcH-
STEIN (1816) empfohlen hatte. Wahrend Spritzen mit Bleiarsenat un-
befriedigende Ergebnisse brachte (Herrick 1912), hatte Spritzen mit
Schwefelkalk verschiedentlich guten Erfolg (HErrick 1912, TRAGARDH
1915, BritroN 1924). KELSALL e. a. (1926) spritzten und stdubten
Derris mit gewissem Erfolg, HaMirtony (1937) hatte befriedigende Er-
gebnisse nach Spritzen mit Derris oder Cubé-Staub in Wasser.

MaLeNoTTI (1935) spritzte erfolgreich im Winter mit einer Emul-
sion auf Karbolineum-Grundlage, wihrend Fransex (1948) Winter-
spritzung mit Karbolineum wertlos fand. Er erprobte verschiedene
Mittel, unter denen sich Dinitrokresol (DNC) in verschiedener Form
bei der Behandlung der Baume im Winter besonders bewihrte. Auch
BursT & EwaLp (1955) verwendeten mehrere Mittel gegen verschie-
dene Entwicklungsstadien und fanden die Winterspritzung mit DNC
so befriedigend, dass sie sich ihrer in mehrjahrigen Versuchen bedien-
ten (Ewarp & BursT 1959). Durch Behandlung von Léarchen im Okto-
ber mit DNC erreichten sie verfrithten Nadelfall und damit hohe
Sterblichkeit der Raupen, die noch nicht ihre Uberwinterungsstellen
aufgesucht hatten.

Die neuen synthetischen Insektizide und verbesserte Applikations-
methoden erméglichen es, das Insekt praktisch zu jeder Jahreszeit
zu bekdmpfen. Die Wirkstoffe, {iber deren Verwendung in der Litera-
tur berichtet wird, gehéren 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
(FRANSEN 1948). BursT & Ewarp (1955) verwendeten erfolgreich HCH
als Emulsion und als Rauch gegen fressende Raupen im Friihjahr,
eine Spritzbrithe mit DDT-HCH-Gemisch brachte ebenfalls gute Ergeb-
nisse. Auch THALENHORST (1953) verwendete im Frithjahr kombinierte
DDT-HCH-Priparate, und zwar als Staub und als Nebel. v. SCHELLER
(1957) hatte unbefriedigende Ergebnisse beim Nebeln von HCH im
Juni gegen C. laricella und den Lérchenthrips Taeniothrips laricivorus
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KRAT. BursT & Ewarp (1955) bekémpften diese beiden Schédlinge
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 systemische (inner-
therapeutische) Wirkung aus. THALENHORST (1953) empfahl die Be-
kimpfung im Sommer und Herbst auf Grund von guten Erfahrungen
mit E-605-Staub (Parathion). Auch SCHWERDTFEGER & SCHNEIDER
(1957) und v. SCHELLER (1957) hatten gute Ergebnisse mit E-605-Staub
im Herbst. ScHINDLER (1965) verglich in Versuchen und praktischer
Anwendung mehrere Bekdmpfungsmethoden. Er fand organische
Phosphorpréaparate (E 605, Dimethoat, Diazinon) am besten fiir die
Bekdampfung sowohl im Spitsommer als auch im Friihjahr geeignet.
BurstT & EwaLp (1955) erprobten eine Emulsion von Malathion zur
gleichzeitigen Bekdmpfung von Miniermotte und Lirchenthrips. Wacn-
TENDORF (1955) machte auf den Vorteil des Spritzens gegeniiber dem
Stduben bei innertherapeutischen Priparaten aufmerksam. Er hatte
mit Systox, Metasystox und anderen Praparaten sowohl im Frithjahr
als auch im Herbst gute Erfolge. Vitg (1955, 1957) beschiftigte sich
eingehend mit der Verwendung systemischer Insektizide gegen C.
laricella und T. laricivorus. Er fithrte den Stdmmen durch Bandagen,
Patronen- oder Messerimpfung Systox und besonders Metasystox zu
und erreichte damit befriedigende Abtotung der Schidlinge in den
Kronen. Gewisse Ergebnisse wird wahrscheinlich auch ein Bespritzen
des Stammes mit Metasystox und dhnlichen Mitteln in hoher Konzen-
iration haben; dies Verfahren war zur Bekdmpfung von T. laricivorus
und Argyresthia laevigatella H.S. gut geeignet (VITE 1961, ZEMP 1962,
EimpMaxn 1963).

Eigene Versuche

Im Vorfrithling und Frithjahr 1958 fiihrte ich einige Bekdmpfungs-
versuche aus, um Massnahmen gegen C. laricella in jiingeren Bestin-
den praktisch zu erproben. Dazu wurde ein motorgetriebenes Riicken-
aggregat (Typ Fontan) verwendet, das die Fliissigkeit mit einer mitt-
leren Tropfchengrdsse von rund 100 p ausspritht und Héhen von etwa
8—10 m erreicht (vergl. SCHINDLER, DIEKERT & SCHNEIDER 1958). Die
behandelten Ldrchen waren rund 4--8 m hoch.

Mitte April, vor dem Ausschlagen der Lirchen und dem Erwachen
der Riupchen aus der Winterruhe, wurden Teile von 2 Bestinden mit
einem Praparat bespritht, das die insektiziden Wirkstoffe Dieldrin
und Lindan enthielt und mit Dieseldl verdiinnt war. Die gesamte
Wirkstoffkonzentration in der Spriihfliissigkeit betrug rund 1 %. Die-
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ser Priaparattyp wurde gewéhlt, um ein gutes Netz- und Eindringungs-
vermogen und gute Dauerwirkung zu erreichen. Die Spriihfliissigkeit
war wesentlich billiger als DNC. Es wurden etwa 60 l/ha Spriihfliissig-
keit verbraucht. Die behandelte Fliche war zusammen 1,2 ha gross.

Zur Erfolgskontrolle wurde die Befallsdichte im Bestand vor und
nach der Behandlung festgestellt und mit unbehandelten Bestandes-
teilen verglichen. Ausserdem wurde 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 entnommenen Zweigen erwachte keine Raupe. Der Vergleich
im Mai ergab fiir die nicht behandelten Teile der Bestinde eine unge-
fahr zehnfache Dichte lebender Raupen gegeniiber den behandelten
Bestandesteilen, also eine Sterblichkeit von 90 %. An den Bestandes-
randern, die der Spriihfliissigkeit am besten zugénglich waren, war
der Erfolg nahezu 100 9. Die durchschnittliche Dichte der iiberleben-
den Tiere betrug in beiden behandelten Bestinden weniger als 0,03 C/K
und war damit auf ein harmloses Niveau herabgedriickt. Wuchshem-
mungen oder Schéden entstanden nur selten an stark direkt bespriih-
ten letztjdhrigen Triebabschnitten (T) und waren ohne praktische
Bedeutung.

Im folgenden Winter wurde die Befallsdichte des einen behandelten
Bestandesteils mit der Dichte der Tiere in einem benachbarten, unbe-
handelten Bestandesteil verglichen. Die behandelten Biume wiesen
eine Dichte von 0,22 C/K auf, die unbehandelten Biaume 0,48 C/K.
Dieser Unterschied mag zwar mit der Bekimpfung zusammenhéngen,
doch war die Befallsdichte auch an den behandelten Bidumen schon
wieder relativ hoch. Man hat schon frither darauf hingewiesen, dass
eine Bekdmpfung der Liarchenminiermotte nachhaltigen Erfolg nur
haben kann, wenn grossere Gebiete zusammenhingend behandelt
werden, damit der Uberflug von Motten unterdriickt wird. Aus den
Untersuchungen iiber die Populationsdynamik (s. Abb. 30, 1959—60)
geht allerdings hervor, dass eine Vermehrung der Tiere in einem Som-
mer auf das 15-fache durchaus vorkomm!. Die Nachhaltigkeit einer
chemischen Bekampfung ist damit zumindest fraglich.

Ein weiterer Bekdmpfungsversuch Mitte Mai richtete sich gegen die
erwachten, fressenden Raupen. Dazu wurde Thicdan in 0,5 %-iger
Wasseremulsion auf 0,3 ha gespritht. Der Verbrauch entsprach 65 1/ha.
Die Untersuchung von Zweigproben im Laboratorium ergab 1 % tber-
lebende Réupchen. Im Juni, als die Tiere sich verpuppt hatten, wur-
den erneut Zweige entnommen. Es kam nur sehr geringer Frass vor.
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Die Dichte der Puppensickchen betrug am Bestandesrand 0,003 C/K
und machie 1 % bis hochstens 3 9 der Tiere aus, die zur Zeit der
Bekampfung gelebt hatten.

Beide Bekdmpfungsversuche hatten also guten Erfolg mit Abtétung
von 90 % der Schédlinge und mehr. Auch eine Behandlung von Lér-
chen zu Beginn des Nadelaustriebs Ende April mit einer 0,5 %-igen
wissrigen Lindan-Emulsion war sehr wirksam gegen C. laricella. Die
Kosten der Bekdmpfung setzen sich zusammen aus Kosten fiir Arbeit,
Transporte, Praparat und Trager (z. B. 61), Kraftstoff und Gerite-
abschreibung. Fir Arbeitszeit einschliesslich Auf- und Abbau des
Gerites sowie Auffiillen darf man bei Einmannbetrieb mit 2—3 h/ha
rechnen. Wenn man die stark variierenden Kosten fiir Transporte und
Gerateabschreibung unberiicksichtigt lasst, ergibt sich je nach Pra-
parat und Verhiltnissen ein Preis von etwa 30—75 skr/ha (vergl.
SCHINDLER e. a. 1958: rund 24—48 skr/ha).

Beurteilung von Bekimpfungsmassnahmen

Nimmt man an, dass die Reduktion des Zuwachses durch Minier-
mottenfrass einen Wertverlust von 80 skr/ha verursachen kann( vergl.
EipManN 1958), so kommt eine Bekdmpfung mit Kosten in derselben
Grossenordnung kaum in Frage. Ausserdem muss man die eventuelle
Beeintrachtigung der iibrigen Fauna durch das Gift beriicksichtigen.
Von den Insekten, die v. SCHELLER (1957) nach einer Herbsthekdmp-
fung der Lirchenminiermotte unter den Biumen tot auffing, waren
allein 9 %, beil einem anderen Mittel mit geringerer Wirkung gar
40 9% parasitische Hymenopteren. Eine chemische Bekampfung kann
also u. U, mehr schaden als niitzen.

In Schweden ist es meiner Ansicht nach in der Regel nicht ange-
zeigt, C. laricella mit Insektiziden zu bekdmpfen. Ausser Zuwachs-
verlusten treten andere ernste Folgen des Frasses kaum in Erschei-
nung. Die Populationsdichte erreicht meist nur in einzelnen Jahren
ein solches Niveau, dass es zu sehr starkem Frass kommt. Die Kosten
der Bekampfung konnen zwar niedrig gehalten werden, stehen aber oft
nicht in einem besonders giinstigen Verhéltnis zu dem moglichen Ge-
winn. Die Begiftung grosserer Waldgebiete ist allgemein unerwiinscht
und sollte Féllen mit schweren Verlusten oder ernster Bedrohung
der Bestinde vorbehalten bleiben. Man behandelt in Schweden nur
selten grossere Waldfldchen mit Insektiziden (s. ErpMAXN 1963).

Trotzdem kann man unter bestimmten Voraussetzungen eine Be-
kiampfung der Larchenminiermotte erwigen. Beispielsweise ldsst sich
so eventuell ein Wuchsvorsprung der Lérchen in gemischten Bestin-
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den sichern (THALENHORST 1953, Ewarp & Burst 1959). Dabei erhebt
sich die Frage, welches der giinstigste Zeitpunkt und die geeignete
Methode der Bekampfung ist.

Einband- und Impfverfahren kommen schon wegen der hohen Kosten
nur fiir einzelne Baume oder Gruppen in Betracht. Zur Behandlung
von Bestianden ist das Sprithen im Friihjahr, wenn die Nadeln austrei-
ben, am besten geeignet. Dies hat verschiedene Griinde:

Zur Bekampfung der fliegenden Motten im Sommer muss man ent-
weder sehr bestindige Mittel mit recht hoher Initialwirkung verwen-
den oder die Behandlung wiederholen. Beides ist durchaus nicht er-
wiinscht. Ausserdem ist man zeitlich sehr gebunden. Im Herbst kann
man minierende Tiere ebenso wie frei wandernde Raupen (auch solche
mit Sdckchen) mit Mitteln abtéten, die wie E 605 in die Tiefe wirken.
Die Kosten sind ziemlich hoch (THALENHORST 1953). Man hat recht
viel Zeit zur Verfiigung. Es ist dies aber eine Periode, in der sich noch
keineswegs absehen lédsst, wie hoch die Populationsdichte lebender
Tiere nach dem Winter sein wird. Der Umfang von Pilzkrankheiten,
Sterblichkeit durch Végel oder Parasiten und anderen dezimierenden
Einfliissen kann im Herbst noch nicht bestimmt werden. Erst gegen
Ende der Uberwinterung lisst sich einigermassen vorhersagen, welcher
Grad des Frasses durch die {iberlehenden Tiere zu erwarten ist. Die
Bekimpfung der iiberwinternden Tiere hat zwar gegeniiber der Be-
giftung der wandernden Riupchen im Frithjahr den Vorteil, dass
dafiir lingere Zeit zur Verfiigung steht, doch sind die bisher erprobten
Methoden teurer (Praparatkosten). Die physiologischen Experimente
lassen es gls wahrscheinlich erscheinen, dass lUberwinternde Raupen
weniger empfindlich fiir Gifte sind als Tiere bei und nach dem Er-
wachen aus der Diapause.

Zur Frithjahrsbekdmpfung der erwachten RAupchen eignen sich
verschiedene Priparate. Sprithen ist dem Spritzen vorzuziehen. Mit
Nebel erreichl man zwar grossere Hohen, aber das Nebeln ist ausser-
ordentlich vom Wetter abhiingig. Das Arbeiten mit Staub ist u. U.
schwieriger als das Sprithen (vergl. THALENHORST 1953), auch wird
das Gift dabei nicht so fein verteilt. Die erfolgreiche Bekdmpfung ist
eine Frage der Applikation ebenso wie des Insektizides und des Zeit-
punktes.



Kapitel 7. Einfliisse der Umwelt auf Fruchtbarkeit und
Sterblichkeit

Im Folgenden werden die Komponenten der Umwelt besprochen, die
eine Bedeutung fiir die Fruchtbarkeit und Sterblichkeit von Individuen
der Larchenminiermotte haben. Okologische Einfliisse auf Populatio-
nen werden in dem folgenden Kapitel 8 behandelt. Die Komponenten
der Umwelt sind in abiotische und biotische Einfliisse unterteilt. Aller-
dings kann man nicht immer streng unterscheiden, ob bestimmte Wir-
kungen ihre eigentliche Ursache in der belebten oder der unbelebten
Umwelt haben.

Abiotische Einfliisse

Temperatur

Im Abschnitt iiber die Verbreitung von C. laricella wurde darauf
hingewiesen, dass vermutlich die Temperaturverhiltnisse das Vor-
kommen der Art in Schweden begrenzen. Auf die Fruchtbarkeit kann
die Temperatur insofern einwirken, als niedrige Temperaturen wéh-
rend der Schwirmzeit vermutlich die Aktivitit und die Eiablage hem-
men. Die Sterblichkeit durch niedrige oder hohe Temperaturen wurde
nur an Raupen im Winter und im Frithjahr studiert.

Uberwinternde Tiere ertragen tiefe Temperaturen gut. Auch in kal-
ten Wintern mit 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 nur voriibergehend, sondern auch eine Woche lang
ertragen. Nach zwei Wochen Tiefkiihlen erwachten nur noch wenige
Tiere aus der Diapause, nach 3 Wochen keine mehr. Erwachende
Raupen koénnen kurzen Aufenthalt in Minusgraden gut iiberleben.
Um den Einfluss plotzlicher Kilte ndher zu untersuchen, wurden
Anfang Mirz eingesammelte und bis zu Versuchsheginn Anfang April
kiihl gehaltene Raupchen in verschiedenen Stadien des Erwachens
niedrigen Temperaturen ausgeseizt. Sie wurden fiir einen Tag in ein
Kiihlfach gelegi, dessen Temperatur standig zwischen —4 und —24° G
fluktuierte und im Durchschnitt —12,6° C betrug. Die Raupen wurden
in Thermostaten bei durchschnittlich 8,3°, 20,8° und 25,2° C geziich-
tet. Die einzelnen Versuchsschalen mit Tieren kamen vor der Wirme-

7T—s512921



98

zucht oder einen bhzw. mehrere Tage nach Beginn der Wirmezucht
fiir einen Tag in das Kithlfach und danach wieder in die Wiarme
(vergl. Tab. 46).

In allen drei Zuchttemperaturen begannen Raupen nach der Kilte-
behandlung zu wandern, gleichgiiltig, nach welcher Dauer der Warme-
zucht die Tiere gekiihlt worden waren. Die Summen der in den ein-
zelnen Schalen gewanderten Raupen geben keinen Hinweis darauf,
dass die Kaltebehandlung in bestimmten Stadien des Erwachens schad-
lichen Effekt gehabt héatte. In den Zuchtschalen, die als Kontrolle nicht
gekiithlt worden waren, wanderten nicht deutlich mehr Tiere als in
den gekiihlten. Das Kiihlen verhinderte also nicht das Erwachen von
Raupen. Von den Tieren, die schon vor dem Kithlen gewandert waren,
wurde nur ein Teil auch nachher wieder aktiv. Daraus ldsst sich
jedoch nicht ohne weiteres schliessen, dass aktive Raupchen Kilte
schlechter vertragen als Tiere, die noch nicht gewandert sind, da die
Versuchsanordnung dabei eine Rolle gespielt haben kann.

Wahrscheinlich kénnen demnach Coleophora-Raupen wéhrend der
Periode des Erwachens im Frithjahr voriibergehende Kélteeinbriiche
gut ertragen. Aus der Diapause erwachte Raupen scheinen ebenfalls
kurzfristiger Kélteeinwirkung gut zu widerstehen. Ende Februar wur-
den in Zuchtversuchen erwachte, wandernde Raupen aus 25° genom-
men und fiir 130 Minuten —6° ausgesetzt. Schon 5 Minuten nachdem
sie wieder ins Laboratorium gebracht worden waren, begann ein gros-
ser Teil der Raupen sich zu bewegen und zu wandern. 2 Tage nach dem
Kiithien war in 25° die Halfte der Tiere wieder aktiv geworden.

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

Feuchtigheit

Die Feuchtigkeit beeinflusst die Tiere sowohl direkt als auch in-
direkt. Die indirekte Einwirkung hoher Feuchtigkeit auf die Raupen
durch stirkeren Pilzbefall wird in einem anderen Abschnitt bespro-
chen. In Zuchtversuchen mit konstanter Temperatur wurden in 100 %
RF deutlich weniger Tiere aktiv als in rund 70 % RF und rund 50 %
RF. In 100 % RF kam starke Verpilzung vor, in den Schalen mit
geringerer Feuchtigkeit nicht. Die héhere Sterblichkeit in 100 % RF
war deshalb vielleicht keine direkte Folge der hohen Feuchtigkeit,
sondern eine indirekte durch Begiinstigung der Pilze.

Niedrige Luftfeuchtigkeit wirkt sich vermutlich durch Austrock-
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Abb. 27, Durchschnittsgewicht von iberwinternden Raupen mit Sdckchen, eingesam-
melt zu verschiedenen Zeitpunkten.
Material Staket Winter 1959/60, Warburg-Versuche. A: am 14.XII. eingesammelte,

im Kiihlschrank aufbewahrte Ticre. @: am 14.1I. cingesammelte, bei Minustempera-

turen aufbewahrte Tiere.
nung auf die Tiere aus. Werden Raupen lingere Zeit trocken gehal-
ten, so verlieren sie Wasser und sterben schliesslich. In den Diapause-
versuchen zeigte sich eine Tendenz zu fortschreitendem Gewichtsver-
lust mit fortschreitender Uberwinterung. Der Gewichtsverlust war bei
Tieren, die im Freien iiberwinterten, geringer als bei Raupen, die ohne
besondere Feuchthaltung im Kiihlschrank gelagert wurden (Abb. 27).
Wahrscheinlich verlieren inaktive Raupen vorwiegend durch Wasser-
abgabe an Gewicht.

Mit der Dauer der kiihlen Lagerung héngt auch eine Veridnderung
der Uberlebensrate in den Zuchlen zusammen. Es stellte sich namlich
eine Tendenz zu geringerem Anteil erwachender Raupen mit lingerer
Lagerung im Kiihlschrank heraus (Tab. 30, 31 B). Die Vermutung liegt
nahe, dass der Riickgang erwachender Tiere mit einer fortschreiten-
den Austrocknung zusémmenhé’mgt. Da der \Vassergehalt der Tierc
nicht bestimmt wurde, kann diese Vermutung noch nicht bestitigt
werden.
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Tab. 30. Prozentsatz gewanderte Raupen in einigen Zuchtversuchen mit iiberwinternden
C. laricella.
Die Tiere wurden zu verschiedenen Zeitpunkten in Stidket eingesammelt und bis zum
Versuchsbeginn im Kiihlschrank gelagert.

Versuch 7.V.60. Versuch 28.V1. 60. Versuch 9.VIIL.60.
Eingesammelt
11,3°1 18,5°| 25,6°| 10,8°| 18,4°| 25,0°| 11,2°| 17,4°{ 25,0°
14.XIL59 ......... — 14 — — — — — —_— —
14.1.60............ 8 20 16 — —_ — — — —
22,1160 .......... 60 39 40 34 32 16 14 7 2
18. 11160 .......... 50 33 63 49 54 40 —_ — —
28.IV.60 .......... — — — 3 1 1 0 0 0
5V.60........... 36 50 36 — — — — — —

Die aktiven Raupen nehmen wasserreiche Nahrung auf. Es ist
daher kaum moglich, die Wirkung der Feuchtigkeit ohne Beeinflus-
sung anderer Faktoren zu studieren. In dem Versuch zur Sackchen-
bildung im Herbst erreichte an schnell trocknenden 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 unmittelbare Ursache der
Sterblichkeit war. ‘.

Niederschlige, Wind und andere abiotische Einfliisse

Regen, Hagel und Schnee scheinen die Jugendstadien der Larchen-
miniermotte nur insofern nenneswert zu beeinflussen, als heftige Nie-
derschldge ebenso wie starker Wind die Tiere von den Zweigen wer-
fen kénnen. Wie noch besprochen wird, spielt in diesem Zusammen-
hang auch die Populationsdichte eine Rolle. Eier und Eiraupen, die mit
oder ohne Nadel vom Baum fallen, konnen nicht tberleben. Fiir al-
tere, zu Boden gefallene Raupen sind die Uberlebensaussichten sehr
gering. In zwei Versuchen wurde studiert, welche Mdglichkeiten solche
Raupen haben, zu iiberleben und ihre Entwicklung zu vollenden.

Der erste Versuch sollte kléren, ob und in welchem Ausmass Rau-
pen, die im Herbst vom Baum fallen, den Winter am Boden {iberleben
kénnen. Dazu wurden Ende November 2 X 100 Raupen in Diapause in
feinmaschiges, diinnes Nylongewebe gelegt, diese Beutelchen wurden
locker mit trockenen Lirchennadeln umgeben und in flache Beutel
aus groberem Plastiknetz gelegt. Die Beutel wurden nebeneinander
an nicht zu feuchten Stellen unter Lirchen der Naturverjiingung in
Stiiket gelegt, mit Draht an den Biumchen befestigt und leicht mit
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Tab. 31. Ergebnisse der Zuchten von Raupen nach Uberwinterung am Boden unter Lirchen
oder im Kiihlschrank.
Prozentsatz wandernder Raupen (9,) und Medianwert der Zuchtdauer in Tagen (Z;,).
Néhere Erkldrung im Text.

A (am Boden) B (im Kuhlschrank)
Zuchtbeginn Anm.
%) Z50 % Zso
24.X1.61... — — 51 21,2 Aus Freiland-Insektarium
17.111.62 ... 30 5,8 44 6,1 A unter Schnee, gefroren;
1 Tag in +4 5° aufgetaut.
11.V.62 .... 25 0 36 4,4 A z.T. starker Pilzbefall;
22 C wandern gleich.

Nadeln bestreut (Gruppe A). Die Vorsichtsmassnahmen mit den dop-
pelten Beuteln wurden getroffen, um tierischen Feinden den Zutritt zu
verwehren. 2 X 100 Raupen derselben Herkunft wurden in Hygrosta-
tenschalen mit NaCl im Kiihlschrank bei etwa 0° C verwahrt. 100
Raupen wurden gleich in 20° C weitergeziichtet (Gruppe B). Im Marz
und im Mai 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. laricellu den Winter am Boden iiberleben
konnen. Ein wesentlicher Unterschied im Prozentsatz iiberlebender
Tiere gegeniiber den im Kiihlschrank aufbewahrten Raupen trat nicht
zutage. Zu beachten ist jedoch, dass eine Anzahl der am Boden iiber-
winterten Tiere stark verpilzt war (Saprophyten?). Ohne den Schutz
der Beutel hitten vielleicht auch Rauber die Tiere am Boden dezi-
miert.

Der zweite Versuch ging von der Fragestellung aus: Konnen aktive
Raupen im Frithjahr vom Boden wieder auf Larchen klettern und dort
fressen? Zu diesem Zweck wurden am 25. V. 62 die Séckchen von 1 000
aktiven Raupchen, die noch nicht gefressen hatten, mit roter Tusche
markiert, und die Tiere wurden im Abstand von 20—30 ecm rund um
den Stamm einer kleinen Lirche von 3 m Hohe ausgestreut. Die Léarche
war nur sehr schwach von vereinzelten C. laricella befallen. Nach 9
Tagen, am 3. VI, wurde ein einziges lebendes Réaupchen mit roter
Tuschmarkierung 70 cm tber dem Boden und 30 cm auf einem Zweig
vom Stamm entfernt gefunden. Unter dem Baum lagen noch zahl-
reiche lebende, markierte Tiere. Nach weiteren 9 Tagen befanden sich
insgesamt 4 markierte Raupen auf dem Baum, davon waren 2 ver-
puppt und tot. Keines dieser Tiere war hoher als 70 cm am Stamm
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hochgekommen. Der gesamte Coleophora-Befall an dem Biumchen war
nach wie vor sehr gering. Alle untersuchten, markierten Tiere unter
dem Baum waren tot.

Einmal zu Boden gefallene Raupen haben demnach nur sehr geringe
Aussichten, ihre Entwicklung zu vollenden, soweit sie nicht schon reif
zur Verpuppung sind. Die Anzahl der Tiere, die zu Boden fallt, kann
je nach den Verhiltnissen sehr unterschiedlich sein. Anfang Februar
entnommene Zweigproben mit Coleophora-Séckchen wurden heftig
geschittelt, und der Anteil abgeschiittelter Séckchen wurde bestimmt.
Er betrug zwischen 0,3 und 3,2 %, im Durchschnitt 1,7 % aller vor-
gefundenen Sédckchen (Tab. 41). Man darf annehmen, dass wenigstens
ein Teil dieser abgeschiittelten Sickchen auch von einem kraftigen
Sturm zu Boden geschiittelt worden wéire. Es gibt also selbst nach
einigen Monaten der Uberwinterung noch lose angeheftete Séckchen,
die vom Baum fallen kénnen. Deutliche Unterschiede im Anteil abge-
schiittelter Sackchen zwischen Zweigproben mit niedrigerer und Pro-
ben mit hoher Populationsdichte traten in diesem Versuch nicht
zutage (Tab. 25, 41).

Der Prozentsatz der Tiere in Jugendstadien, der direkt durch Hagel
oder peitschende Zweige getotet wird, diirfte gering sein. Schnee wirkt
moglicherweise indirekt durch verstirkten Vogelfrass auf Larchen-
insekten ein. Imagines sind dagegen Witterungseinfliissen wesentlich
mehr ausgesetzt. Darauf wird im Zusammenhang mit den Verinder-
ungen der Populationsdichte eingegangen. Hier sei nur hervorgehoben,
dass Regen, Wind und kaltes Wetter nicht nur zur Sterblichkeit der
Motten beitragen, sondern auch die Aktivitit und damit die Frucht-
barkeit beeinflussen.

Uber die Wirkung anderer abiotischer Faktoren wie Licht und Strah-
lung ist praktisch nichts bekannt. Das Licht kann auf Aktivitat und
Eiablage und damit auf die Fruchtbarkeit einwirken. Die Photoperiode
wirkt nicht direkt auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit ein, kann aber
indirekt z. B. iiber die Diapause Bedeutung haben. Die Sonneneinstrah-
lung hat u. a. Temperaturwirkungen, die die Tiere sowohl giinstig
als auch ungiinstig beeinflussen.

Biotische Einfliisse

Pathogene Mikroorganismen

Krankheiten, die durch Organismen aus den Gruppen der Viren,
Rickettsien und Bakterien verursacht werden, sind bei Coleophora
laricella bisher nicht bekannt geworden. Nicht selten findet man dage-
gen Pilzbefall. Schon Loos (1892) vermutete, dass parasitische Pilze
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bei der Dezimierung der Miniermottenraupen mitwirken. BODEN
(1902) beschreibt einen Versuch mit fressenden Raupen im Frithjahr
und gibt ein anschauliches Bild von Raupen, die allmihlich von einer
»griingelben Kruste” iiberzogen wurden und starben. Es diirfte sich
dabei um Verpilzung gehandelt haben. Junc (1942) fand verpilzte
Wintersackchen, nahm aber an, dass es sich um eine saprophytische
Art handelte. Einen Saprophyten der Gattung Cladosporium stellte
WeBB (1953) héufig in New Brunswick an Sdckchen nach dem Schliip-
fen fest.

In vielen Fillen treten die Pilze an C. laricella als Saprophyten an
toten Tieren oder dem Sickechen auf. Ich habe jedoch auch insekten-
pathogene Arten festgestellt. In Zuchiversuchen mit iiberwinternden
Raupen wurden bei hoher Luftfeuchtigkeit einige Pilzarten getrie-
ben, die an Material von mehreren Populationen auftraten. Zu den
Saprophyten gehorte vor allem eine Art der Penicillium glaucum-
Gruppe. Eine Art, die wahrscheinlich Beauveria tenella (DELACR.)
SIEM. nahesteht, kann vielleicht pathogen an C. laricella vorkommen.
B. tenella ist als pathogen bekannt und befallt Insekten aus verschie-
denen Ordnungen (u. a. Melolontha melolontha L.). Aspergillus effu-
sus TIRABOSCHI steht in der Aspergillus flavus-Gruppe, deren Arten
zu den verbreitetsten Aspergilli gehdren und auf den unterschiedlich-
sten Unterlagen leben (THOM & RaPER 1945). Arten dieser Gruppe sind
Insektenpathogen, und es ist wahrscheinlich, dass A. effusus Minier-
motten toten kann. Darauf deutet u. a. hin, dass Penicillium nur an
Tieren auftrat, die nicht aus der Diapause erwachten, wihrend 4.
effusus auch aus erwachten Raupen getrieben wurde. Mehrere Infek-
tionsversuche ergaben keine eindeutigen Hinweise. Aspergillus-Befall
wurde zwar an den Versuchstieren gefunden, doch kénnen unter geeig-
neten Temperatur- und Feuchtigkeitsverhdltnissen auch solche Rau-
pen verpilzen, die nicht kiinstlich infiziert sind. Die Versuche zeigten
deutlich, dass die Pilze bei hoher Luftfeuchtigkeit am besten gedeihen.
Es ist bekannt, dass gerade Pilzkrankheiten bei Insekten stark von
der Feuchtigkeit abhdngen (CAMERON 1963, Tavapa 1964). In einem
der Versuche lebten die Tiere in der unbehandelten Kontrolle wesent-
lich langer als die mit Aspergillus-Sporen behandelten Tiere. Auch
zeigte sich nach einer Woche in der Kontrolle noch keine Verpilzung,
wihrend 90 ¢ der behandelten Tiere verpilzt waren. In einem anderen
Versuch mit geeigneter Luftfeuchtigkeit ergaben 45 % der Kontroll-
tiere Imagines, aus den behandelten Tieren schliipften keine Motten.

Die Art der Verpilzung von am Boden iiberwinternden Raupen (s. S.
101) wurde nicht bestimmt. An Tieren in Siidschweden, die an Zwei-
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gen Uberwinterten, wurde in einem Jahr starker Pilzbefall gefunden.
Es handelte sich um eine Verticillium-Art sowie um Poecilomyces
farinosus (DICKS: ex FR.) BROWN et G. SMITH (Syn. Isaria fari-
nosa) Die Verticillium-Art trat vermutlich saprophytisch auf. P.
farinosus dagegen ist eine wichtige insekienpathogene Art und war
wahrscheinlich die Ursache hoher Sterblichkeit. Auch in diesem Fall
wurde der Ausbruch der Pilzseuche durch die Temperatur- und
Feuchtigkeitsverhialtnisse begtlinstigt (vergl. S. 127).

Parasiten

C. laricella wird von zahlreichen Parasitenarten befallen. Dabei
handelt es sich ausschliesslich um Hymenopteren, keine Dipteren sind
als Parasiten der Lérchenminiermotte bekannt. Eine Ubersicht iiber
die einheimischen nordamerikanischen Parasiten von C. laricella
findet man bei WEBB (1953). FULMEK (1962) hat in seinem Buch iber
die Parasiteninsekten der Blattminierer Europas 42 europaische Para-
siten aufgefithrt, er gibt auch wertvolle Hinweise auf Vorkommen
und andere Wirte. Angaben iiber Parasitierung der Léarchenminier-
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 berithrt werden.

In der Tab. 32 sind die européischen Parasitenarten, die aus C. lari-
cella gezogen wurden, zusammengestellt. Die eingeklammerten Arten
sind nicht mit Sicherheit aus der Larchenminiermotte geschliipft. Man
hat bisher also rund 50 Parasitenarten in Europa erhalten. Clostocerus
trifasciatus wurde aus Material von Japan gezogen (PSCHORN-WALCHER
1964), ist aber in Europa weit verbreitet. Eine Anzahl der aufgefiihrten
Arten kommt auch als Hyperparasit bei C. laricella oder anderen Wir-
fen vor. Die meisten Parasiten sind polyphag. Sie befallen mehrere
Arten, nicht selten auch Wirte aus verschiedenen Insektenordnungen.
Wahrscheinlich ist keiner der Parasiten allein an C. laricella gebun-
den. Wichtiger als die Artzugehdrigkeit der Wirtstiere ist ihre Lebens-
weise und ihr Lebensraum. Es fillt auf, dass die {iberwiegende Mehr-
zahl der Wirte zu den blattminierenden und blattfressenden Insekten
gehort. Haufig sind die Gattungen Rhynchaenus, Lithocolletis und
Coleophora vertreten.

Etwa zwel Drittel der Parasiten in Tab. 32 kommen in Schweden
vor. In meinen Zuchten schliipften aus C. laricella iiber 1 000 Parasiten,
aber nur etwas iiber 10 Arten. Es handelt sich um die folgenden
Parasiten:
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Eulophiden Chrysocharis laricinellae RATZ. (unsicher, evtl.
falsch bestimmt)
Chrysocharis nitetis WALK.
Cirrospilus pictus NEES
”? immaculatus THOMS.
” diallus WALK.
” sp.
Derostenus sp.
Dicladocerus westwoodi WESTW.
Pteromaliden: Habrocytus sp.
Mesopolobus subfumatus RATZ.
Sceplrothelys sp. n.
Mymariden: (1 ex., noch nicht best.; unsicher, da von Zweigen in
Zuchtkésten)
Ichneumoniden: (noch nicht bestimmt)

Die weitaus meisten Parasiten wurden aus isolierten Coleophora-
Sdckchen gezogen und stammen daher sicher von diesem Wirt. Nur
in einigen Féllen habe ich Zweige mit Coleophora-Befall in Zuchtkai-
sten gelegt, denn dabei muss man immer mit der Moglichkeit rechnen,
dass ein Parasit aus einem iibersehenen, anderen Wirt schliipft, bei-
spielsweise Argyresthia laevigatella H.S. oder Spilonota laricana HEIN.

Die wichtigste Art war Chrysocharis nitetis. (Nach GraHaM 1963
ist C. (Epilampsis) boops THOMS. dieselbe Art wie niletis WALKER).
Sie war an den meisten Fundorten vertreten und machte 81 % aller
geschliipften Parasiten aus. Darauf folgt Cirrospilus pictus mit 13 %
aller Parasiten, darauf C. immaculatus (2 %) und Dicladocerus west-
woodi (1 % ). Die restlichen 3 % verteilten sich auf die iibrigen Arten,
von 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 véllig
fehlen. Die Braconide Agathis pumilus wird als einer der wichtigsten
Parasiten in Europa angesehen. Man hat sie auch mit gutem Erfolg
nach Nordamerika eingefithrt (s. z. B. GRanam 1957, TuRNBULL &
CHANT 1961). In meinen Zuchten habe ich die Art nicht erhalten. Die
Ichneumoniden sind noch nicht bestimmt. TuorpreE (1933) fand Horo-
genes nana als haufigsten und verbreitetsten Parasiten in England.
Falls diese Ichneumonide in meinem Material vorkommt, kann es sich
nur um vereinzelte Exemplare handeln. Die Eulophide Chrysocharis
laricinellae ist ebenfalls verschiedentlich in Europa stark an C. lari-
cella aufgetreten (z. B. Scnonwiese 1937) und nach Nordamerika
gebracht worden, wo sie sich gut eingebiirgert hat (Gramam 1943,
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Tab. 32. Europiische Parasiten der Lirchenminiermotte und ihre Wirtsinsekten,

Ein 4 vor dem Artnamen bedeutet, dass die Art in Schweden gefunden worden ist. Fir

Arten, deren Namen in Klammern stehen, ist es unsicher, ob sie C. laricella parasitieren.
Mit ,,Hyp.” sind solche Arten bezeichnet, die auch als Hyperparasiten auftreten.

Parasit

‘Wirte ausser C. laricella

Bracox.:
Agathis anglica MARSH.

Agathis (Bassus, Microdus) pumilus
RATZ.
Apanteles albipennis NEES

-+ Bracon guttiger WSM.

-+ Earinus tuberculatus WSM.
-- Earinus variicoxis WSM.
-+ (Eubadizon extensor L.)

-+ Habrobracon stabilis WSM.
-+ var. concolor THOMS.
+ Triaspis (Sigalphus) caudatus NEES

ICHNEUMON.:

Gelis ( Pezomachus) laricellae FAHR.

(Gelis pulicarius FABR.)

Glypta nigrina DESV.

+ Glypta resinanae HTG.

-+ Hemiteles albipalpus THOMS.
var. austriacus FAHR.

+ Hemiteles areator PANZ.

-+ Hemiteles cinctus L.
( = bicolorinus GRAV.)
+ Hemiteles obscuripes THOMS.
Hemilteles pulchellus GRAV.
Hemditeles spp.t
-+ Horogenes (Angitia) armillata GRAV.

Horogenes ( Angitia) laricinellae STRBL.
-+ Horogenes (Angitia) nana GRAV.

+ Horogenes (Angitia) virginalis GRAV.
-+ Itoplectis (Pimpla) alternans GRAV.

- Itoplectis (Pimpla) maculator FABR.
-+ Leptocryptus aereus GRAV.

+ Omorgus tumidulus GRAV.

-+ Omorgus borealis ZETT.

-+ Pimpla examinator FABR.

Lep.: mehrere Coleophora spp., Depressa-
ria nervosa
Lep.: Coleophora sp., Zeiraphera griseana

Col.: Anthonomus pomorum, Trachys
minutus. Lep.: blattiressende und blatt-
minierende Arten. Hym.: Andricus mul-
tiplicatus

Lep.: Coleophora lutipennela

Lep.: Coleophora troglodytella

Lep.: zahlreiche minierende und blatt-
fressende Arten, w.a. Tortriciden an
Lariz.

stabilis: Lep.: Gnorimoschema brahmiellum,
Zeiraphera griseana

Col.: Rhynchaenus spp. Blattminierende
Dipt.- und Lep.-Arten

Lep.: Coleophora vibicella
Lep.: Evefria 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 spp. 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 rumicis, Stenocarus
fuliginosus. Lep.: zahlreiche Arten.
Arachn.(?). Hyp.

Lep.: Caloptilia rufipennella

Lep.: Mehrere Coleophora spp.

Lep.: blattfressende und minierende
Arten.

Col.: Anthonomus pomorum, Brachonyx
pineti. Lep.: zahlreiche Arten. Dipt.:
Chlorops pumilionis
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Parasit

Wirte ausser C. laricella

- Pimpla turionellae L.

-+~ Scambus (Pimpla) brevicornis GRAV.

+ Scambus (Pimpla) detrita HOLMGR.

(Lissonota sp.)

EvuLoPH.:
(+) Chrysocharis laricinellae RATZ.
+ Chrysocharis nitetis WALK.

(= Epilampsis boops THOMS.)
Cirrospilus pictus NEES

Cirrospilus immaculafus THOMS.
Cirrospilus diallus WALK.

+ o+t

Cirrospilus vittatus WALK.

+ Clostocerus trifasciatus WESTW.2

-+ Derostenus sp.

- Dicladocerus westwoodi WESTW.
(= Diglyphis rugifrons THOMS.)

Entedon laetus RATZ.

Eulophus sp.

<+ Necremnus leucarthros NEES

Necremnus metalarus WALK.

PTEROMAL.:
-+ Habrocytus sp.
-+ Mesopolobus mediterraneus MAYR

+ Mesopolobus subfumatus RATZ.
Pteromalus semiclavatus RATZ.?
(Pteromalus deplanatus NEES)

+ (Psychophagus omnivorus WALK.)

-+ Sceptrothelys sp.n.

EUPELM.:
Eupelmus sp.

MYMAR.:
Anaphes (Mymar) sp.

BeTHYL.:

Bethylus sp.

Lep.: Dioryctria sylvestrella, blattfressen-
de 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 Argyresthia laevigatella

Lep.: Lithocolletis spp. Hym.: mehrere
Arten.

Col.: Rhynchaenus spp. Lep.: mehrere
minierende Arten

Zahlreiche blattfressende und minierende
Arten 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 griseana 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.: Anarsia lineatella
Zahlreiche Arten der Lep., Hym. und
Dipt.

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

Angaben nach Darra Torre 1898—1902, Dowpen 1934, KirRkLAND & PARAMONOV
1962, ScHrMITSCHEK 1936, TELENGA 1955, THoMson 1874—1895, ZoccHr 1961, eigenen
Beobachtungen sowie den in Tab. 33 angegebenen Autoren.



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

Parasit Verbreitung Funde in Aus C. laricella Andere Wirte
Schweden
Chrysocharis nitetis WALIK. LEuropa Skane, Ble- Schweden (EIDMANN Col.:  Rhynchaenus fagi 9, R. populi 13, 23
(=Epilampsis boops THOMS.) kinge, Smé- 1958), Osterreich l.ep.: Argyresthia laevigatella 11, Lithocolletis
land, Nirke, (SCHREMMER) platani 16, L. populifoliella 17, Lyonetia
Sédermanld. clerkella 3, 22, Tischeria ekebladella 19
Vistmanld.,
Uppland,
Dalarna
Cirrospilus pictus NEES TZuropa Skéne, Ble- Ttalicn (MALENOTTI) Col.:  Rhynchuenus alni 2, 26, R. populi 17, 23,
Kanaren kinge, Soder- Schweden (RUscHKA) R. leslaceus 2, 3, 23, R. ulmi(?) 26
Nordame- manland, Osterreich (Scuon- Hym.: Nematus salicis 23, I'enusa pusilla 3,
rika Uppland WILSIE, SCHIMITSCHEK F. ulmi 26, Helerarthrus nemoralus 3,
SCHREMMER U.4.) Aylax rhoeados 5, Apanteles euchaelis,
England (Tuorre) A. sp. (23), Rogas unicolor (23)
Deutschland Lep.: Coleophora bicolorella 2, 7, C. fuscedi-
(SCHWENKE) nella 4, 19, C. ibipennella 19, C. serra-
CSR (BOUCEK) lella ( =nigricella) 3, 8, 15, 18, Gracilaria
Ungarn (G YORFI) syringella 10, 12, 25, Lithocollefis blan-
cardella 15, 20, 24, L. connexella 17, 23,
L. corylifoliella 8,15, 24, L. populifoliella
17, L. pyrifoliella, L. selectella 23, L.
schreberella 26, L. sorbi 18, 24, L. spi-
nicolella 18, L. ulmifoliella 3, Lyonelia
clerkella 3, 22, Phyllocnistis labyrinthella
17, P. suffusella 17, Scolioneura betula 3,
Zeiraphera griseana 11
Cirrospilus immaculalus THOMS.| Iuropa Skane England, Frank-
Uppland reich (THORPE)
CSR (BoucCEK)
Cirrospilus diallus WALK. Europa ganz Schwe- Schweden (neu) Col.:  Rhynchaenus salicis 23
den (THoOMS.) evil. Deutschland Tep.: Anlispila sp. 6, Lithocollelis maestingella

Uppland

(SCHWENKE: flavo-
maculatus RATZ.)

9, L. messianella 19, L. pastorella 17,
23, L. quercifoliella 19, Phyllocnistis
labyrinthella (vermutlich) 17, P. suffu-

801



Dicladocerus westwoodi WESTW.| Luropa
Japan
Nordame-
rika

Nord- und
Mittelschwe-
den (THoMS.)
Skane, Oster-
gotland

England, Frank-
reich (THORPE),
Deutschland (FuL-
umEeK), Osterreich
(SCHREMMER),

CSR (BoucEg),
Japan (PscHORN-W.)

Lep.:

Zeiraphera griseana 11, Kleinschmetter-
ling in Hagebuttenv. Rosa canina(?Las-
peyresia roseticolana, ? Carposina cirrho-
sella) 21

Derostenus sp.

Sodermanid.,
Vistmanld.

(Osterreich-FULMEK)

(Blattminierer -— PEck, Boulek & IOFFER)

Mesopolobus subfumatus RATZ. | IEuropa

Skéne, Sméa-
I_gnd, Narke
Ostergdtland

Schweden (neu)

hiufig
Hym.:

Lep.:

Hyperparasit

Diprion pini 14, D. polytomum 13, D.
simile 14, D. pallidum 14, Acantholyda
nemoralis 14, Ifoplectis maculator (1),
Phaeogenes maculicornis (1), Apanieles
sp. (1)

Chorisloneura murinana 1, Zeiraphera
griseana 11

Habrocytus sp.

Skane, Ble-
kinge, Upp-
land

England, ¥rank-
reich (THORPE),
Ungarn (GYORFI)

(Puppen von Coleopt. und Lepidopt., in Cyni-
pidengallen etc., gelegentlich als Hyperparasit
— PEck. Boutek & HOFFER)

Sceptrolhelys sp. n. Uppland Schweden (neu)

Die Nahrungspflanzen der Wirtsinsekten:

1 Abies 7 Corylus 13 Picea 19 Quercus 25 Syringa
2 Alnus 8 Cralaegus 14 Pinus 20 Rhamnus 26 Ulmus
3 Betula 9 Fagus 15 Pirus 21 Rosa

4 Carpinus 10 Fraxinus 16 Platanus 22 Rosaceae

5 Compositae 11 Larix 17 Populus 23 Salix

6 Cornus 12 Ligustrum 18 Prunus 24 Sorbus

Angaben iiber Verbreitung, Wirtsinsekten und Nahrungspflanzen nach BALTENSWEILER 1958, Boudex 1959, Dowpen 1941, Furmex 1962,
Gyorr 1962, Hering 1957, Jaun 1948, MateNoTTI 1924, OrteN 1942, Prck 1963, PEck, BoutEk & HorrEr 1964, PSCHORN-WALCHER
1964, von Rosex 1961, Ruscuka 1924, Scummitsciek 1964, ScHONWIESE 1937, SCHREMMER 1959, ScinweNkE 1958, SPuLEr 1913, SuNDBY
1957, TuomsonN 1878, THoRPE 1933, sowie eigenen Beobachtungen.

—
e
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1948). Ob sie in meinen Zuchten in einigen Exemplaren geschliipft
ist, bleibt zweifelhaft, da die Art méglicherweise falsch bestimmt wur-
de. Aus Material von Japan zog PscHorRN-WALCHER (1964) Dicladocerus
westwoodi als den haufigsten Parasiten. In Schweden habe ich sie
aus Zuchten von verschiedenen Standorten erhalten, aber nie zahl-
reich. Cirrospilus pictus steht in meinem Parasitenmaterial an zweiter
Stelle. Sie trat auch in Mitteleuropa wiederholt stirker auf (z. B.
MaLENOTTI 1924, GYORFI 1962). Die in Schweden weitaus wichtigste
Art Chrysocharis nitetis war frither nicht als Parasit von C. laricella
bekannt. SCHREMMER (1959) erhielt sie an drei Stellen in Osterreich
und nennt sie als wichtigsten Parasit an steirischen Lirchenstand-
orten.

In Tab. 33 sind die von mir gezogenen Arten, ihr Vorkommen, ihre
Wirtsinsekten und deren Nahrungspflanzen aufgefiihrt. Die Tabelle
stiitzt sich hauptséchlich auf Literaturangaben und ist wahrscheinlich
unvollstindig. Jedenfalls geht daraus deutlich hervor, dass die meisten
dieser Arten ein breites Wirtsspektrum haben. Die blattminierenden
und blattfressenden Insekten dominieren. Die einzigen Wirte an Nadel-
biaumen sind Léircheninsekten und die Wirte von Mesopolobus subfu-
matus. Die haufigsten Nahrungspflanzen sind Befula, Populus und
Saliz. Diese in Schweden allgemein vorkommenden Badume beherber-
gen wohl wirklich eine Menge von Wirten, an denen Parasiten der
Larchenminiermotte leben kénnen. Es ist u. U. von grosser Bedeutung
fiir die Parasiien, dass andere Wirtstiere vorhanden sind, auf die
sie zuriickgreifen kénnen. Das gilt besonders fiir Arten wie Chryso-
charis nitetis, die mehr als eine Generation pro Jahr haben. Bestimam-
te Generationen leben wahrscheinlich teilweise oder ausschliesslich
an anderen Wirten.

Untersuchungen iiber die Entwicklung der itberwinternden Genera-
tion von Ch. nitetis und C. pictus, die zum grossen Teil unter Verwen-
dung von Réntgenographie ausgefithrt wurden (Emmanx 1961, 1962,
1963), ergaben, dass keine strenge Beziehung zwischen der Entwick-
lung von C. laricella und der Entwicklung der Parasiten vorliegt. Die
beiden Eulophidenarten liegen bis Januar in Diapause, anschliessend
in Quieszenz. Die Reaktivierung verlauft auch bei niedrigen Tempera-
turen und ist dann anscheinend ein in erster Linie zeitabhéngiger Pro-
zess, denn Lagerung in verschiedenen Temperaturen unter dem Null-
punkt fiir eine aktive Weiterentwicklung liess keine anderen als zeit-
bedingte Unterschiede der Diapausedauer erkennen. Ab Januar, nach
Beendigung der Diapause, verpuppen sich die Tiere nach kurzem
Aufenthalt in Temperaturen iber etwa 5° C. Die Entwicklung und
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Metamorphose hingt von der Aussentemperatur ab, und im Freiland
pflegt zwischen Januar und April keine Weiterentwicklung vorzu-
kommen. Die Dauer der Puppenruhe ist von vorhergehenden Tempera-
tureinfliissen unabhéngig. C. pictus braucht ldngeren Aufenthalt in
Wairme bis zur Verpuppung als Ch. niletis, hat dafiir aber eine kiirzere
Puppenruhe, so dass sich beide Arten ungefihr gleichzeitig zur Imago
verwandeln. Die Imagines nagen sich oft erst einen Tag nach der Ver-
wandlung aus dem Sickchen des Wirtes ins Freie. Beide Arten zeigen
schwache Protandrie. Einzelheiten werden an anderer Stelle bespro-
chen. In der Natur schliipfen die Parasiten erst einige Zeit, nachdem
C. laricella die Diapause beendet und umherzuwandern begonnen hat.
Fiir die chemische Bekdmpfung der Larchenminiermotte hat das die
Konsequenz, dass eine Behandlung mit Insektiziden von kurzer Wir-
kungsdauer gleich zu Beginn der Friihjahrsaktivitait der Raupen we-
niger auf die Parasiten einwirkt als eine spétere Behandlung. Auch
andere Hymenopterenarten, die C. laricella parasitieren und mehr als
eine Generation pro Jahr haben, zeigen in ihrem Entwicklungs- und
Generationszyklus derartige Abweichungen von der normalen Ent-
wicklung der Larchenminiermotte, dass sie besser andere Wirte oder
Tiere mit anomaler Entwicklung befallen. Solche anomale Entwick-
lung kann u. a. auf Grund der Parasitierung der Raupen durch andere
Parasiten auftreten. Der eine Parasit wird dann durch das Vorkom-
men einer anderen Parasitenart begiinstigt, wie z. B. Untersuchungen
von GraHAM (1948) iiber Chrysocharis laricinellae und Agathis pumilus
gezeigt haben.

Der Umfang der Parasitierung wird im Kapitel 8 besprochen. Er
variiert und halt sich meist unter 10 %.

Réiuber

Die rauberischen Feinde der Larchenminiermotte sind fast aus-
schliesslich Arthropoden und Végel. Eine Bereicherung der Spinnen-
fauna in befallenen Besténden schlug Harrisonx (1913) auf Grund
ergiebiger Funde auch seltener Spinnen an bestimmten Léirchenstand-
orten vor. Die Spinnen diirften nach meinen Beobachtungen in Schwe-
den jedoch kaum eine grossere Rolle spielen.

Unter den Insekten kommen hauptsédchlich Wanzen und Ameisen
als Riuber in Betracht. Bairp (1923) beobachtete eine Pentatomide
beim Aussaugen einiger Tiere. THORPE (1933) fand hiufig die Miriden
Capsus ruber, Calocoris sexguttatus FABR., Atractolomus magnicornis
FALL. und Psallus luridus REUT. an befallenen Lirchen und ver-
mutete, dass auch C. laricella zu ihrer Nahrung gehéren kann. Auch in
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Schweden tritt A. magnicornis haufig an Larchen auf, und wahrschein-
lich saugen diese und andere Wanzen gelegentlich an Eiern oder
dlteren Stadien der Lirchenminiermotte. Tote Raupen, die leer und
wie ausgesaugt aussehen, habe ich gelegentlich gefunden, in grosserer
Anzahl in Proben von Rdssjoholm (s. Tab. 41). Es muss aber dahin-
gestellt bleiben, ob das von Wanzen verursacht wurde. In Nordamerika
vernichteten Wanzen, besonders die Miride Deraecoris nubilis KNIGHT,
bis zu 10 9% und mehr der Eier (WEBB 1953).

Ameisen erbeuten zwar Raupen von C. laricella, tragen aber kaum
in héherem Grade zu der Dezimierung bei. Bairp (1923) schétzte die
Sterblichkeit durch Ameisen und andere réuberische Insekien auf
hochstens 1 9. Selbst wenn Ameisen grossere Mengen von Sickchen
eintragen, so ist doch bei der grossen Zahl von Miniermotten eine stér-
kere Einwirkung auf C. laricella-Populationen kaum zu erwarten (s.
VITE 1954). SCBEWENKE (1957) beobachtete im Frithjahr Formica nigri-
cans EMERY an Larchen und stellte fest, dass die Arbeiterinnen nur
solche Baume in Nestnidhe beliefen, die mit bestimmten Blatt- und
Schildlausarten besetzt waren (auch Formica rufa, F. exsecta und La-
sius sp. trugen Sickchen weg). Er nimmt an, dass die Ameisen nur
Sdckchen mit aktiven Raupen ergreifen (vergl. auch VITE 1954). Die
Dichte der Sickchen ging zwischen Mitte April (fressende Raupen)
und Anfang Mai (Puppen) an zwei von Ameisen besuchten Lérchen
starker zuriick als an einer nicht besuchten Larche, und er berechnete
daraus einen von Ameisen verursachten Séckchenverlust von 38 %
bzw. 21,5 %. Diese Zahlen, fiir die leider keine statistische Sicherung
angegeben wird, erscheinen mir als sehr hoch. ScHwENKE selbst nimmt
an, dass der Anteil der Raupen, der Ameisen zum Opfer fiel, wirt-
schaftlich nicht wesentlich ins Gewicht fiel. Ich habe keinen nennens-
werten Einfluss von Ameisen auf den Colcophora-Besatz feststellen
konnen. Selbst Larchen, an deren Fuss oder in deren unmittelbarer
Niahe individuenreiche Formica-Nester waren, wiesen starken Befall
von C. laricella auf.

Zu den wichtigsten Feinden gehéren zweifellos die Vdgel. Einige
Autoren, wie REissic (1896), Juxa (1942) und BursT & EwALDp (1955),
konnten keine nennenswerte Sterblichkeit durch Vogel beobachten,
von anderen dagegen wird die rduberische Téatigkeit der Végel hervor-
gehoben (z. B. MarTI 1880, Loos 1892, ZiMMERMANN 1909, SCHUSTER
1920, Bairp 1923, THORPE 1933, SCHAFFNER 1937, WEBB 1953, GRAHAM
1957). Die Vogel stellen den sickchentragenden Tieren im Winter und
im Frithjahr nach. Die Stirke der jeweiligen Sterblichkeit hingt u. a.
von der Jahreszeit, der Befallsdichte, dem Angebot anderer Nahrung
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und der Art des Bestandes ab. Je nachdem, wieviele Vogel in dem Gebiet
siedeln und wieviele durchziehen, werden mehr oder weniger Coleo-
phora verzehrt. Deshalb variiert der Umfang der Sterblichkeit von
Jahr zu Jahr und von Standort zu Standort. GRanam (1957) fand in
zwel ,,flyways” bis 21 % der Wintersdckchen durch Vogel zerstort,
Bairp (1923) schitzte die Sterblichkeit durch Végel im Friithjahr
stellenweise auf wenigstens 75 %, im Durchschnitt auf 25 %, ScHAFF-
~ER fand lokal bis zu 45 % der berwinternden Tiere von Vogeln ver-
nichtet. WEnB (1953) stellte in verschiedenen Bestinden und in Ab-
hiingigkeit von der Populationsdichte zwischen 13 und 74 % Winter-
sterblichkeit fest. Der Umfang der Sterblichkeit durch Végel in Schwe-
den wird in Kapitel 8 behandelt.

Unter den Vogelarten, die C. laricella in Europa nachstellen, sind
folgende zu erwihnen:

Tannenmeise Parus ater L.

Kohlmeise Parus major L.

Blaumeise Parus caeruleus L.
Haubenmeise Parus cristatus L.
Sumpfimeise Parus palustris L.
Schwanzmeise Aegithalos caudatus L.
Buchfink Fringilla coelebs L.

Dompfaff Pyrrhula pyrrhula L.

Zeisig Carduelis spinus L.

Hinfling Carduelis cannabina L.
Stieglitz Carduelis carduelis L.
Goldammer Emberiza citrinella L.
Ortolan Emberiza hortulana L.
Wintergoldhdhnchen Requlus regulus L.

Kleiber Sitta europaea L.

Fitis Phylloscopus trochilus L.
Waldlaubsanger Phyllioscopus sibilatrix BECHST.
Wetdenlaubsianger Phylloscopus collybita VIEILL.
Monchsgrasmiicke Sylvia atricapilla L.
Gartengrasmiicke Sylvia boria BODD.
Grasmiicken Sylvia spp.
Trauerfliegenfanger Muscicapa hypoleuca PALL.

Die Meisen kann man oft scharenweise beim Pfliicken der Sackchen
sehen. Besonders sind mir Tannenmeisen, Blaumeisen und Schwanz-
meisen aufgefallen. Meisen und Finken verursachen meist die grosste
Sterblichkeit. ZimMERMaANN (1909) konnte in einem Gebiet mit etwas

8512921
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Abb. 28. Wintersidckchen der Lirchenminiermotte, von Végeln aufgerissen.

iiber 60 Larchen im Friihjahr oft 40-—50 Voégel gleichzeitig beim Fres-
sen beobachten. Teils reissen die Végel die Séckchen auf und berauben
sie ihres Inhalts, so dass deutliche Reste am Baum bleiben (Abb. 28),
teils aber pfliicken sie die Sickchen ganz ab. Aufgerissene Frithjahrs-
sickechen pflegen nicht vorzukommen. Nach Burst & EwaLp verzehr-
ten Zeisige im Frithjahr 10—12 Tiere pro Minute. Die grosse Geschick-
lichkeit und die Schnelligkeit vor allem der Meisen bei der Nahrungs-
suche bis an die Zweigspitzen kann man im Winter gut bewundern.

Koinzidenz und Konkurrenz

Grossen Einfluss auf das Uberleben und eventuell auch auf die
Fruchtbarkeit von C. laricella hat das zeitliche Zusammentreffen be-
stimmter Phasen im Vegetationszyklus der Lérche mit bestimmten
Entwicklungsstadien der Tiere. Man bezeichnet solch zeitliches Zu-
sammentreffen als Koinzidenz. Die Koinzidenz betrifft zwei Abschnit-
te in der Entwicklung der Lirchenminiermotte. Es handelt sich erstens
um die Vorbereitung der Tiere zur Uberwinterung und zweitens um
den Beginn der Aktivitidt nach der Diapause. Da das Nahrungsangebot
im Friithjahr teilweise von der Koinzidenz abhingt, kann ein Aus-
einanderklaffen zwischen Aktivitdtsbeginn und Nadelentwicklung zu
Konkurrenzproblemen fithren. Deshalb soll die Konkurrenz im Zu-
sammenhang mit der Koinzidenz besprochen werden.

Im Herbst fallen Raupen mit Nadeln zu Boden, wenn sie entweder
noch in den Nadeln minjeren und noch keine Sackchen gebildet haben
oder wenn sie schon Sickchen tragen, aber die Nadeln noch nicht zur
Uberwinterung verlassen haben. Einzelne Tiere kénnen sich u. U.
schnell zur Uberwinterung vorbereiten. Fiir eine ganze Population
erstrecken sich jedoch die Vorbereitungen zur Uberwinterung iiber
lingere Zeit. Das geht u. a. aus den Versuchen zur Sackchenbildung
im Herbst hervor. Diese Versuche haben auch gezeigt, dass eine
wesentlich reduzierte Anzahl von Raupen zur Uberwinterung kommt,
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wenn die Nadeln frithzeitig vertrocknen und herunterfallen. Des-
halb spielt die Koinzidenz zwischen Aufsuchen der Uberwinterungs-
stellen und Nadelfall eine wichtige Rolle fiir die Mortalitat. Man hat
das mit Erfolg zu Bekdmpfungszwecken ausgenutzt, indem man vor-
zeitigen Nadelfall durch Spritzen der Badume mit DNC bewirkte (BursT
& EwaLp 1955).

Im Frithjahr erwachen die Raupen um dieselbe Zeit aus der Dia-
pause, wie die Larchennadeln auszuschlagen beginnen (s. Kapitel Dia-
pause, Abb. 44). Sogleich nach der Wiederaufnahme der Aktivitit
fangen die Tiere an zu fressen, und zwar sind sie dann sehr gefréssig.
Bei schlechter Koinzidenz, d. h. wenn die Raupen schon nach Nahrung
suchen, bevor die Nadeln richtig ausschlagen, miissen die Tiere hun-
gern. Das kann zu erhdhter Sterblichkeit fiihren, vielleicht auch zu
verminderter Fruchtbarkeit. Man sieht nicht selten Raupen im Friih-
jahr an aufbrechenden Knospen sitzen und die wenige zugingliche
Nahrung ausnutzen.

Reicht das erste Futter im Frithjahr u. U. kaum fiir wenige Tiere
aus, so tritt bei hoherer Populationsdichte akuter Nahrungsmangel
auf. Hier macht sich also im Zusammenhang mit der Koinzidenz eine
intraspezifische Konkurrenz bemerkbar. Selbst wenn die spitere Nadel-
entwicklung allen Raupen ausreichend Futter bieten und eine Kon-
kurrenz nicht merklich in Erscheinung treten wiirde, so kann ein
Nahrungsmangel zu Beginn der Frithjahrsaktivitit starke Konkurrenz
mit erhéhter Sterblichkeit und verminderter Fruchtbarkeit als Folge
bedingen. Diese Konkurrenz lisst sich leicht beobachten, dagegen ist
es schwer, die Folgen exakt festzustellen.

Intraspezifische Konkurrenz kommt auch in anderen Entwicklungs-
phasen vor. Zur Eiablage ist geniigend Platz vorhanden. Allerdings ist
nicht bekannt, ob Weibchen bei hoher Populationsdichte infolge gegen-
seitiger Irritation weniger Eier ablegen. Werden mehrere Eier an eine
Nadel abgelegt, so konkurrieren die jungen Raupen in der Nadel um
Raum und Nahrung. Die Konkurrenz in den Nadeln hat den Tod von
Raupen zur Folge (s. WEBB 1953). Unter den Raupen, die die erste
Nadel verlassen haben und frei zu leben beginnen, gibt es Nahrungs-
konkurrenz. Diese Konkurrenz 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 Raumkon-
kurrenz um Uberwinterungsstellen auftreten. Die Folge davon ist, dass
die Raupen ihre Sdckchen nicht richtig oder an ungilinstigen Stellen
festspinnen und dadurch benachteiligt werden oder zugrunde gehen.
Bei hoher Populationsdichte findet man oft viele Raupen, die sich
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am Stamm zur Uberwinterung festgesponnen haben. Auch das ist als
ungliinstiges Verhalten infolge von Raumkonkurrenz anzusehen.

Dasselbe gilt fiir das hiufig beobachtete Abspinnen von Raupen bei
hohen Dichten im Friihjahr. Nahrungskonkurrenz tritt besonders im
Frithjahr auf, da die Raupen dann wesentlich mehr fressen. Ab Dich-
ten von etwa 0,5 C/K werden alle Nadeln befallen, das bedeutet starke
Konkurrenz. Die Folgen des Nahrungsmangels im Frithjahr hat WEBB
(1953) untersucht. Er fand in Hungerpopulationen einen geringeren
Prozentsatz iiberlebender (unparasitierter) Raupen und eine geringere
Grosse von Puppensidckehen und Puppen. Auch die ¢ ¢ aus Hunger-
populationen sollen kleiner als normal sein, und anscheinend legen
sie wenjger Eier. Das Schliipfen der Imagines zog sich in Zuchten von
Tieren aus Hungerpopulationen tiber lingere Zeit hin als bei normalen
Tieren. ScHWENKE (1958) stellte in Zuchten fest, dass die gesamte
mittlere Eizahl fiir ¢ 2 von Standorten mit hoher Populationsdichte
geringer war als fiir Tiere von schwéacher befallenen Stellen.

Zur intraspezifischen Konkurrenz ist noch zu bemerken, dass ihre
Starke sich unabhéngig von den Aussenbedingungen und der Popula-
tionsdichte dndern kann. Das tritt ein, wenn sich die Qualitat der
Population dndert (s. Franz 1965). Die Aufnahmefihigkeit der Um-
gebung kann némlich fiir Populationen verschiedener Qualitat unter-
schiedlich sein.

Die auffallendste Form interspezifischer Konkurrenz, also der Kon-
kurrenz zwischen der Larchenminiermotte und anderen Arten um
irgendwelche notwendigen Objekte, ist die Nahrungskonkurrenz. Hier-
fir kommen alle Organismien in Betracht, die Liarchennadeln befallen
bzw. die fir C. laricella auswertbare Nadelmasse reduzieren. Die wich-
tigsten Konkurrenten sind Larven von Lirchenblattwespen und blatt-
fressende Schmetferlingsraupen, aber auch solche Arten wie Argy-
resthia laevigatella H.S., die durch Abtdten von Knospen oder Trieb-
abschnitten einen Verlust an Nadelmasse bewirken. In Schweden kom-
men hauptséchlich Pristiphora erichsoni HTG., P. wesmaeli TISCHB.,
verschiedene Wickler- und Spannerarten und A. laevigalella neben
C. laricella vor (vergl. ErpMaNN 1965). Nicht sicher ist, ob die haufig
vorkommenden Lause, besonders Adelges laricis VALLOT, merklich
mit Coleophora konkurrieren. Massenauftreten von anderen Larchen-
schidlingen als C. laricella sind in Schweden zwar nicht selten, haben
jedoch meist mehr oder weniger lokalen und voriibergehenden Charak-
ter. Deshalb spielt hier offenbar die interspezifische Konkurrenz im
grossen gesehen eine geringere Rolle als die intraspezifische Konkur-
renz.



Kapitel 8. Die Veriinderungen der Populationsdichte

Einfithrung und Definitionen

In mehreren vorangegangenen Abschnitten wurden die Beziehungen
der Lirchenminiermotte zu ihrer Umwelt behandelt. Dabei wurde
stillschweigend vorausgesetzt, dass diese Fragen in den Bereich der
Okologie gehoren. Wesen und Umfang der Okologie kénnen aber sehr
unterschiedlich aufgefasst werden (s. BAxkxer 1964). Im folgenden
sollen spezielle Beziehungen der Individuen zu einander und zu ihrer
Umwelt besprochen werden. In der Literatur herrschen iiber die Ein-
fliisse der Umwelt auf Populationen und iiber die Einhaltung bestimm-
ter Populationsdichten unterschiedliche, zum Teil sehr gegensitzliche
Auffassungen. Verschiedene Missverstdndnisse haben zu den Gegen-
siatzen beigetragen. Deshalb mochte ich meinen Standpunkt klarlegen
und einige Begriffe definieren, ehe ich ndher auf die Verdnderungen
der Populationsdichte bei C. laricella eingehe.

SCHWERDTFEGER (1963) hat die Grundbegriffe der Okologie libersicht-
lich zusammengestellt. Ich schliesse mich den dort gegebenen Defini-
tionen weitgehend an. So méchte ich hier den Begriff Okologie auf
solche Beziehungen der Organismen zur Aussenwelt beschrinken, die
fiir ihr Vorkommen und ihre Existenz von Bedeutung sind. Es ist
allerdings schwer zu entscheiden, was darauf keinen Einfluss hat. Der
Einfachheit halber werde ich die Mitwelt in die Umwelt einbezichen
und das Wort Mitwelt nicht verwenden. Die vorliegenden Studien
handeln von Individuen und Populationen von C. laricella, also von
Autdkologie und Demdkologie. Vergesellschaftungen héherer Ordnung
sind Gegenstand der Untersuchungen nur insofern, als ihre Glieder in
einer besonderen Beziehung zu der Léirchenminiermotte stehen.

Ich habe die Bezeichnung ,,Biozénose” fiir hohere, heterotypische
Organismenkollektive bewusst vermieden. Als wesentliches Kennzei-
chen der Biozdnose wird die Selbstregelung angegeben. (s. HESSE
1924). ScHWERDTFEGER betont den Mangel echter Biozénosen in der
Kulturlandschaft. Ich halte es fiir zweifelhaft, ob sich der Begriff im
strengen Sinne der Definitionen selbst in einer Naturlandschaft an-
wenden lisst. Die in der Definition angenommene Selbstregulation,
die immer wieder in Richtung eines Mittelzustandes fiihrt, soll die
Biozénose konstant halten. Auf lange Sicht bleibt aber eine Biozdnose
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nicht unverindert. Nachhaltige Verdnderungen kommen sowochl im
Abiozén als auch im Biozon vor (z. B. Klimaverinderungen, Folgen
einmaliger Naturereignisse, Einwanderung neuer Arten, Veridnderun-
gen in der Qualitit der Populationen). Man muss daher iiber lingere
Dauer mit einem gleitenden Mittelzustand rechnen. Ein Organismen-
kollektiv mit gleitendem Mittelzustand wird als Sukzession bezeichnet.
Nur innerhalb einer jeweils subjektiv gewihlten Zeitdauer, wahrend
der keine gerichteten Verdnderungen beobachtet bzw. erwartet werden,
kann man ein Organismenkollektiv mit Selbstregulation als Biozénose
ansehen.

Keines der Bevilkerungssysteme, in denen ich die Lirchenminier-
motte studiert habe, kann im strengen Sinne als Biozénose bezeichnet
werden. Der Zuwachs der Lérchen, Verédnderungen in der Struktur
der Bestidnde und in der Zusammensetzung des Lebensvereins, oft von
aussen bedingt, sind die Hauptursachen dafiir, dass ein durch Regu-
lation erhaltener mittlerer Zustand nicht angenommen werden kann.
Die Individuen und Populationen leben in dynamischen Bevilkerungs-
systemen ohne festgelegten Mittelzustand.

Mit Population bezeichne ich die Gesamtheit der Individuen einer
Art in 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
schwicheren Beziehungen.

Im Falle von C. laricella verstehe ich also unter einer Population
alle Tiere der Art in einem raumlich begrenzten Lirchenvorkommen
gleich welcher Grosse, das von anderen Larchenvorkommen derart ge-
trennt ist, dass die Individuen der Population einander wesentlich
mehr begegnen und beeinflussen als Artgenossen von anderen Lir-
chen. Fiir isolierte Larchenvorkommen ist die Abgrenzung der Popu-
lation einfach. Handelt es sich dagegen um Gebiete, in denen die Bau-
me bzw. Bestinde mehr oder weniger benachbart sind, so muss nach
dem Abstand, auch nach Standort und Art der Bestdnde und nach
der Dichte und Verteilung der Tiere an den verschiedenen Stellen
beurteilt werden, wie stark die gegenseitigen Beziehungen zwischen
den Individuen sind.

Eine Freilandpopulation lédsst sich praktisch nie quantitativ als
Ganzes erfassen. Alle Angaben beziehen sich auf mehr oder weniger
repriasentative Proben und konnen zu Schitzungen fiir Verhéltnisse
in der Population verwendet werden.

Populationen sind nicht konstant, sondern verindern sich. Die vor-
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liegenden Studien beschiftigen sich mit der Abundanzdynamik, d. h.
den Verdnderungen der Populationsdichte innerhalb des Lebensraums.
Ich verwende den Begriff Lebensraum im Sinne von SCHWERDTFEGER
als den Raum, in dem der Organismus oder das Organismenkollektiv
Iebt, nicht wie HESSE (1924) als Bezeichnung fiir die gesamte Biospha-
re. Der Lebensraum der Lirchenminiermotte kann allerdings nicht
streng als konstant angenommen werden. Baume wachsen, neue mogen
hinzukommen, alte verschwinden, Triebe sterben ab usw. Die Disper-
sionsdynamik ist nur im Zusammenhang mit den Wanderungen der
Raupen studiert worden.

Die Populationsdichte verdndert sich innerhalb einer Generation
(intrazyklische Bevolkerungshewegung, Oszillation) sowie von Gene-
ration zu Generation (interzyklische Bevélkerungsbhewegung, Fluktua-
tion, Massenwechsel). Diese Bevilkerungsbewegungen kommen durch
das Wechselspiel von Fruchtbarkeit und Sterblichkeit der Tiere zu-
stande. Es soll untersucht werden, wie verschiedene Umwelteinfliisse
auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit in Populationen der Lérchen-
miniermotte einwirken. Ausserdem soll der Verlauf von Oszillationen
und Fluktuationen dargestellt werden.

Intrazyklische Verinderungen

Die Abundanzdynamik kommt durch das Wechselspiel von Frucht-
barkeit und Sterblichkeit zustande. Das Studium der Abundanzdyna-
mik muss sich deshalb vornehmlich auf die Ursachen der Fruchtbar-
keit und Sterblichkeit bzw. ihre Unterschiede richten.

Die Ursachen unterschiedlicher Fruchtbarkeit sind meist schwieri-
ger festzustellen als die Ursachen der Sterblichkeit. Der entscheidende
Ausdruck fiir die Fruchtbarkeit ist die Anzahl abgelegter Eier. Diese
wird jedoch nicht allein von Einfliissen bestimmt, die auf die Imago
einwirken. Auch die Umweltverhiltnisse der Jugendstadien spielen
eine Rolle, und es liasst sich am Erfolg, der Zahl der abgelegten Eier,
schwer deuten, welche cinzelnen Einfliisse darauf eingewirkt haben
und in welchem Grade. Das gilt fiir das Individuum und fiir die Popu-
lation. Fiir die Population ist ausserdem die Vorgeschichte der Gene-
ration deshalb wichtig, weil ihre Fruchtbarkeit von der Anzahl der
geschlechtsreifen Weibchen, also den Uberlebenden der Generation
abhéngt.

Die Ursache fiir den Tod eines Tieres kann bei der Larchenminier-
motte oft eindeutig festgestellt werden. Deshalb lisst sich auch leich-
ter bestimmen, in welchem Grade verschiedene Ursachen auf die
Sterblichkeit in der Population einwirken.
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Die Imagines von Coleophora laricella treten innerhalb eines be-
grenzten Zeitraumes auf und legen ihre Eier hauptsichlich innerhalb
eines Monats ab. Ist die Eiablage beendet, so werden alle Verdnderun-
gen der Populationsdichte im Verlaufe der Generation durch die Sterb-
lichkeit der Tiere verursacht. Da Geburten und Todesfille zeitlich
recht scharf voneinander getrennt sind, erscheinen die Oszillationen
als Ausdruck fiir die Mortalitét.

Die Sterblichkeit auf verschiedenen Entwicklungsstufen
Ei

Die Sterblichkeit im Eistadium scheint im allgemeinen nicht sehr
hoch zu sein. Die genaue Bestimmung ist dadurch erschwert, dass
schlecht angeheftete Eier herunterfallen kénnen und deshalb nicht
gefunden werden. Diese Individuen gehen zu Grunde. In einigen Pro-
ben wurde eine Sterblichkeit zwischen 3 und 18 % der vorgefundenen
Eier festgestellt. In Bairps Untersuchungen (1923) schliipften aus
etwa 25 % der Eier keine Raupen.

Verschiedene Ursachen bzw. Anzeichen des Todes treten auf. Ohne
besondere, erkennbare Ursache schliipften aus vielen Eiern keine
Raupen. Es kann sich dabei um unbefruchtete Eier, um eine Stérung
der Embryonalentwicklung, um ein Misslingen des Schliipfens oder
um die Tétigkeit natiirlicher Feinde handeln. Der grosste Teil der
Sterblichkeit gehorte dieser Kategorie an. Ausserdem kamen verpilzte
Eier und solche mit jauchigem Inhalt vor. Ein Ei hatte ein Loch von
knapp 0,1 mm Durchmesser (etwa /s der Grosse des Eies), vom Inhalt
war nur noch ein schwérzlicher Rest am Boden {iibrig. Vielleicht war
dies Ei parasitiert oder von einer Wanze ausgesogen.

WeBB (1953) fand, dass in Nordamerika eine Miride, Deraeocoris
nubilis 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 9., In Schweden fand ich besonders
eine Wanzenart, namlich Afractotomus magnicornis FALL. (Miridae),
héaufig an Lirchen. Ich habe nicht beobachtet, dass sie Coleophora-Eier
angreift, halte es aber fiir moglich. Diese Wanze ist ein Feind der
Fichtenspinnmilbe Paratetranychus ununguis JAKOBI (THALENHORST
1962).

Raupenstadien vor der Uberwinterung

In den Larvenstadien I und II leben die Réupchen in den Minen,
im Stadium III verfertigen sie Sickchen und fressen noch etwas als
freie, sackiragende Tiere, ehe sie sich zur Uberwinterung festspinnen.
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Ei und LI sind ausschliesslich auf die Nadel angewiesen, an die das
Ei abgelegt wurde. LII kann die erste Mine verlassen und andere Na-
deln aufsuchen, LIII pflegt vor dem Festspinnen an mehreren Nadeln
zu fressen.

Die Tiere, die sich frei bewegen kdnnen, haben daher eher die
Méoglichkeit, sich schidlichen Einfliissen wie z. B. Vertrocknen der
Nadel zu entziehen, dafiir sind sie aber Vigeln und anderen Gefahren
ausgesetzt. Tote Tiere in Minen konnen leicht gefunden werden. Die
Sterblichkeit unter den freien Raupen ist schwerer festzustellen, da
die Tiere herunterfallen oder sonstwie verschwinden koénnen, ohne
Spuren ihres Schicksals zu hinterlassen.

Die toten Réaupchen, die ich in Minen fand, machten zwischen 1 und
12 9 der Tiere in den betreffenden Proben aus, in anderen Proben
lebten alle Tiere in den Minen. June (1942) beobachtete ebenfalls nur
geringe Sterblichkeit auf dieser Entwicklungsstufe. Bei Massenauftre-
ten entwickeln sich nicht selten mehrere Raupchen in derselben Nadel.
In solchen Fallen sterben nach Wese (1953) oft die Tiere, die sich in
dem eher austrocknenden, distalen Teil der Nadel befinden, und auch
ein Rédupchen, dessen Gang auf die Mine einer anderen Raupe trifft,
soll in der Regel nicht iiberleben. Die von mir gefundenen toten Raup-
chen waren vertrocknet, die Ursache liess sich nicht eindeutig fest-
stellen. Ein einziges, minierendes Raupchen war offenbar an Parasiten-
befall zugrunde gegangen.

Ebenso wie bei hoher Populationsdichte kann sich die Sterblichkeit
der Raupen im Herbst auch unter besonderen Verhiltnissen stark
erhohen. Hier ist besonders das Vertrocknen von Zweigen oder Nadeln
und frither Nadelfall zu nennen. Dadurch sterben nicht nur die Tiere,
die noch an die Mine gebunden sind, sondern auch bewegliche, freie
Raupen. Der auf S. 39 beschriebene Versuch iiber den zeitlichen Ver-
lauf der Sdckchenbildung zeigte, dass nur ein wesentlich geringerer
Teil der Tiere Sickchen bilden kann, wenn die Nadeln schnell ver-
trocknen (s. Abb. 16). Auch wurden an den langsam trocknenden
Zweigen nur einzelne, nacktle, tote RAupchen gefunden, an schnell
trocknenden Zweigen dagegen zahlreiche (ungefdahr 10 %).

Eine gewisse Sterblichkeit betrifft zwar meist nicht mehr die akti-
ven, sondern die bereits ruhenden Raupen, kann aber noch hier er-
wihnt werden. Eine Anzahl von Tieren spinnt sich ndmlich ungenti-
gend oder an Nadeln zur Uberwinterung fest, fillt frither oder spater
vom Baum und geht dadurch zugrunde. Der Anteil dieser Tiere an der
Population ldsst sich kaum bestimmen. In einem Fall fand ich 4 %
der Raupchen an Nadeln festgesponnen. Es ist moglich, dass sich der
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Anteil ungeeignet angesponnener Tiere bei hoher Populationsdichte
erhoht. Oft findet man dann z. B. die Sdckchen gehéduft an bestimm-
ten Stellen wie Triebspitzen, viele Tiere spinnen sich an fremden
Sédckchen an und kénnen nicht nur mit diesen herunterfallen, sondern
sind auch eine leichtere Beute fiir Vogel, indem sie die Suche erleich-
tern.

Die gesamte Sterblichkeit von der Eiablage bis zum Beginn der Uber-
winterung scheint demnach oft nicht besonders gross zu sein. Die
Populationsdichte diirfte aber dabei eine wichtige Rolle spielen. In
Populationen mit méssiger oder geringer Dichte fand ich in keinem
Fall einen wesentlichen Riickgang bis zum Winter. In einem unter-
suchten Fall mit hoher Ausgangsdichte ging dagegen die Population
von August bis Dezember auf knapp die Halfte zuriick.

Uberwinternde Raupen

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

Ich habe die toten Individuen nach den erkennbaren Symptomen in
Gruppen eingeteilt: Sterblichkeit durch Parasiten, durch Végel, durch
mechanische Beschiddigung und durch iibrige Ursachen (Pilzbefall
ete.). Hinzurechnen muss man ausserdem den Riickgang in der Dichte
der angetroffenen Sickchen, der wohl in der Hauptsache durch Vaégel
verursacht wird.

Parasiten. — Die Lirchenminiermotte 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 Sickchen,
gelegentlich liegt sie auch noch in dem ausgezehrten Wirt (vergl.
Abb. 1, ErpmaNN 1961). Der hdufigste Parasit war die Eulophide Chryso-
charis nitetis WALKER.

Die Parasitierung wurde in Proben von Djurgarden, Stdket und
Bogesund wihrend 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 1961/62 auf Djurgarden und in Stidket. Dort
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Tab. 34. Durchschnittlicher Prozentsatz der Parasitierung in Proben von iiberwinternden
Tieren.

1956/57 | 57/58 | 58/59 | 59/60 | 60/61 | 61/62 | 62/63 | 63/64 | 64/65

Djurgérden. .... 3,3 0,5 0,9 2,5 2,0 11,8 3,1 1(12,5) e
Stéket......... 2,4 3,1 3,7 58,0 1,2 1,6 3,6
Bogesund....... 0(?) 3,3 1,6 2,9 7,6

war namlich die Parasitierung mit 11,8 bzw. 58,0 % wesentlich starker
als sonst ublich.

Dafiir kénnen vor allem zwei Ursachen, allein oder kombiniert, in
Frage kommen. Im vorhergehenden Winter war an beiden Stellen die
Populationsdichte von C. laricella relativ hoch, zu Beginn des Winters
1961/62 dagegen nur 0,12 C/K. Es ldasst sich also an einen ,,delayed
density-dependent” Effekt denken. Ausserdem ist es mdglich, dass ein
reichliches Vorkommen von Zwischenwirten im Sommer 1961 den
Parasiten Vorschub leistete. Die Parasiten sind ja nicht an einen Wirt
gebunden, sie befallen meist verschiedene Insekten. U. a. waren in die-
sem Jahr Eriocrania-Minen in Birkenblattern sehr haufig.

Vogel. — Die rauberische Tatigkeit der Végel macht sich erst an den
tiberwinternden Sickchen bemerkbar. Aufgerissene, ihres Inhalts be-
raubte Sackchen zeugen deutlich von Befall durch Végel. Die mecha-
nisch getéteten Tiere, meist gequetscht oder auch anders verletzt,
sind vermutlich ebenfalls zum Teil auf das Konto der Végel zu setzen,
ihr Anteil pflegt aber gering zu sein. Wesentlich grosser ist der Riick-
gang der Populationsdichte, der im Laufe des Winters vorzukommen
pflegt. Die Vigel reissen nicht nur Sackchen auf, sondern sie entfernen
auch Tiere zusammen mit ihren Sickchen. Ein gewisser, wahrscheinlich
sogar grosser Anteil des winterlichen Populationsriickganges ist des-
halb ebenfalls auf die Tatigkeit der Végel zuriickzufiihren.

Der Verlauf und die Stiarke des Vogelfrasses variieren von Jahr
zu Jahr und von Bestand zu Bestand. Sie sind abhéngig von bestimm-
ten Umweltbedingungen.

Die ersten aufgerissenen Séckchen kann man schon im Oktober
finden, oft treten sie aber erst im November oder Dezember auf. Man
pflegt dann in zunehmendem Grade aufgerissene Wintersidckchen zu
finden, das Maximum wird meist im April erreicht. Die Végel fressen
also bis in das Friihjahr hinein iiberwinternde Coleophora-Raupen.
Die echte Zunahme der absoluten Zahlen fiir aufgerissene Sackchen
kann allerdings leicht iibersehen werden, da die Sterblichkeit durch
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Vogel relativ zunimmt. Dies hingt mit dem Riickgang der Dichte
uberwinternder Sickchen zusammen, denn bei gleicher Anzahl auf-
gerissener Sickehen ist ihr prozentualer Anteil um so héher, je geringer
die Dichte aller Sickchen ist.

Vermutlich wirkt die Schneedecke auf den Verlauf des Vogelfrasses
ein. Die Wintersdckchen von C. laricella sind meist auch bei Schnee
gut zuginglich, wihrend andere Nahrung zugedeckt ist. Ein Vergleich
der meteorclogischen Beobachtungen iiber Schneevorkommen mit der
Zunahme der Sterblichkeit durch Végel wihrend mehrerer Winter auf
Djurgarden deutet in diese Richtung, eindeutige Korrelationen stell-
ten sich allerdings nicht heraus.

Die Lage und Zusammensetzung der Bestinde und die Struktur des
Kronenraums haben wesentlichen Einfluss auf die Sterblichkeit durch
Vogel, da sie auf Vorkommen, Aufenthalt und Nahrungssuche der
verschiedenen insektenfressenden Voégel einwirken. Es besteht ein
auffallender Unterschied zwischen der hohen Sterblichkeit auf Djur-
garden (s. Tab. 35) und den relativ wenigen, von Vigeln aufgerissenen
Sackchen in Stiket und auf Bogesund (zu Ende der Uberwinterung
zwischen 0 und 4 % ). Er ist wahrscheinlich bedingt durch die Haufig-
keit der Lérchen und damit der Miniermotten einerseits und durch
Hohe, Kronenform und Umgebung der Larchen andererseits. Die Art
und Groésse des Nahrungsangebotes und das Vorkommen und Verhal-
ten der Vogel bestimmen den Umfang der Sterblichkeit. Die hohe Sterb-
lichkeit durch Voégel an den Larchengruppen in parkartiger Umge-
bung auf Djurgarden hat eine Parallele in WEBBs Untersuchungen. Er
fand die grosste Sterblichkeit durch Végel in gemischten Bestidnden
mit weniger als 10 % Lérchen. Auch meine Ergebnisse von Réssjoholm
(Tab. 41), nach denen die an Buchenhochwald angrenzenden Bestan-
desteile prozentual stirker von Vigeln heimgesucht waren, weisen auf
die Bedeutung der Umgebung der Lérchen hin.

Die Populationsdichte beeinflusst das Angebot an Nahrung, sie kann
aber auch auf das Verhalten der Vigel einwirken. Man kann annch-
men, dass unter im iibrigen gleichen Bedingungen mehr Rdupchen
den Vogeln zum Opfer fallen, wenn die Populationsdichte hoch ist, da
die Voégel intensiver nach der reichlicheren Nahrung suchen. Eine
Tendenz zu héherer Sterblichkeit durch Végel bei hoherer Populations-
dichte deutet sich in den Untersuchungen schwach an (vergl. Tab. 35),
sie ist aber nicht gesichert. WEBB (1953) nimmt ebenfalls an, dass die
Sterblichkeit durch Végel von der Populationsdichte abhingt. Ist
allerdings das Nahrungsangebot zu hoch fiir die Vogel, die die Larchen
besuchen, so kann eine solche Abhéngigkeit nicht deutlich zum Aus-
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druck kommen. Ausserdem kann eine eventuelle Abhéngigkeit des
Vogelfrasses von der Populationsdichte des Wirtes leicht durch andere
Effekie iiberdecki werden, die durch Umweltheziehungen der Végel
hervorgerufen werden. Dazu gehort vor allem die bereits besprochene
Struktur des Bestandes. In Rossjoholm 45 war an den Bestandes-
riandern SW und W, die an Buchenhochwald angrenzten, die geringste
Dichte der Sdckchen (Tab. 25), dagegen der hichste Anteil Sterblich-
keit durch Vogel (Tab. 41).

Riickgang der Dichte iiberwinternder Sidckchen. — Im Herbst wurden
stets mehr Coleophora-Sickehen angetroffen als im Frithjahr vor
Wiederaufnahme der Aktivitdt (Ausnahme: Stiket 1963/64). Das geht
deutlich aus dem Beispiel fiir Djurgarden in Tabelle 35 hervor. Dort
enthielten die Proben in den betreffenden Jahren zu Ende der Uber-
winterung etwa zwischen 20 und 50 % weniger Sickechen als zu Beginn
der Uberwinterung.

Nicht der gesamte Riickgang der Dichte iiberwinternder Sickchen
(Schwund) ist den Vdégeln zuzuschreiben, Durch Witterungseinfliisse
kénnen Sackchen vom Baum fallen. Es ldsst sich nicht einmal mit
Sicherheit an Hand des vorliegenden Materials nachweisen, dass
die Vogel an dem winterlichen Riickgang der Dichte von Sidckchen
beteiligt sind. Da die meisten Tiere ihre Sickchen jedoch gut fest-
spinnen, diirfte kaum bis zur Hilfte der Sickchen im Laufe des
Winters herunterfallen. Man muss vielmehr vermuten, dass ein Teil
abgezupft wird. Dafiir kommen aber im Winter praktisch nur Vigel
in Frage.

Auf der Abbildung 29 ist die Dichte der Wintersickehen dargestellt,
die zu verschiedenen Zeitpunkten der Probeentnahme auf Djurgarden
gefunden wurden. Die obere Kurve 1 verbindet die Werte fiir die

Tab. 35. Djurgarden 1956—1963: Dichte der zu Beginn und zu Ende der Uberwinterung

vorgefundenen Sickchen sowie Dichte und Prozentsatz der von Vogeln aufgerissenen

Siickehen zu Ende der Uberwinterung. Ausserdem ist unter ,,%, Vigel und Riickgang™ der

Prozentsatz des winterlichen Populationsriickganges einschliesslich der von Vogeln auf-
gerissenen Sickchen angegeben.

1956/57 | 57/58 | 58/59 | 59/60 | 60/61 | 61/62 | 62/63

Beginn der Uberwinterung: C/K..... 0,70 0,27 | 0,38 | 0,07 | 0,48 | 0,12 | 0,06

Ende der Uberwinterung: C/K....... 0,39 0,21 0,25 | 0,03 | 0,27 0,07 | 0,04
»o» » C/K Vogel. . 0,22 0,07 | 0,07 | Ot 0,09 | 0,02 | 0,01
P » % yooL 57 34 28 0 31 25 30

% Vogel und Rickgang............. 76 48 53 57 62 56 50

! In einer Probe vom 8. XII 0,01 C/K von Vigeln aufgerissen (7 S).
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Abb. 29. Riickgang der Populationsdichte und Sterblichkeit durch Végel und durch
andere Ursachen auf Djurgérden.

a. Winter 1956/57. b, Winter 1960/61.
1: C/K. 2: (C — C Vogel)/K. 3: lebende C/K,

Dichte aller jeweils angetroffenen Sackchen (C/K). Die mittlere Kurve
2 verbindet die Werte fiir die Dichte aller Sédckchen mit Ausnahme der
von Vogeln aufgerissenen (C/K—C Végel/K). Das dazwischenliegende,
schraffierte Feld bezeichnet also den nachweislich durch Vogel ver-
ursachten Populationsriickgang. Die untere Kurve 3 verbindet die
Werte fiir die Dichte der lebenden Tiere (I C/K). In die Diagramme
sind auch Werte fiir die Dichte von Sédckchen und Raupchen nach der
Uberwinterung aufgenommen worden, doch sind die Kurven Ende
April—Anfang Mai unterbrochen, um anzudeuten, dass von da an
andere Verhéltnisse herrschten.

Die Kurven zeigen die Abnahme der Dichte von Sidckchen und
lebenden Tieren. Das Diagramm fiir 1957/58 lasst einen Zusammen-
hang zwischen der Abnahme der Sickchen und der nachgewiesenen
Tatigkeit der Végel vermuten, aber cindeutig ist ein solcher Zusam-
menhang nicht. Fiir 1960/61 tritt er kaum in Erscheinung. Will man
annchmen, dass der Riickgang der Sickchendichte hauptséachlich durch
Vogel verursacht ist, so ist die gesamte Sterblichkeit durch Végel fur
die Aprilproben mit rund 75 bzw. 60 % zu veranschlagen (vergl. Tab.
35).

Mechanische Beschidigung. — In vielen Proben findet man einzelne
Tiere, die durch mechanische Beschidigung zugrunde gingen. Solche
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Raupchen konnen bei der Probeentnahme geschédigt worden sein. Auch
Vogel kommen als Urheber der Schidden in Betracht. Gelegentlich wer-
den wohl auch Tiere durch peitschende Zweige zerquetscht.

In den einzelnen Proben wurden zwischen 0 und 4 % mechanisch
beschédigte Raupen gefunden. Der Durchschnitt fiir iiber 60 verschie-
dene Winterproben war 0,5 %.

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

Tote, oft trockene Raupen, die keine deutlichen Spuren von Pilz-,
Parasiten- oder Rauberbefall aufweisen, kommen nicht selten in den
Proben vor. Die wichtigsten Todesursachen diirften Entwicklungssto-
rungen, Vertrocknen, physiologische Schiden und eventuell Krank-
heiten sein. Auch unter den Tieren, die gesund aussahen, kénnen sich
kranke oder geschiddigte Raupen befunden haben, wie u. a. aus den
Zuchtversuchen hervorgeht. Es war aber in den meisten Féllen nicht
moglich, dies zu erkennen. Deshalb sind in dieser Gruppe nur eindeu-
tig tote oder schwer geschidigte Tiere mitgerechnet, und der Umfang
der Gruppe diirfte vermutlich etwas grisser sein, als angegeben wird.
Manche Raupen waren trocken, andere schlaff und haufig missgefarbt,
andere sahen leer und wie ausgesogen aus. Eine grossere Anzahl sol-
cher leeren Raupen wurde z. B. in einer Probe von Djurgarden Anfang
April gefunden. Es ist mdglich, dass sie Wanzen, die schon aus der
Winterruhe erwacht waren, zum Opfer gefallen waren. Proben von
Rossjoholm aus dem Februar wiesen ebenfalls recht viele leere Rau-
pen auf.

Raupen mit deutlichem Pilzbefall kamen nicht haufig vor. Es kann
sich dabei um saprophytische, aber auch um parasitische Pilze ge-
handelt haben. Eine Ausnahme machten Proben aus dem Winter
1961/62 von Skéne, in denen ein hoher Prozentsatz verpilzt war. Es
handelte sich um den insektenpathogenen Poecilomyces farinosus
(DICK. ex FR.) BROWN et G. SMITH; ausserdem ftrat eine offenbar
saprophytische Verticillium-Art auf. Wahrscheinlich wurde der Aus-
bruch der Pilzseuche ausser durch hohe Populationsdichte (im Novem-
ber 0,95 C/K) durch einen ungewdhnlich warmen Oktober mit einem
Temperaturiiberschuss von 2,——4° C und mit Niederschlagen von
140 % des Normalen gefordert. Jedenfalls ging die Populationsdichte
von C. laricella bis zum nichsten Frithjahr sehr stark zuriick. Einen
Zusammenhang von Pilzbefall und Witterungsverhéltnissen (bes.
Kalte) vermutete schon Juxe (1942). Er fand in einem Fall sehr viele,
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stark verpilzte Wintersdckchen, hielt aber fiir wahrscheinlich, dass
der Pilz ein Saprophyt war.

In den Proben aus Mittelschweden habe ich stirkere Verpilzung
nicht beobachtet. Vielleicht wurde eine hdéhere Sterblichkeit in Pro-
ben von Stdket im Winter 1961/62 durch Pilze verursacht.

Der Anteil der toten Tiere, die zu der Gruppe ,,Ubrige Ursachen” ge-
zahlt wurden, variierte zwischen 0 und 48 %, von der genannten Aus-
nahme abgesehen. Das héngt mit Variationen in der Intensitdt der
einzelnen Sterblichkeitsfaktoren zusammen. In einigen Probeserien
zeigte der Prozentanteil eine zunehmende Tendenz zum Frithjahr hin,
in anderen nicht. Eine solche Tendenz liess sich aber weder innerhalb
der Serien noch fiir das ganze Material sicher nachweisen. Im allge-
meinen verursachten die ,,ibrigen Ursachen” weniger als 10 % Sterb-
lichkeit in den Proben, im Durchschnitt etwa 2-—3 9% . Hoher war der
Anteil in den Proben des Winters 1964/65 von Réssjéholm mit hoher
Populationsdichte, in denen vor allem verfrocknete Tiere zahlreich
vorkamen.

Die Dichte der lebenden Tiere geht also wahrend der Uberwinterung
oft stark zuriick (vergl. Abb. 30). Allerdings schwankt die winterliche
Sterblichkeit sehr erheblich von Jahr zu Jahr und von Population zu
Population. Die Schwankungen verlaufen in verschiedenen Populatio-
nen gelegentlich etwa gleichsinnig, das braucht aber durchaus nicht
der Fall zu sein. Der Schwankungsbereich liegt zwischen weniger als
10 9% und mehr als 80 ¢ Sterblichkeit. Einmal ist starker Riickgang
der Dichte lebender Tiere hauptsichlich Vigeln und Schwund
zuzuschreiben, ein andermal Parasiten oder Pilzen. An den Proben
von Djurgarden fallt auf, dass in mehreren Jahren trotz unterschied-
licher Ausgangsdichte die Zahl der iiberlebenden Tiere im Friihjahr
auf die gleiche Dichte reduziert war (s. Abb. 30).

Raupen nach der Uberwinterung und Puppen

Eine Anzahl von Todesursachen fithrt zu einer oft recht bedeutenden
Sterblichkeit auf diesen Entwicklungsstufen. In allen Stadien treten
Entwicklungsstérungen auf. Nicht selten scheint dies besonders im
Zusammenhang mit dem Erwachen aus der Diapause und der Hautung
zum letzten Larvenstadium vorzukommen. In praktisch allen Proben
mit erwachenden oder erwachten Raupen findet man Tiere, die in oder
nach der Hiutung zugrunde gegangen sind. Proben von Rossjéholm
1965 enthielten rund 4 9 solcher Tiere. Zuchtversuche ergaben, dass
sehr hohe und sehr geringe Luftfeuchtigkeit vor oder bei dem Erwa-
chen ungiinstig auf die Tiere einwirkt.
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In der Literatur wird verschiedentlich angegeben, dass Friihjahrs-
frost die Tiere schéddige. Zuchtversuche ergaben, dass Coleophora-
Raupen voriibergehende Kilteeinbriiche wiahrend der Periode des Er-
wachens im Frithjahr wahrscheinlich gut ertragen kénnen (s. S. 98).
Die Kailtetoleranz von Puppen wurde noch nicht nidher untersucht.
Puppen sind aber Frost im allgemeinen weniger ausgesetzt. Heftige
Nachtfroste in ganz Siidschweden Anfang Juni 1955 verhinderten
nicht, dass die nichste Generation hohe Populationsdichten erreichte.
Weitere Versuche zur Kiltetoleranz sind geplant.

Infolge schlechter Koinzidenz oder hoher Populationsdichte kénnen
im Frithjahr Raupchen an Nahrungsmangel zugrunde gehen. Ausser-
dem wirkt Nahrungsmangel ungiinstig auf die Fruchtbarkeit der
Weibchen ein. WEeBB (1953) fand einen deutlichen Riickgang der Uber-
lebensrate in Hungerpopulationen.

Ausser der Parasitierung, die schon im Winter in Erscheinung
tritt, kommt auch im Friihjahr eine gewisse Sterblichkeit durch Para-
siten vor, Sie kann gelegentlich recht hoch sein (s. WEBB 1953), hielt
sich aber in meinen Untersuchungen meist in méssigen Grenzen. Im
Frithjahr 1964 waren in Proben von Bogesund 12 % der Puppensick-
chen parasitiert (Abb. 12), in Zuchten mit Material von Blekinge und
Skane schliipften zwischen 2 und 12 %, im Durchschnitt 3 % Para-
siten (bezogen auf geschliipfte Imagines). Die weitaus héaufigste Art
war wiederum Chrysocharis nitetis WALKER.

Oft kann man Vogel im Frithjahr beim Verzehren von Liérchen-
miniermotten beobachten. Sie hinterlassen dann aber praktisch nie
aufgerissene Frithjahrs- bzw. Puppensickchen oder andere deutliche
Spuren, so dass der Umfang ihrer Téatigkeit schwer zu beurteilen ist.
Der Riickgang der Populationsdichte (Schwund), der auch im Friib-
jahr oft sehr markant ist, ldsst nur bedingt Schliisse zu, da die Tiere
abwandern und sich abspinnen konnen. Das kommt besonders bei
starkem Befall hiufig vor. In meinen Proben fand ich fiir den Zeit-
raum vom Ende der Diapause bis zur Puppenruhe Riickginge in der
Dichte der angetroffenen Sackchen zwischen 0 und 75 %, im Durch-
schnitt fiir 5 Vorsommer auf Djurgérden 44 %. In keinem der Fille
war die Dichte der lebenden Tiere besonders hoch (0,15 1C/K und
weniger). Man darf daher vermuten, dass der Riickgang wenigstens
teilweise durch Végel verursacht wurde.

Auch andere Rauber kénnen C. laricella dezimieren. Uber Pilzbefall
im Frithjahr ist kaum etwas bekannt. Loos (1892) fithrt Ansamm-
lungen ,;anscheinend nicht fiir den Frass disponierter, kranker Lar-
ven” mit viel Gespinst an Stdmmchen aufgeasteter Biume auf Schma-

9512921
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rotzerpilze zuriick, doch diirfte dabei Nahrungsmangel eine wesent-
liche Rolle gespielt haben. Es ist mdéglich, dass Pilzinfektionen auch
im Frithjahr Tiere téten kénnen. Im Laboratorium kann man unter
hoher Luftfeuchtigkeit aus erwachenden RAupchen parasitische Pilze
treiben. Ich habe so Aspergillus effusus TIRABOSCHI und eine wahr-
scheinlich Beauveria tenellu SIEM. nahestehende Art erhalten. Im
Freien habe ich im Frithjahr den Ausbruch von Pilzkrankheiten nicht
beobachten kénnen. Die auf S. 127 erwihnte Pilzseuche in Skane hat
sich vielleicht auch im Friihjahr fortgesetzt.

Die Bedeutung anderer Einflilsse, wie etwa Regen und Wind, fiir
die Sterblichkeit im Frithjahr geht aus meinem Material nicht hervor.

Die Dichte der lebenden Tiere nahm nach dem Erwachen im Frith-
jahr unterschiedlich stark ab. Auf Djurgarden erreichten in 5 Jahren
zwischen rund 50 und 15 % der Réupchen, die den Winter iiberlebt
hatten, das Puppenstadium; die Sterblichkeit war im Durchschnitt
etwa 65 %. Die Frithjahrssterblichkeit kann aber auch geringer sein.

Imagines

Die Imago ist das einzige Stadium von C. laricella, das sich schwer
quantitativ erfassen lisst, da sie sich frei bewegt und von der Bezugs-
einheit, dem Kurztrieb, unabhingig ist. Késcherfinge erlauben zwar
in gewissem Grade, relative Veranderungen in der Dichte der Imagines
festzustellen, doch kénnen diese kaum in Beziehung zur Dichte der
anderen Stadien gesetzt werden. Bei abnehmender relativer Dichte
erfadhrt man nichts itber den Verbleib der fehlenden Motten. Nur die
wenigen Imagines, die beim Schliipfen verungliicken und noch im
oder am S#ckchen sind, kann man der auf Kurztriebe bezogenen
Populationsdichte genau zuordnen.

Es ist anzunehmen, dass Witterungseinfliisse ungiinstig auf die
Imagines einwirken kénnen. Frost kommt zur Schwirmzeit kaum vor.
Heftige Regengiisse und Hagel verursachen wahrscheinlich eine ge-
wisse Sterblichkeit. Imagines, die durch Wind abgetrieben werden
und nicht zu der Population zuriickkehren, kénnen als Abgang prak-
tisch zur Sterblichkeit gezdhlt werden, da sie nicht mehr zur nichsten
Generation beitragen.

Frither oder spiter sterben die Tiere, entweder infolge schédlicher
Einwirkungen oder eines natiirlichen Alterstodes. Wesentlich ist, ob die
Weibchen vor ihrem Tode Gelegenheit haben, die grosstmogliche Anzahl
befruchteter Eier abzulegen. Deshalb hingt die Frage der Sterblich-
keit eng mit der Fruchtbarkeit und mit der Dichte und Lebensdauer
der Mannchen zusammen. Ein Modellbeispiel soll dies erklaren.
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Wenn an einem Tag 100 Weibchen schliipfen, alle befruchtet wer-
den und innerhalb von 10 Tagen die grdsste ihnen mdgliche Zahl von
Eiern ablegen, angenommen 50 Stiick zu je 5 am Tag, so haben sie
nach 10 Tagen insgesamt 5000 Eier gelegi. Gehen der Population
tdaglich 2 29 durch vorzeitigen Tod oder Abtrift verloren, so sind
nach 10 Tagen nur noch 82 2 ¢ vorhanden. Die Sterblichkeit ist aber,
die gleiche Legetidtigkeit von 5 Eiern pro ¢ und Tag vorausgesetzt,
nicht mit 18 %, sondern nur mit 9 % einzusetzen, da insgesamt 4 550
Eier oder 91 % der fiir die urspriingliche Weibchenpopulation maxima-
len Eizahl gelegt wurden. Man kann das Beispiel erweitern, indem man
annimmt, dass infolge hoherer Sterblichkeit der Madnnchen 20 Weib-
chen nicht befruchtet werden. Die urspriingliche Population von 100
Q ¢, davon nur 80 befruchtet, wird wieder tdglich um 2 ¢ ¢ bzw. 1,6
befruchtete ¢ ¢ vermindert. In 10 Tagen werden 4 550 Eier, aber nur
3 640 befruchtete Eier oder 72,8 % der grosstmoéglichen Anzahl gelegt.
Die Sterblichkeit der ¢ ¢ ist zwar wiederum nur 9 %, aber auf Grund
der hoheren Sterblichkeit bei den & & kénnen sich nur 3 640 der 4 550
Eier oder nur 80 % entwickeln.

In Wirklichkeit sind die Verhidltnisse wesentlich komplizierter. Die
4 & schlupfen im Durchschnitt etwas frither als die ¢ 2 und haben
kiirzere Lebensdauer. Der tigliche Abgang von Tieren ist wahrschein-
lich sehr unregelmissig. Ein ¢ legt nicht jeden Tag dieselbe Anzahl
von Eiern, sondern vermutlich zu Anfang der Legezeit mehr als gegen
ihr Ende. Kopulation und Eiablage konnen durch ungiinstige Witte-
rung zeitweise unterbunden werden, wéhrend der Abgang aus der
Population weiterlauft.

Daraus geht hervor, dass man den Begriff Sterblichkeit bei den
Imagines weit fassen oder vorsichtig verwenden soll. Er schliesst un-
umgénglich die Erwartung einer bestimmten mittleren Fortpflanzung
ein. Man kann beispielsweise erwarten, dass unter optimalen Bedin-
gungen jedes @ einer Population im Durchschnitt 50 Eier ablegt. Man
kann aber ebensogutl erwarten, dass die 2 2 bei einem normalen Ge-
schlechterverhilinis von 1:1 vielleicht nur je 45 befruchtete Eier
legen. Die Abweichung der empirisch festgestellten von der optimal
erwarteten Anzahl der Eier liesse sich dann als Sterblichkeit angeben.

Wichtigste Ursachen und Umfang der Sterblichkeit

Fasst man die Beobachtungen iiber die Sterblichkeit auf den ein-
zelnen Entwicklungsstufen zusammen, so ergibt sich ungefihr fol-
gendes Bild der Verhiltnisse in Schweden.

Vom Eistadium bis zum Beginn der Uberwinterung scheint die Sterb-
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Tab. 36. Riickgang der Dichte lebender Tiere vom Beginn der Uberwinterung his zur
Puppenruhe,
Die mit < bezeichneten Frithjahrswerte fiir die Dichte wurden vor Beginn der Friithjahrs-
aktivitét bestimmt.

1C/K %
Proben Frith- Riick- Anm.
Herbst jahr gang
Djurgérden 1956/57........... 0,70 0,07 90 bes. Vogel und
Schwund
57/68. ... ... ... 0,27 0,04 85
58/69........... 0,38 <0,15 >60
59/60........... 0,07 < 0,03 >57
60/61........... 0,48 0,02 96
61/62........... 0,12 0,02 83
62/63........... 0,06 0,01 83
Stédket 1961/62........... 0,12 < 0,02 >83 bes. Parasiten
62/63........... 0,05 0,02 60
63/64........... 0,21 <0,21 > 0
Bogesund 1962/63........... 0,14 0,08 43
63/64........... 0,48 0,11 78
Rossjoholm 1956/57 (98-3)...... 1,02 0,36 65
» (248-1)..... 2,04 0,09 96
61/62%. . ......... 0,90 0,09 >90 bes. Witterung und
Pilze

1 Dichte fiir Herbst grobes Mittel, fiir Frithjahr geschétzt.

lichkeit meist ziemlich gering zu sein. Eine grobe Schatzung von 20 %
bei geringer oder méssiger Populationsdichte diirfte nicht zu niedrig
sein. Bei hoherer Populationsdichte muss man mit gréosserem Abgang
rechnen. Unter den Ursachen sind besonders zu erwiahnen intraspezi-
fische Konkurrenz und frithzeitiger Nadelfall, u. U. auch tierische
Feinde.

In der Mehrzahl der Fille ging die Dichte der lebenden Individuen
am stirksten zwischen dem Beginn der Uberwinterung und der Pup-
penruhe zuriick. Werte fiir diesen Riickgang sind in der Tabelle 36
wiedergegeben. Mehr als die Hélfte der Werte liegt iiber 75 %. Man
darf annehmen, dass hédufig nicht mehr als ein Viertel der Tiere, die
sich zur Uberwinterung festspinnen, imx Frithjahr das Puppen- oder
Imaginalstadium erreicht. Die Ursachen, die fiir den Riickgang haupt-
sichlich verantwortlich sind, kénnen von Fall zu Fall variieren und
in verschiedenen Kombinationen auftreten. Als wichtig stellten sich
besonders heraus: die Vogel und der Riickgang bzw. Verlust an Séck-
chen, die parasitischen Hymenopteren, die Witterungsverhiltnisse
und in Verbindung damit Pilzkrankheiten. Andere Ursachen konnen
ebenfalls hohere Sterblichkeit verursachen, dariiber ist aber wenig
bekannt. Die stdndige Abnahme der Dichte von angetroffenen Sack-
chen wird, zumindest teilweise, Végeln zugeschrieben.
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An vielen Stellen scheinen der Abgang von Sickchen und Vogel-
tatigkeit einen sehr hohen oder den héchsten Anteil der Mortalitit aus-
zumachen. Dagegen ist die Parasitierung meist recht gering und nur
in bestimmten Jahren stellenweise von grosserer Bedeutung fiir die
Reduktion der Populationsdichte. Die Witterung wirkt in unterschied-
lichem Grade auf die Populationsdichte ein. Pilzseuchen héngen wahr-
scheinlich von der Witterung ab. Beide kénnen u. U. hohe Sterblichkeit
verursachen. Das trifft jedoch seltener ein.

Die Sterblichkeit im Imaginalstadium, ihre Ursachen und ihr Ver-
laut sind nicht genau bekannt. Ich nehme an, dass ein Teil der Tiere
ungiinstigen Witterungseinfliissen zum Opfer fallt. Auf Djurgarden
war 1962 die Dichte der Puppen 0,015 C/K, die Dichte der jungen Raup-
chen 0,071 C/K. Erwartete man 45 befruchtete Eier/¢, so ware die
Sterblichkeit von Puppen, Imagines und Eiern mit 79 % anzugeben.
Der grosste Teil der Sterblichkeit diirfte auf die Imagines entfallen
(am 19. VIL, vor Beendigung der Eiablage, war die Dichte der Eier
0,053). Ein entsprechender Wert fiir Stiket 1963 war maximal 56 %
Sterblichkeit.

Ich mochte mit diesen Uberlegungen und Beispielen auf einen sehr
wichtigen Abschnitt im Generationsablauf der Lérchenminiermotte
hinweisen. Fir die Dichte der kommenden Generation ist nicht allein
die Zahl der Tiere, die das Puppenstadium erreichen, von wesentlicher
Bedeutung. Die Verhiltnisse wiahrend des Schliipfens der Motten und
der Schwirmzeit bestimmen in hohem Grade die Anzahl der entwick-
lungsfihigen Eier.

In Tabelle 37 sind zwei Modelle der Analysen von intrazyklischen
Veranderungen der Populationsdichte (life tables) aufgestellt. Die
Modelle bauen auf den Ergebnissen der Untersuchungen auf, stellen
aber keine bestimmten, analysierten Probeserien dar. Modell A dhnelt
Verhaltnissen, wie sie z. B. auf Djurgarden bei einer Populationsdichte
von etwa 0,35—0,40 Eiern/K und stirkerem Vogelfrass herrschen
kénnen. Modell B soll angenommene Verhiltnisse bei héherer Dichte
der Eier darstellen. Hier soll starke Sterblichkeit u. a. durch Pilz-
befall verursacht werden. Die gleiche Bevolkerungsbewegung ergibt
sich, wenn man anstelle des Pilzbefalls entsprechende Parasitierung
einsetzt.

Ein Beispiel fiir die Analysen der Bevélkerungsbewegungen ist in
Tab. 38 wiedergegeben. Darin sind Ergebnisse der Probeserien von
Djurgarden vom Herbst 1961 zum Herbst 1962 summarisch aufgestellt.
Die Zahlen lassen deutlich den Riickgang der Dichte aller in den Pro-
ben gefundener Tiere und die Abnahme der Dichte der lebenden Tiere



Tab. 37. Zwei Modellfille von Analysen der Bevilkerungshewegungen, basiert auf Ergebnisse der Probeserien.
Néihere Erklarung im Text.

Modell A Modell B
Entwicklungsstufen Ursachen der Sterblichkeit tote Tiere lebende Tiere tote Tiere lebende Tiere
zu Beginn der zu Beginn der
% Anzahl | Entw.-stufe % Anzahl | Entw.-stufe
Eier unbefruchtet, Krankheiten 10 10 100 10 10 100
cte.
Raupen in Minen Vertrocknen, Konkurrenz 6 5,4 90 20 18 90
ete.
freie Raupen vor Uberwinterung | Végel, ungceeignetes Verhal- 5 4,2 84,6 20 14,4 72
ten (fiir Uberwinterung) etc.
tiberwinternde Raupen Parasiten 3 2,4 80,4 3 1,7 57,6
Vogel 21 16,9 5 2,9
Riickgang der Dichte 36 28,9 15 8,6
(verschwundene Tiere)
mechanisch 0,5 0,4 0,5 0,3
iibrige 2,5 2,0 60 34,6
Raupen nach Uberwinterung Parasiten, Vogel, Riuckgang 65 19,4 28,9 40 3, 9,5
und Puppen der Dichte etc.
Imagines® Witterung, verminderte 62 6,4 10,4 30 1,7 5,7
Fruchtbarkeit etc.

! Bei der Berechnung der Sterblichkeit von Imagines ist angenommen, dass die nichste Generation dieselbe Anfangsdichte wie die analy-
sierte haben soll und dass man von den Weibchen unter giinstigsten Verhéltnissen die Ablage von 50 Eiern erwarten darf. Damit wird die
Anzahl der normal iberlebenden Imagines auf 4 festgelegt.

el



Tab. 38. Zusammenstellung von Ergebnissen aus einer Untersuchungsserie von Djurgarden 1961/62. Beispiel einer Analyse der Bevilkerungs-

bewegungen.
. . . X % der urspriing-
Dichte Dichte leb % tote Tiere durch lichen Dichte
Entwicklungsstadien der aller lebend. L n
Datum R s R Ticre
lebenden Tiere Tiere Tiere aller lebender
o . - -
C/K 1C/K % Parasiten| Vogel ubrige Summe Tiere Tiere

13.1X.61 1. in Minen -+ aktive L 0,139 0,139 100 —— — — —_ 100 100

in S
16.X.61. aktive 4 inaktive L. in S 0,118 0,098 82,6 16,3 — 1,1 17,4 84,8 70,5
20.XI.61. tberwinternde L 0,101 0,091 89,5 9,3 — 1,2 10,5 72,7 65,5
18.X11.61. » 0,089 0,062 70,3 9,5 18,9 1,3 29,7 64,0 44,6
19.1.62. » 0,114 0,084 74,0 14,6 6,2 5,2 26,0 82,0 60,4
21.11.62. » 0,076 0,056 73,4 12,5 10,9 3,1 26,6 54,7 40,3
30.111.62. » 0,070 0,043 61,3 14,5 24,2 — 38,7 50,4 30,9
27.IV.62. » 0,070 0,044 62,3 3,3 24,6 9,8 37,7 50,4 31,7
8.VI.62. Puppen 0,069 0,015 22,2 8,3 45,8 23,6 77,8 49,6 10,8
19.VIL.62. Eier 0,053 0,053 100 — — — —
11.IX.62. L in Minen +- aktive L 0,071 0,069 93,8 — — 6,2 6,2

inS

Gel1
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sowie die Bedentung von Parasiten und Végeln fiir die Sterblichkeit
erkennen,

Riumliche Unterschiede der Sterblichkeit

Die Sterblichkeit kann je nach der Stirke der schidlichen Einfliisse
mehr oder weniger stark variieren. Hier spielt neben den abiotischen
Verhaltnissen u. a. das Vorkommen und das Verhalten der tierischen
Feinde eine Rolle. Der bereits erwiahnte Piizbefall wurde an mehreren
Standorten in Skéne festgestellt, in Mittelschweden dagegen war er
gering. Vigel bevorzugen oft einen bestimmten Kronenraum. Parasiten
koénnen raumlich ungleich verteilt auftreten, auch legen die Weib-
chen ihre Eier nicht stets gleichmaéssig verteilt, sondern oft konzen-
triert ab (s. LABEYRIE 1960). Im folgenden sollen Unterschiede in der
Sterblichkeit zwischen verschiedenen Teilen der Biume und Bestdnde
besprochen werden.

Am Zweig

Nur in einem Teil der Proben wurde bei der Analyse der Sterblich-
keit die Verteilung auf die einzelnen Triebabschnitte beriicksichtigt.
In vielen Féllen lisst der geringe Umfang des auf die verschiedenen
Gruppen verteilten Materials keine weiteren Schliisse zu. In der
Tabelle 39 wurden deshalb zusammen mit Werten von bestimmten
Proben auch Durchschnittswerte von einem Winter (Stidket 1961/62)
und mehreren Wintern (Djurgarden 1958—63) aufgefiihrt. In dem
Material von Djurgarden hat der Winter 1961/62 die hochsten absolu-
ten Werte und dominiert deshalb. Die Proben wvon Stiket 1961/62
waren nur in T und & gegliedert. Bei den Werten fiir Bogesund 26. V.
64 ist zu beachten, dass die lebenden Tiere schon in Puppensickchen
waren, wahrend die Sterblichkeit durch Végel sich auf aufgerissene
Wintersickechen bezieht. Durch Wanderung von Tieren im Frihjahr
an den Abschnitt T koénnte hier eine niedrigere Sterblichkeit durch
Vogel im Winter vorgetduscht werden, als tatséchlich der Fall war.
Der Anteil der von Vogeln aufgerissenen Wintersdckchen an der ge-
samten Sterblichkeit auf den einzelnen Triebabschnitten deutet jedoch
ebenfalls darauf hin, dass der Abschnitt T weniger von Végeln besucht
war als die dlteren Triebabschnitte. Die Werte betragen: fiir T 66,0 %,
fiir T-1 80,2 %, fiir &4 79,6 % und fiir alle Triebabschnitte der Probe
zusammen 74,1 %.

Auch die Werte fiir Djurgarden zeigen eine geringere Sterblichkeit
durch Voégel an den Zweigspitzen. Dies kann mit der Dichte der Sick-
chen zusammenhingen. Der wichtigste Grund diirfte aber sein, dass
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die Vogel weniger gern an den diinnen Zweizspitzen sitzen. Daher tre-
ten solche Unterschiede in der Sterblichkeit durch Végel vermutlich
allgemein auf. Bei geringerer Intensitit der Vogeltétigkeit brauchen
sie allerdings nicht in Erscheinung zu treten (vergl. Stiket 1961/62).

Wie aus den Beispielen in 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 ,,librige Ursachen” lasst keine eindeutigen
Tendenzen erkennen.

Nach der Tab. 39 zu urteilen ist die Sterblichkeit im allgemeinen
an dem jiingsten Triebabschnitt am geringsten.

In der Héhe

Umfang und Ursachen der Sterblichkeit in verschiedenen Hohen
itber dem Boden konnten in der Probefliche auf Bogesund ndher stu-
diert werden. Die Ergebnisse sind in Tab. 40 zusammengestellt. In den
heruntergeschossenen Proben von Djurgarden und Stiket war die

Tab. 40. Verteilung der Sterblichkeit (in Prozent) in verschiedenen Hohen der Probe-
fliche auf Bogesund.

Anzahl C Par. Vogel iibrige Summe
24164 2m........... 389 2,8 0,8 1,0 4,6
3m.o...ei.. 331 4,2 14,2 0,9 19,3
4dm........... 253 2,4 15,8 0,4 18,6
1335 'ss ORI 103 1,0 16,5 1,9 19,4
6m........... 9 — - —_— —
ZUSAMMEN. « o v v v er e 1085 2,9 9,9 0,9 13,7
26.V.64 2m........... 145 34,5 45,5
25 ¢1 P, 139 33,8 48,2
dm.......o... 172 39,5 48,8
5mM...eieen... 34 8,8 26,5
6m........... 20 20,0 30,0
ZUSAMMEN. o v v v v vv s vnnn 510 33,7 45,5
27.X1.64 2m........... 155 8,4 — 4,5 12,9
Sm.eueiien.. 160 8,1 — 3,1 11,2
4dm.....o... 171 8,8 1,2 3,5 13,5
5m........... 74 5,4 6,8 12,2
6m........... 29 3,4 — 3,5 6,9
Tm.. ... 20 — — — —
ZUSAMMEN. . .\ v v ene. .. 609 7,6 0,3 3,9 11,8

1 Vogel: Anteil der aufgerissenen Wintersdckchen an allen Sdckchen.
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Sterblichkeit so gering, dass sich daraus keine Schliisse auf die Ver-
teilung ziehen lassen.

Die Werte von Bogesund lassen darauf schliessen, dass die Sterb-
lichkeit in der obersten Krone am geringsten ist. Darauf deuten auch
Befunde von Ollsen 1955/56 hin. Die Parasitierung auf Bogesund war
bis zu 4 m Héhe anscheinend einigermassen gleichmissig und nahm
dann ab. Eine Tendenz zur Abnahme der Parasitierung nach oben
diirfte haufiger vorkommen. Leider geben die Untersuchungen keine
Auskunft dariiber, ob und in welchem Umfang die Tatigkeit der Vogel
mit der Hohe variiert. Wihrend die Vdigel im Januar nur einzelne
Tiere auf 2 m Hohe getitet hatten, war bis zum Frithjahr die Sterb-
lichkeit durch Vogel gleichméssig in der unteren Kronenregion ver-
teilt. Inwieweit C. laricella in den Spitzen der Bidume mehr von Végeln
verschont bleibt, ldsst sich an Hand des Materials nicht entscheiden.
Es hingt wahrscheinlich jeweils auch davon ab, welche Vogelarten
hauptsachlich als Feinde auftreten. Im Dezember 1963 wurden in der
Probefliche Meisen, vor allem Schwanzmeisen, beim Sackchenpfliicken
beobachtet. Sie hielten sich fast ausschliesslich im mittleren und
oberen Kronenraum auf. STEIN (1960) fand in Untersuchungen der
Kraut- und der Strauchschicht eines Eichen-Hainbuchen-Waldes, dass
der Einfluss der Végel auf die Insektenfauna in der Strauchschicht am
starksten war.

Innerhalb des Bestandes

Bestidnde sind keine homogenen Einheiten. Unterschiede in Expo-
nierung, XKronenschluss, Bodenverhéltnissen, Feuchtigkeit, Vegeta-
tion usw. schaffen unterschiedliche Lebensbedingungen nicht nur fiir
den Schidling, sondern auch fiir seine natiirlichen Feinde. Die Sterb-
lichkeit kann als Folge unterschiedlicher abiotischer und biotischer
Einfliisse mehr oder weniger zwischen verschiedenen Teilen eines
Bestandes variieren.

Wiederholt beobachtete ich an Coleophora-Raupen auf Lirchen an
Timpeln oder besonders feuchten Stellen starkeren Pilzbefall. Er wur-
de vermutlich durch die hohe Luftfeuchtigkeit ermdéglicht. In einem
Zuchtversuch im Marz—April 1964 wurden Raupen von verschiedenen
Réandern des Probebestandes Réssjoholm 45 verwendet. Dabei traten
Unterschiede im Zuchtergebnis auf, die mit der Herkunft der Tiere zu-
sammenzuhingen schienen. Die statistische Bearbeifung ergab gesi-
cherte Unterschiede (P < 0,01) im Anteil der erwachenden Raupen
zwischen den Bestandesrdndern N und NO einerseits und SO und S
andererseits.
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Tab. 41. Sterblichkeit (in Prozent) an den Rindern der Probefliiche Rossjoholm 45 vor
und nach dem Erwachen der Raupen in Zuchten.

Proben eingesammelt 3.11.65.

. Anzahl
N NO SO S SwW w ZUS. |\miie
Fiir gesamte Probe:
abgeschitttelte S.......... 2,1 1,6 3,2 0,7 2,2 | 0,3 1,7 186
Vogelfrass, geschitzt...... missigischwach| méssig|mittel | recht | stark |méssig
stark
1. Stichprobenserie (vor Erwachen):
lebende Raupen.......... 47 38 38 30 38 37 38,0 228
tot durch: Parasiten...... — 2 —_— 1 — — 0,5 3
Vogel.......... 9 4 7 25 40 58 23,8 143
ibrige......... 44 56 55 44 22 5 37,7 226
2. Stichprobenserie (nach Erwachen):
gewanderte Raupen....... 54,1 24,5 | 29,3 | 28,1 22,7 | 34,7 | 31,7 | 1383
tot wihrend oder nach
Hiutung. ............. 2,2 3,6 | 13,1 1,8 4,7 3,4 4,3 188
tot durch: Parasiten...... 0,1 — 0,3 0,4 0,2 — 0,2 10
Vogel.......... 9,3 | 11,8 6,1 | 13,8 | 41,3 | 35,9 | 16,1 700
ubrige......... 34,31 60,1 | 51,2 | 55,9 | 31,1 | 26,0 | 47,7 | 2077
Gruppe Ubrige Todesursachen der 2. Serie aufgegliedert nach Symptomen:
mechan. getotet.......... — 1,4 1,0 1,7 3.5 2,8 1,6 68
Pilzbefall................ 0,1 2,4 — 1,7 —_ — 1,0 43
leer, wie ausgesogen....... 6,7 7,5 9,2 9,9 5,9 5,4 8,1 355
vertrocknet.............. 18,2 | 41,9 | 31,7 | 35,3 | 20,3 { 12,7 { 29,9 [ 1303
keine deutlichen Symptome 9,2 6,9 9,2 7,3 1,2 5,1 7,1 308

Zur tUberpriifung dieses Ergebnisses wurden Anfang Februar 1965
wieder Proben von den Réindern des Bestandes Rossjoholm 45 genom-
men. Die Befallsdichte wurde bestimmt (s. Tab. 25). Ausserdem wurde
der Vogelbefall geschédtzt und der Prozentsatz der bei kriftigem
Schiitteln der Zweige herunterfallenden S berechnet. Dann wurden
dem 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 aufbewahrt und erst untersucht, nachdem keine
Raupen mehr aktiv wurden. Die wichtigsten Resultate der Unter-
suchungen sind in Tab. 41 zusammengestellt.

Daraus geht Folgendes hervor: Es kommen Unterschiede in der
Sterblichkeit zwischen Bestandesrindern vor. Sieentsprechenallerdings
nicht genau den in den fritheren Zuchtversuchen gefundenen Unier-
schieden. Eine deutliche Beziehung zu Umwelteinfliissen zeigt die
Sterblichkeit durch Vogel. Sie ist ndmlich an den Bestandesrindern,



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

Siidseite Mitte Nordsceite zusamuien
Par. | Vogel | iibr. | Sum. | Par. | Vogel| ubr. | Sum. | Par. | Vogel | tibr. | Sum. | Par. | Végel [ uibr. | Sum.
24064, .. ... .. ... 1,2 4,4 0,5 6,1 4,8 1 12,3 1,7 | 18,8 3,4 | 13,9 0,8 | 18,1 2,9 9,9 0,9 | 13,7
26.V.641. ... ... 27,7 39,2 33,6 44,5 38,5 51,5 33,7 45,5
27.X1.64... . ..., 5,9 — 51| 11,0 | 13,8 0,5 2,6 | 16,9 3,0 0,6 3,6 7,2 7,6 0,3 3,9 | 11,8

1 Vogel: Anteil der aufgerissenen Winterséickchen an allen Sdckchen.
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die an Buchenhochwald angrenzen, besonders hoch. Grossere Unter-
schiede traten auch im Anteil vertrockneter Tiere zutage. Die Ursachen
dafiir sind aber nicht bekannt. Ein relativ beachtlicher Anteil der
Raupen war leer, wie ausgesogen, die Variationen fallen jedoch gegen-
iiber der Gesamtmortalitit wenig ins Gewicht. Pilzbefall und Parasi-
tierung lassen keine nennenswerten Unterschiede zwischen den Be-
standesrdndern erkennen. Auch der Anteil der schlecht festgesponne-
nen Sickchen ist gering und variiert wenig. Dabei ist allerdings der
Zeitpunkt der Probeentnahme zu beachten. Im Herbst koénnen die
Verhaltnisse anders gewesen sein. Relativ wenige Tiere gingen wih-
rend oder nach der Hautung ein, ohne gewandert zu sein; nur der
Bestandesrand SO hatte in dieser Gruppe hohere Sterblichkeit. Die
relativ gute Ubereinstimmung in den Gesamtdurchschnitten fiir die
Raupen, die den Winter iiberlebten, zwischen der 1. und der 2. Stich-
probenserie ldsst darauf schliessen, dass der hohe Anteil vertrockneter
Raupen nicht eine Folge der Zuchtverhéltnisse war.

In Tabelle 42 ist der Umfang der Sterblichkeit auf der Probefliche
Bogesund getrennt fiir Siidseite, Bestandesmifte und Nordseite auf-
gefiihrt. Die Sterblichkeit durch Vigel war, besonders im Januar 1964,
auf der Siidseite geringer als in der Mitte und auf der weniger frei-
liegenden Nordseite der Probefliche. Die Parasitierung war in der
Mitte des Bestandes am stirksten. Diese Ergebnisse sind insofern
besonders bemerkenswert, als die Befallsdichte in der Mitte am ge-
ringsten und auf der Siidseite am hochsten war (vergl. Tabelle 23).

Zwischen Populationen

Was iiber die Unterschiede der Sterblichkeit in verschiedenen Tei-
len eines Bestandes gesagt wurde, gilt in noch héherem Grade fir
verschiedene Bestande. Die Ursachen dafiir sind bereits erwihnt wor-
den. Bei rdumlich weit voneinander getrennten Populationen kdnnen
sich klimatische und Witterungseinfliisse sehr unterschiedlich geltend
machen. Das schwichere Auftreten der Art am Rande des Verbrei-
tungsgebietes ist wahrscheinlich klimatisch bedingt (vergl. Kapitel 2).
Das Bestandesklima und andere abiotische Faktoren sowie die bioti-
schen Einfliisse wie Krankheiten, Parasitierung, Vogelfrass und der
Einfluss der Wirtspflanze variieren mit der Struktur des Okosystems.
Unterschiede in der Befallsdichte kénnen Unterschiede in der Sterb-
lichkeit wiederspiegeln. Die Dichte der lebenden Tiere gibt den End-
effekt der verschiedensten Einwirkungen auf die Population wieder.

Nur in wenigen Fillen konnten die Faktoren, die diesen Effekt
wesentlich beeinflussen, klar aufgezeigt werden. Auf Djurgdrden waren
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es die Vogel, die durchgehend hohe Sterblichkeit verursachten. In Sté-
ket hatten die Parasiten die Moglichkeit zu gelegentlicher starker
Vermehrung. Pilzkrankheiten kénnen anscheinend nur unter giinsti-
gen Feuchtigkeitsverhdlinissen zum Ausbruch kommen und werden
deshalb wohl vorziiglich in feuchterem Bestandesklima auftreten. Ge-
meinsam war den nadher untersuchten Populationen Djurgarden, Sta-
ket und Bogesund der starke Riickgang in der Dichte lebender Tiere
vor allem im Winter und im Friihjahr.

Interzyklische Verdnderungen

In einer Population wird die Anfangsdichte einer Generation, d. h.
die Anzahl der abgelegten Eier pro Bezugseinheit, bestimmt durch die
Anzahl der schliipfenden Imagines, das Verhilinis der Geschlechter
und durch die Verhéltnisse wéihrend des Schliipfens und der Schwirm-
zeit. Darauf wurde bereits hingewiesen. Die Sterblichkeit wihrend des
Ablaufes einer Generation n entscheidet dariiber, wieviele Tiere zu
der neuen Generation n -- 1 beitragen kénnen.

Die Fluktuationen der Populationsdichte einer Insektenart versucht
man in vielen Fillen an Hand der Dichten eines bestimmten Stadiums,
z. B. Larve, Puppe oder Kokon, zu bestimmen. Eine oder mehrere Po-
pulationen iiber lingere Zeit genau zu verfolgen und in verschiedenen
Entwicklungsstadien zu analysieren ist eine Aufgabe, die sich schwer
bewiltigen lidsst. Man muss sich daher oft fiir ein bestimmtes Stadium
entscheiden, das die reichhaltigsten und der jeweiligen Fragestellung
am besten entsprechenden Informationen liefert.

Die Analyse von Fluktuationen allein auf der Grundlage von Schét-
zungen der Dichte eines Entwicklungsstadinms kann allerdings ein
vollig falsches Bild vom Wesen der Populationsbewegungen geben.
Untersucht man ein frihes Stadium (z. B. Dichte der Eier), so er-
fahrt man nicht, was mit den spiteren Stadien geschieht. Betrachtet
man nur die abschliessenden Stadien Puppe oder Imago, so bleibt
die Vorgeschichte der einzelnen Generationen unbekannt. Deshalb
erscheint es mir fiir eine genauere Analyse unerlisslich, dass man auch
die Oszillationen und ihre Ursachen wenigstens in ihren Grundziigen
kennt (vergl. THALENHORST 1960, Morris 1963). Nur in Fillen wie
etwa von Zeiraphera diniana GUEN. oder Oporinia autumnata BKH.,
in denen die Fluktuationen grosse Amplituden haben, ist solch griind-
liches Verfahren vielleicht nicht notwendig.

Der vorausgegangene Abschnitt {iber die intrazyklischen Veran-
derungen gibt Beispiele dafiir, dass die Fluktuationen der Dichte von
Coleophora laricella nicht allein an einem Stadium analysiert werden
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Abb. 30. Intra- und interzyklische Verdnderungen der Dichle lebender Tiere auf Djur-
garden 1956 bis 1963.
Der durch Proben belegte Verlauf ist ausgezogen, der angenoninene Verlauf gestrichelt
gezeichnet,

kénnen. So liess sich im Sommer 1961 kaum voraussehen, dass ein-
zelne Populationen durch ungewdhnlich hohe Parasitierung stark de-
zimiert werden wiirden, und eine Auszdhlung lediglich der Sickchen
im Friihjahr kann nicht dem Verlust an Sdckchen 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 fiir eine Darstellung
der Fluktuationen von C. laricella als am geeignetsten. Im Folgenden
sollen die interzyklischen Verdnderungen der Populationsdichte haupt-
sdchlich anhand der Dichte iiberwinternder Tiere dargestellt werden.

Fluktuationen verschiedener Populationen
Djurgdrden

Auf Abb. 30 sind die Oszillationen und Fluktuationen der Dichte
lebender Tiere aus den Proben von Djurgarden 1956—1963 dargestellt.
Die ausgezogenen Linien sind durch die Proben belegt, wihrend die
gestrichelten Kurven angenommene Dichten der dazwischenliegen-
den, nicht untersuchten Stadien darstellen. Diese angenommenen
Dichten sind nicht belegt und sollen nur als Mdglichkeiten des Ver-
laufs der Bevilkerungsbewegungen aufgefasst werden.

Die Generationen 1956/57 und 1960/61 hatten die hochsten Dichten.
Die Generation 1959/60 war schwach, der trocken-warme Sommer des
Jahres 1959 brachte also keine Massenvermehrung. Die Fluktuationen
folgen anscheinend keinem bestimmten Schema. Die Anfangs- oder
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Abb, 31, Verdnderungen der Populationsdichte 1961 bis 1964 in Stdket und auf Boge-

sund.
Darstellung wie auf Abb. 30.

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

Stiket

Die intrazyklischen Dichteverianderungen in Stdlket, ebenso auch auf
Bogesund, ergaben etwa das gleiche Bild wie auf Djurgarden (Abb.
31). Auffallend war, dass die Dichte lebender, {iberwinternder Tiere
in den Proben 1963/64 von Staket nicht abnahm, also die Sterblichkeit
gering war.

Die Fluktuationen sind in Abb. 32 dargestellt. Der Dichtewert fir
1959/60 ist grob geschétzt, die Dichte dieser Generation war in der
tUberwinterung méissig bis hoch; vermutlich aber geringer als die
Dichte der folgenden Generation. (Es wurden in diesem Winter zwar
zahlreiche Proben entnommen, aber keine Dichten bestimmt.) Der
héchste Wert wurde fiir die Generation 1960/61 festgestellt, und auch
die Generation 1964/65 hatte eine recht hohe Dichte. Am schwichsten

10—s12921
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Abb. 32. Interzyklische Verdnderungen der Dichte iiberwinternder Raupen auf den Pro-
beflachen Djurgéirden, Stdket und Bogesund.

war die Population 1962/63. Auch in Stdket ldsst sich nicht von
der Populationsdichte der einen Generation auf die einer anderen
schliessen.

Bogesund

Die interzyklischen Verdnderungen der Dichte in den Proben von
Bogesund gehen ebenfalls aus Abb. 31 hervor. Den héchsten Wert
erreichte die Generation 1963/64. Ein hoher Riickgang der Dichte zwi-
schen August und Dezember 1963 (rund 50 %) ldsst die Population
auf der Abbildung 32 wesentlich schwicher erscheinen, als sie ur-
springlich war. Die anderen untersuchten Generationen zeichneten
sich nicht durch hohere Dichten aus.

Réssjoholm

In diesem Lirchenanbaugebiet in Skane wurde im Laufe der Jahre
eine Anzahl von Bestanden untersucht, doch konnten die Fluktuatio-
nen nur begrenzt verfolgt werden. Von einigen Stellen liegen Werte
aus aufeinanderfolgenden Jahren vor (vergl. Tabelle 25). Die einzel-
nen Serien sind aber zu kurz, um ein gutes Bild der Fluktuationen zu
liefern. Ich versuche deshalb, in der folgenden Zusammenstellung
ein Bild der Fluktuationen zu geben.
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1955/56 Hohe Populationsdichten, allgemein starker bis sehr star-
ker Frass im Friithjahr. '

1956/57 Dichten iiherwinternder Tiere zwischen 1,0 und 2,8 C/K.
Frithjahrsfrass teilweise sehr stark, aber weniger gleich-
massig als im Jahr vorher.

1957/58 Befall méssig bis mittelstark, Dichten an einigen Stellen
zwischen 0,2—0,6 C/K. Kein besonders starker Frass im
Friithjahr.

1958/59 Populationsdichten méssig, stellenweise stdrker. In einem
Bestand 0,5 C/K bestimmt.

1959/60 Nur an manchen Stellen starkerer Befall und Frass.

1960/61 Keine nédheren Angaben, Befall anscheinend gering.

1961/62 Zu Beginn der Uberwinterung in vielen Bestdnden hohe bis
sehr hohe Populationsdichten (0,9 C/K und mehr). Hohe
Mortalitat ~ (Pilz, Wetter), im Friihjahr praktisch kein
Frass.

1962/63 Missige bis mittlere Dichten, an zwei Stellen 0,2 bzw.
0,56 C/K.

1963/64 Ungewdhnlich hohe Populationsdichten, in vielen Bestidn-
den sehr starker Frass im Friithjahr.

1964/65 Hohe Populationsdichten, stellenweise sehr hoch (1,2 bzw.
2,8 ¢/K). Im Frithjahr allgemein ziemlich starker Frass,
doch nicht so stark wie im Vorjahr.

Hohe Populationsdichten kamen demnach in den Generalionen
1955/56, 1956/57, 1961,/62, 1963/64 und 1964/65 allgemein vor. Beson-
ders die Generalion 1963/64 war in vielen Bestéinden in Stidschweden
so stark und trat so schadlich auf, wie es kaum zuvor beobachtet
worden war. In Zuchten mit Proben aus Bestinden in Blekinge und
Skane schliipften bis zu 0,92 Imagines/K. Die Fluktuationen der Lér-
chenminiermotte verliefen im grossen zwar gleichsinnig in verschie-
denen Populationen, doch konnten die Unterschiede zwischen einzel-
nen Populationen sich von Jahr zu Jahr dndern. Darauf wird noch
eingegangen,

Umfang und mégliche Ursachen der Fluktuationen

Die Veriinderungen der Populationsdichte von Jahr zu Jahr beweg-
ten sich innerhalb eines Bereiches von 2—3 Zehnerpotenzen. In den ni-
her untersuchten Populationen gab es keine scharfen Grenzen zwischen
Latenz und Gradalion. Das zeigt sich nicht nur an der Amplitude
der Schwankungen, sondern auch an der Frequenz der Maxima.
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Die Dichte iiberwinternder Raupen schwankte in den einzelnen
Populationen und Jahren etwa zwischen 0,04 und 1,5 C/K. Hohere
bzw. niedrigere Werte komnien vor. Es ist nicht untersucht, welche
extremen Dichten eine Population der Léarchenminiermotte haben
kann. Der theoretisch niedrigste Wert kann ausserordentlich klein
sein; es sei nur an die Verhélinisse bei der Ausbreitung von C. laricella
erinnert. Wenn man mit 50 Nadeln/K rechnet und annimmt, dass eine
Raupe im Herbst 7 Nadeln fiir sich allein braucht, so wire der theore-
tisch hochste Wert mit wenigstens 7 /K einzusetzen. Demnach hétten
sich die FFluktuationen gut innerhalb der angenommenen Grenzen fiir
den Fortbestand der Population gehalten. Dies gilt nur fiir tiberwin-
ternde Tiere. Andere Stadien haben andere Grenzen. Im Frithjahr
diirften sich z. B. spatestens ab Dichten von 0,4—0,5 C/K Wirkungen
der Nahrungskonkurrenz, namlich verminderte Fruchtbarkeit und
erhdhte Sterblichkeit, bemerkbar machen (vergl. WEees 1953). Die

theoretische Grenze liegt hier aber immer noch — vielleicht sogar
erheblich — iiber 1,0 C/K, wie Werte von mehr als 0,9 Imagines/K
beweisen.

Die Generationen mit der hochsten Dichte {iberwinternder Raupen
auf Djurgarden, in Stdket und auf Bogesund waren jeweils etwa 7—10
mal so stark wie die Generationen mit der niedrigsten Dichte auf die-
sem Stadium. Auch die Dichten iiberlebender Tiere im Frithjahr unter-
schieden sich anscheinend nicht (oder nur wenig) mehr. Die Ampli-
tuden der Fluktuationen, betrachtet an bestimmten Stadien, hielten
sich also in diesen Populationen in ziemlich engen Grenzen. Allerdings
liegt in diesem Bereich die ganze Skala von sehr geringfiigigem bis
zu starkem Frithjahrsfrass. Eine Vermehrung um das Zehnfache ist
den Tieren chne weiteres moglich.

Beriicksichtigt man dagegen auch die Oszillationen und vergleicht
verschiedene Entwicklungsstadien, so erhilt man einen breiteren Be-
reich der Bevilkerungshewegungen oder Populationsdichten. Auf Djur-
garden beispielsweise war der hochste Wert einer {iberwinternden
Generation 78mal so gross wie die niedrigste Dichte lebender Tiere
(einer anderen Generation) zu Ende der Puppenruhe. Die Fruchtbar-
keit der Motten reicht nicht aus, einen solchen Unterschied von einer
zur anderen Generation auszugleichen. Mit anderen Worten: Die Ex-
tremwerte der Dichte, die in dieser Population festgestellt wurden,
lagen so weit auseinander, dass die Tiere von der niedrigsten Dichte
wenigstens 2 Generationen bis zum Erreichen der hdéchsten Dichte
brauchten. In vielen Fallen scheint jedoch die durchschnittliche Anzahl
der Tiere, die wenigstens in das Puppenstadium kommen, zu gentigen,
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um unter geeigneten Verhiltnissen eine nichste Generation von hoher
bzw. schidlicher Dichte aufzubauen.

Durch die Proben kénnen die Populationen zwar einigermassen
charakterisiert werden, doch stellen die Dichtewerte nicht die wirk-
liche Dichte der Populationen dar. Immerhin kénnte es von Interesse
sein, mit Hilfe dieser Werte z. B. eine mittlere Populationsdichte
iiberwinternder Raupen zu schitzen, um die die Dichten der einzelnen
Generationen fluktuieren. Diese Mittelwerte betragen fiir Djurgirden
0,30 C/K, fir Stiket 0,35 C/K, fiir Bogesund 0,23 C/K; eine grobe Schit-
zung fiir Bestdnde in Rossjoholm ergibt etwa 0,6 C/K. Abgesehen
davon, dass der Lebensraum der Populationen sich zumindest in der
Naturverjiingung in Stdket und in dem jungen Bestand auf Bogesund
verdndert, erscheinen mir aber auch die vorliegenden Serien allzu
kurz, um einer solchen Schétzung der mittleren Populationsdichte
Bedeutung zuzumessen. Ein Blick auf die Fluktuationen auf Abb. 32
bestarkt in dieser Auffassung. Auch die Schitzung einer ,,Gleich-
gewichtsdichte” (geometrisches Mittel, s. OHNESORGE 1963) hat aus
den genannten Griinden wenig Sinn.

Der Ausdruck Massenvermehrungen gibt meiner Ansicht nach bei
derartigen Fluktuationen, wie C. laricella sie in Schweden zeigt, nicht
die rechte Vorstellung von dem Verlauf der Bevilkerungshewegungen.
Ich mochte daher hier lieber von Maxima der Fluktuationen sprechen.
Die Mittelwerte der Populationsdichte iiber mehrere Generationen
kénnen hier wenigstens dazu dienen, die Maxima besser zu definieren.
Als Maxima bezeichne ich willkiirlich diejenigen Dichtewerte, die 1,5
mal so gross oder grésser sind wie die durchschnittliche Populations-
dichte auf dem betreffenden Stadium. Danach traten fiir iiberwinternde
Tiere auf Djurgirden 2 Maxima in 8 Generationen auf (4 Jahre Ab-
stand), in Stidket 2 Maxima in 6 Generationen (4 Jahre Abstand), auf
Bogesund 1 Maximum in 5 Generationen und in Réssjoholm 5 Maxima
in 10 Generationen (2 X 1;5; 2 Jahre Abstand). Der Gesamtdurch-
schnitt ist ein Maximum in 2,9 Generationen oder, berechnet als mitt-
lerer Abstand der Maxima, 2,8 Jahre. Es wurde bereits darauf hinge-
wiesen, dass bei dieser Haufigkeit der Maxima und bei ihrer beobach-
teten Verteilung keine scharfen Grenzen zwischen Latenz und Grada-
tion vorkommen,

Die Maxima treten nicht in regelméissigen Abstinden auf, es liegt
also keine strenge Periodizitit vor. Sie zeigen sich auch nicht stets
in allen Populationen gleichzeitig. Gewisse gemeinsame Tendenzen
der Fluktuationen scheinen jedoch zutage zu treten. Die Dichte iiber-
winternder Tiere ging auf Djurgarden wie auf Réssjéholm von einem
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hohen Niveau im Winter 1956/57 auf wesentlich niedrigere Werte im
folgenden Winter zuriick. Im Winter 1961/62 waren die untersuchten
mittelschwedischen Populationen schwécher als in der vorangegange-
nen Generation, wihrend in Skane sehr hohe Dichten erreicht wurden.
Die Generation 1963/64 iiberwinterte an siid- und mittelschwedischen
Standorten in hoherer Dichte als ihre Elterngeneration. Eine Aus-
nahme machte Djurgdrden, wo jedoch die Lebensverhiltnisse der
Tiere verdndert worden waren. Folgende Maxima fielen zusaminen:
Djurgarden und Réssjoholm 1956/57, Djurgarden und Staket 1960/61,
Bogesund und Roéssjoholm 1963/64 sowie Stdket und Rossjoholm
1964/65.

Prof. B. Matérn priifte die Verteilung der Maxima und fand, dass
das Vorkommen gemeinsamer Maxima nicht wesentlich von der
Zufallserwartung abweicht. Ausgehend von Fluktuationen in Verte-
braten-Populationen untersuchte Kerrm (1963) Zufallsserien. Nach
seinen Berechnungen soll bei einer Serie von 20—-25 Beobachtungen
das mittlere Intervall grosser als etwa 5,4 sein, um mit 95 ¢ Wahr-
scheinlichkeit als nicht zuféllig bezeichnet werden zu kénnen. Im Fall
von C. laricella war der mittlere Abstand der Maxima voneinander
rund 3 Jahre. Danach wiren die Fluktuationen als zufallige, ungerich-
tete Verdnderungen (random fluctuations) anzusehen.

Das starke Auftreten beispielsweise der Larchenminiermottengene-
ration 1963/64 an vielen Stellen in Stidschweden kann allerdings kein
Zufall gewesen sein. Parallele interzyklische Veranderungen der Dichte
in verschiedenen Populationen kénnen wohl zufillig vorkommen, sie
koénnen aber auch dieselben Ursachen haben. Es fragt sich nun, was
die gemeinsamen Ursachen gemeinsamer Tendenzen in den Dichte-
verdnderungen sein koénnen.

Vor allem Witterungsereignisse sind solche &kologischen Einfliisse,
die grossere Entfernungen {iberspannen und in verschiedenartigen
Okosystemen wirksam werden. Ich habe versucht, mit Hilfe meteoro-
logischer Daten (aus Sveriges Meteorologiska och Hydrologiska Insti-
tut, Arsbok 37—46) Zusammenhinge zwischen Fluktuationen und
Witterung zu finden. Die Entwicklungsstadien vor der Uberwinterung,
die Witterungseinfliissen direkt oder indirekt besonders ausgesetzt
sind, sind die Imago (eventuell auch das Ei) und die junge Raupe.
Demnach darf man vermuten, dass das Wetter im Sommer und
Herbst, hauptsachlich in den Monaten Juni, Juli und September, die
Fluktuationen beeinflussen kann. Ich untersuchte Temperatur, Nie-
derschliage, Luftfeuchtigkeit, Verdunstung, Gesamteinstrahlung und
Sonnenscheindauer in verschiedener Hinsicht auf eine Beziehung zu
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den Fluktuationen hin. Leider konnte ich keine eindeutigen Bezie-
hungen entdecken. Deshalb sollen diese Untersuchungen hier nicht
niher behandelt werden. Es sei nur erwéhnt, dass kithles Wetter zur
Schwirmzeit und im September die Populationen vermutlich ungiin-
stig beeinflussen kann, besonders wenn es mit relativ hohen Nieder-
schlagen verbunden ist. Dies braucht jedoch nicht immer zuzutreffen.

Obgleich die meteorologischen Daten keine eindeutigen Hinweise
gaben, halte ich es doch fiir wahrscheinlich, dass die Fluktuationen
von der Witterung heeinflusst werden koénnen. Es ist schwer, eine
andere Erklarung fiir das gleichzeitige starke Auftreten von C. laricella
in groésseren Gebieten zu finden. Diese Annahme wird durch eine
andere Beobachtung gestiitzt. In Skane wurde in den Jahren 1957,
1962, 1964 und 1965 im Frithjahr starker Befall der Buchen in oder
nahe bei den untersuchten Larchenbestinden durch den Riisselkifer
Rhynchaenus (Orchestes) 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 in ihrer Lebens-
weise vollig unabhéngig voneinander. Sie haben den Parasiten Chry-
socharis nitetis gemeinsam, doch ist bei der meist untergeordneten
Bedeutung der Parasiten fiir die Bevolkerungshewegung von C. laricella
kaum anzunehmen, dass diese die Ursache der parallelen Maxima sein
sollten. Dagegen findet man gemeinsame Ziige in der Biologie (s.
TricirpH 1912, EipMANN 1943): Die Entwicklung der Larven an bzw.
in jungen Blittern im Frithjahr, Verpuppung Ende Mai—Anfang Juni
und Schliipfen der Imagines Mitte Juni. Es ist méglich, dass R. fagi
und C. laricella durch dieselben Wifterungseinfliisse heglinstigt werden.

Abschliessende Bemerkungen

Die Untersuchungen iiber die Verdnderungen der Populationsdichte
gaben einen Einblick in die Sterblichkeit der Léarchenminiermotte.
Verlauf und Umfang von Oszillationen und Fluktuationen wurden be-
sprochen. Einige Ursachen fiir die Sterblichkeit und ihre Bedeutung
fiir die Bevolkerungshewegungen wurden herausgestellt, die Frucht-
barkeit wurde gestreift. Zusammenfassend muss festgestellt werden,
dass die vorliegenden Studien zwar zur Kenntnis der Populations-
dynamik beitragen, dass aber noch viele Einzelheiten zum vollen Ver-
stindnis ihrer Ursachen fehlen.

Eine Population ist nicht denkbar ohne ihre Umwelt. Die Fest-
stellung von NicHoLsoN (1954): ,,Populations are self-governing sys-
tems” ist deshalb falsch ausgedriickt, weil die Population kein System
ist, das sich regulieren kann. Aus dem Zusammenhang geht zwar
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hervor, dass NicHoLsoON dabei an die Population und ihre Umwelt
gedacht hat, aber trotzdem hat dieser Satz Anlass zu Missversténdnis-
sen und Gegenargumenten gegeben. Eine Population kann nur regu-
liert werden, indem sie Glied eines Okosystems ist. Rein theoretisch
wird fiir das Bestehen von Populationen eine Regulation gefordert.
Irgendwelche obere und untere Grenzen der Populationsdichte diirfen
auf die Dauer nicht iiberschritten werden, wenn die Population weiter-
bestehen soll. Faktoren, die von der Populationsdichte abhéngig sind,
verhindern dies und fungieren so als Regler. Die dichteabhiingigen
Regler fithren die Population in Richtung einer mittleren Dichte. Die
Lage oder der Wert der mittleren Dichte wird aber nicht durch sie
bestimmt, sondern durch Konstellationen der Umwelthedingungen, in
denen dichteunabhingige Faktoren wirksam werden. Die Einfithrung
kybernetischer Begriffe (WILBERT 1962) hat in hohem Grade zu der
notwendigen Trennung zwischen Regulation -— Einhaltung endlicher
Dichtegrenzen -— und Determination — Bestimmung der mittleren
Populationsdichte — beigetragen.

Ebenso wie das Fortbestehen von Biozénosen muss also die Existenz
von Populationen durch Regulation gesichert werden. Eine Population
besteht so lange, wie die Art im Okosystem existiert. Nach der von
WiILBERT (1962) vorgelegten kybernetischen Konzeption ist die im
Regelvorgang angestrebte Populationsdichte (Sollwert) innerhalb von
bestimmten Grenzen variabel. Sie wird bestimmt durch den jeweils
herrschenden Komplex solcher dichteunabhéngiger Faktoren, die sich
tiber Regler auf die Populationsdichte auswirken kénnen (Fiihrungs-
grosse). Die Grenzen des Sollwertes hingen von den Exfremwerten des
variablen Faktorenkomplexes ab, aus dem sich die Fithrungsgrosse
zusammensetzt. In einer Mittellage, dem mittleren Sollwert, halten sich
Fruchtbarkeit und Sterblichkeit die Waage — dies ist die mittlere
Populationsdichte.

Dichteunabhingige Faktoren kénnen die Fruchtbarkeit oder Sterb-
lichkeit ohne Einschaltung von dichteabhéngigen Faktoren und damit
ohne Regelung direkt beeinflussen. Sie bestimmen dann nicht den
Sollwert, sondern bewirken voriibergehende Abweichungen der wirk-
lichen Populationsdichte (Istwert) von der angestrebten und werden
als Stérgrosse bezeichnet.

Zwei Punkte dieser Konzeption erscheinen mir besonders bemer-
kenswert. Erstens wird nicht nur ein variabler Sollwert vorausgesetzt,
sondern auch der mittlere Sollwert kann sich gleitend oder sprunghaft
verdndern. Man braucht einen mittleren Sollwert iiberhaupt nur anzu-
nehmen, wenn man mit einer mittleren Populationsdichte rechnen
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will. Es ergibt sich ein wahrhaft dynamisches Bild, das nicht durch
einen gedachten, konstanten Mittelzustand eingeschrinkt wird. In
diesem Bild finden alle erdenklichen Faktoren Raum, auch solche,
die neu auftreten oder ihre Schwankungsbreite plétzlich oder allméah-
lich verandern.

Zweitens ist die Unterscheidung zwischen Fiithrungsgrésse und
Storgrosse wichtig. Die strenge begriffliche Trennung zwischen Um-
welteinflilssen, die die angestrebte Populationsdichte bestimmen, und
Einfliissen, die voriibergehende Abweichungen der wirklichen Popula-
tionsdichte vom Sollwert verursachen, erleichtert die Beurteilung der
Rolle verschiedener Falktoren in einem Okosystem.

Ein dichteunabhéngiger Faktor kann also sowohl als Stérgrésse auf-
treten als auch den Sollwert beeinflussen. Das einzige Kriterium ist,
ob er direkt oder indirekt auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit einwirkt.
Wirkt er indirekt iliber einen Regler, so determiniert er, denn er
beeinflusst den Soilwert und damit auch den mittleren Sollwert.

Der mittlere Sollwert braucht zwar nicht als konstant angenommen
zu werden wie der mittlere Zustand einer Biozénose, aber auch bei
seiner Festlegung begegnet man dem Problem der Zeit. Im Einzelfall
kann namlich die Entscheidung dartiber, ob ein Faktor determiniert
oder stort, von der Dauer abhéngen, iiber die man einen mittleren
Sollwert bilden will. Folgendes Beispiel soll dies veranschaulichen.

Ein Larchenbestand wird im Laufe seiner Entwicklung unterschied-
lich stark von C. laricella befallen. Die Populationsdichte ist in jungen
Kulturen und AltbestAnden in der Regel geringer als in Dickungen,
Stangenhélzern und angehenden Starkhélzern. Es hat wenig Sinn,
eine mittlere Populationsdichte fiir die ganze ILebensdauer eines
gleichaltrigen Bestandes anzunehmen. Mit lingeren Zeifrdumen kann
man nur rechnen, wenn die Population bzw. die Art in dem Raum
weiterlebt. Im Falle eines kiinstlich angelegten, forstlich genutzten
Lérchenbestandes trifft das oft nicht ein. Wenn z. B. nach dem Ab-
trieb ein Bestand ohne Lérchen gegriindet wird, oder die Tiere kénnen
nicht direkt vom alten zum neuen Bestand iiberwechseln (Schlag-
ruhe oder andere Ursachen), so kann die Art an dieser Stelle nicht
weiterexistieren. Nur in natiirlichen Lirchenbestinden mit ungleicher
Alterszusammensetzung und Naturverjiingung kann man mit einer
mittleren Populationsdichte iiber grossere Zeitrdume rechnen.

Ein Faktor beeinflusst die mittlere Populationsdichte lediglich,
wenn er lange, hiufig oder intensiv genug auftrit{, um auf einen
Regler wirken zu konnen. Hagelwetter beispielsweise kommen relativ
selten und unregelméssig vor. Ein Hagelwetter kann einen bestimm-
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ten Anteil einer Population gleich welcher Dichte vernichten, wenn
es keine schiifzenden Stellen im Lebensraum gibt. Gibt es aber schiit-
zende Stellen, dann tétet der Hagel einen um so grosseren Anteil der
Tiere, je stiarker die Populationsdichte die Dichte der schiitzenden
Stellen {iberschreitet. Bei niedrigerer Populationsdichte totet der Hagel
also nur die Individuen, die zufallig nicht an geschiitzten Stellen sind,
er wirkt als Stérgrésse. Bei hoherer Populationsdichte totet der Hagel
nicht nur die zufillig ungeschiitzten Tiere, sondern dariiber hinaus
auch Individuen, die keinen Platz mehr an geschiitzten Stellen finden.
In diesem Fall bedingt der Hagel also ausser der dichteunabhingigen
auch eine dichteabhingige Sterblichkeit und wird damit Bestandteil
der Fithrungsgriésse. Der Faktor Hagelwetter determiniert demnach
nur, wenn er innerhalb des Zeitraums, tiber den der mittlere Sollwert
gebildet wird, mit hoher Populationsdichte zusammentrifft.

Ich méchte mit dieser Erérterung auf zweierlei hinweisen: 1. Die
Begriffe Determination und mittlere Populationsdichte stossen in kon-
kreten Fillen auf Schwierigkeiten, da sie sich auf begrenzte Zeitrdume
beziehen, Ahnlichen Schwierigkeiten begegnet man beim Biozénose-
Begriff. Wahrend jedoch eine Biozdnose ohne einen Mittelzustand
nicht gedacht werden kann, ist ein bestimmter mittlerer Sollwert bzw.
eine mittlere Dichte keine notwendige Voraussetzung fiir eine Popu-
lation. Der Schwankungsbereich der Populationsdichte und seine Ver-
dnderungen sagen mehr aus als eine mittlere Populationsdichte, die
kaum objektiv bestimmt werden kann. Dies dndert nichts daran, dass
eine Determination ebenso wie eine Regulation angenommen werden
muss.

2. Faktoren, die als Storgrdsse auftreten, bewirken nur voritber-
gehende Abweichungen von einer angestrebten Populationsdichte. In
der angewandten Zoologie hat man aber in der Regel das Ziel, den
Schwankungsbereich der Populationsdichte nachhaltig zu verschie-
ben. Das lisst sich durch Veranderung der Fiihrungsgrosse erreichen.
Da dichteabhangige, kurzfristige oder seltene Umwelteinfliisse u. U.
nur als Stérgrdsse in Erscheinung treten, verdndert man die Fiihrungs-
grosse am sichersten, indem man anhaltend oder héufig wirksame
Faktoren und Faktorenkomplexe beeinflusst. Solche Wirkung kon-
nen auch einmalige Massnahmen haben.

Es wird angenommen, dass die Existenz von Populationen durch
Regulation gesichert wird -— beweisen lédsst es sich nicht (s. WILBERT
1962). Regulieren konnen nur solche Faktoren, die von der Popula-
tionsdichte abhingig sind. Im Zusammenhang mit dem Umfang der
Fluktuationen habe ich bestimmte theoretische Maximalwerte der



155

Populationsdichte fiir einzelne Entwicklungsstadien erwahnt. Diese
Werte sind durch die intraspezifische Konkurrenz bedingt. Die Kon-
kurrenz zwischen den Individuen der Population um irgendwelche
notwendigen Objekte ist ganz von der Dichte abhéngig. Beispiele fiir
die Sterblichkeit oder verminderte Fruchtbarkeit der Lirchenminier-
motte infolge intraspezifischer Konkurrenz sind: Vorkommen meh-
rerer minierender Jungraupen in derselben Nadel, unzulingliche An-
zahl von Nadeln fiir Nahrung und Sickchen im Herbst, ungeniigende
Futtermenge im Frithjahr. Auch das Herunterfallen und Abspinnen
von Tieren sowie das massenhafte Uberwintern am Stamm bei hoher
Dichte ist als Folge der Konkurrenz zu bezeichnen und wirkt nachtei-
lig auf die Population ein. Dies sind nicht die einzigen, aber offen-
sichtliche Folgen von Konkurrenz.

Wihrend die intraspezifische Konkurrenz zweifellos die Populations-
dichte von C. laricella veguliert, ist dies bei anderen Mortalitatsfakto-
ren nicht so sicher. Es ist dafiir zuerst festzustellen, ob und wieweit
sie von der Dichte abhéngig sind. Die rduberische Tatigkeit der Vigel
wird vermutlich in gewissem Ausmass von der Dichte der Beute beein-
flusst (vergl. S. 124). Vigel konnen als Regler in Populationen von
C. laricella wirken, sie tun es aber nicht in jedem Fall.

Noch schwerer ist es zu beurteilen, welche Rolle die Parasiten in
diesem Zusammenhang spielen. Man darf zwar annehmen, dass sie
sich um so besser vermehren kénnen, je haufiger der Wirt ist. Die
in Schweden gezogenen, wichtigeren Parasiten sind aber plurivoltin
und polyphag, entwickeln sich also auch in anderen Wirtsarten und
sind wahrscheinlich sogar mehr oder weniger darauf angewiesen.
Demnach sind sie nur teilweise von der Populationsdichte der Larchen-
miniermotte abhéngig, und ihre Bedeutung als Regler ist durch den
Grad dieser Abhingigkeit bedingt. In den Untersuchungen stellte sich
keine eindeutige Beziehung zwischen Populationsdichte und Parasi-
tierung von C. [aricella heraus.

Uber die Bedingungen fiir das Auftreten von Pilzkrankheiten bei
C. laricella ist zu wenig bekannt, als dass man bestimmte Schliisse zie-
hen konnte. Es ist aber mdoglich, dass Pilzseuchen durch hohe Dichte
begiinstigt werden und als Regler fungieren kénnen.

Die Determination, die Bestimmung der mittleren Populationsdichte,
ist ein Vorgang, der sich wohl im grossen erwarten und definieren,
in Einzelheiten aber schwer erfassen ldsst. Das geht u. a. aus Kapitel 5
hervor. In den untersuchten Populationen wurde eine mittlere Popu-
lationsdichte, die einem mittleren Sollwert entsprechen wiirde, nicht
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bestimmt. Auf die Griinde braucht nicht noch einmal eingegangen zu
werden.

Determinierend wirken das Klima, sowohl das Gross- als auch das
Lokal- und Bestandesklima, der Standort, die Struktur des Bestandes,
die Provenienz der BiAume, Zeitpunkt und Verlauf von Benadelung
und Nadelfall und andere dichteunabhéngige Faktoren, die lange oder
hiufig genug auftreten. Diejenigen dichteunabhdngigen Faktoren, die
voriibergehend und nicht tiber Regler auf die Populationsdichte ein-
wirken, werden als Stérgrissen aufgefasst.

Wetterereignisse sind Storgrdssen. Sie koénnen, wie es z. B. fir
ihren Einfluss auf Sterblichkeit und Fruchibarkeit der Imagines ver-
mutet wird, mehr oder weniger grosse Bedeutung fiir die Fluktuatio-
nen haben. Verschiedene Populationen koénnen durch das Wetter
gleichsinnig beeinflusst und sozusagen in die gleiche Phase gebracht
werden. Die Fluktuationen brauchen aber danach durchaus nicht
weiterhin phasengleich zu verlaufen. Verschiedene Stérgrdssen beein-
flussen die Entwicklungsstadien. Gelegentliche Einwirkung von Végeln
und Parasiten, die von der Miniermottendichte unabhéngig ist, ist als
Storgrosse anzusprechen. Dichteunabhingige Krankheiten determinie-
ren, wenn sie durch das Klima (auch Kleinklima) begiinstigt werden,
sie stéren, wenn sie in der Folge von Wellerereignissen aushrechen.

Es kann also in einzelnen Fillen nicht streng unterschieden werden,
wo die Grenze zwischen Regler, Filhrungsgrésse und Storgrosse liegt.
Die Beurteilung wird u. a. durch die unterschiedliche Parasitierung
und Vogeltatigkeit in verschiedenen Bereichen des Lebensraums er-
schwert. Auf Bogesund z. B. war die Populationsdichte auf der Siid-
seite der Probeflache am hoéchsten, nicht aber die Parasitierung und
der Vogelfrass.

Im Prinzip lasst sich die Bedeutung verschiedener Faktoren fir
die Populationsdichte berechnen, wenn geniigend Beobachtungen vor-
liegen. In einer Analyse auf Schliisselfaktoren (key-factor analysis,
s. Morris 1963, Sekt. 18) kann man untersuchen, welche Faktoren
das Verhiltnis der Generation n zur Generation n + 1 beeinflussen. Die
vorliegenden Untersuchungen geben keinen eindeutigen Bescheid dar-
tiber, in welchem Grade bei C. laricella die Dichte der Generation n + 1
von der Dichte der Generation n abhédngt. Die Bevilkerungshewegungen
verlaufen innerhalb recht enger Grenzen, und die Dichteverhéltnisse
von Generation zu Generation variieren stark. Da keine ausgespro-
chenen Latenz- und Gradationsphasen vorkommen, fehlen auch extre-
me, vom Mittel weil entfernte Werte, die fiir die Beurteilung der
Abhiingigkeit der Generation n + 1 von Generation n wichtig sind.
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Die Dichteverhaltnisse aufeinanderfolgender Generationen wurden
an Werten fiir iiberwinternde Raupen von Djurgarden, Stdket und
Bogesund gepriift. Aus den logarithmischen Werten von 16 Dichte-
paaren (x = Generation n, y = Generation n + 1) wurde eine Regres-
sionslinie berechnet, die sich der Horizontalen annidhert (Regressions-
koeffizient b = 0,11). Das wiirde bei einer geringen Streuung der Ein-
zelwerte bedeuten, dass die Generation n + 1 im Durchschnitt gesehen
dieselbe Dichte erreicht, gleichgiiltig welche Dichte die Generation n
hat. Die Einzelwerte streuen aber stark. Es ist denkbar, dass man fiir
ein grosseres Material eine wesentlich steilere Regressionslinie erhalten
konnte.

Man muss ja auch annehmen, dass die Populationsdichte in ge-
wissem Grade von der Dichte der Elterngeneration abhingt. Rechnet
man mit durchschnittlich 50 Eiern/?, so kann die Tochtergeneration
theoretisch nicht mehr als die 25fache Dichte der Elterngeneration
haben. Die in der Natur erreichten Werte liegen infolge der variieren-
den Sterblichkeit und Fruchtbarkeit weit darunter. In Réssjéholm
schliipften 1964 sehr viele Imagines, und die Tochtergeneration spann
sich in hoher Dichte zur Uberwinterung fest. Das wére bei so niedrigen
Dichten der Elterngeneration im Frithjahr, wie sie z. B. auf Djurgérden
1961—63 bestimmt wurden (vergl. Tab. 36), kaum zu erwarten
gewesen.

Aus den Untersuchungen iber die intrazyklischen Veranderungen
der Populationsdichte geht hervor, dass die Dichte zn Beginn der
Uberwinterung keinen sicheren Anhalt dafiir gibt, wieviele Weibchen
der Generation zur Fortpflanzung kommen werden. Die Sterblichkeit
im Winter und Friithjahr sowie Sterblichkeit und Fruchtbarkeit der
Imagines stellten sich als besonders wichtig fiir die Bevolkerungsbewe-
gungen der Ladrchenminiermotte heraus. Die bisher vorliegenden Er-
gebnisse lassen es aber nicht zu, diese Entwicklungsstufen als ent-
scheidend fiir die Bevélkerungsbewegungen zu bezeichnen (key-
periods). Es erscheint mir auch verfriiht, einen der Umwelteinfliisse,
die in den Untersuchungen grissere Bedeutung fiir die Verdnderungen
der Populationsdichte hatten, als Schliisselfaktor zu betrachten. Eine
exalkte mathematische Analyse muss sich auf umfangreicheres Mate-
rial stiitzen, als es mir vorliegt.

Mit dem Hintergrund der theoretischen Erwigungen erscheinen
manche Einzelheiten des Auftretens und der Populationsdynamik von
C. laricella deutlicher. Akzeptiert man die Gedankenginge, so ergeben
sich Folgerungen fiir den Forstschutz.

Die Larchenminiermotte hat in Schweden keine solch ausgeprigten
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Gradationen wie etwa Léarchenwickler oder Kiefernspanner in ihren
Gradationsgebieten. In den untersuchten Bestdnden schwankte die
Populationsdichte etwa im Rahmen von 2-—-3 Zehnerpotenzen. Dieser
Bereich der Schwankungen ist im Vergleich mit vielen anderen Schad-
insekten ziemlich schmal. Innerhalb des schmalen Schwankungsberei-
ches konnen hohe und niedrige Populationsdichten in relativ kurzen
Zeitabstanden aufeinanderfolgen. Daraus ldsst sich teils auf einen
recht geringen Schwankungsbereich der Sollwerte, teils auf eine eini-
germassen schnell funktionierende Regulation schliessen.

Es gibt zwei Méglichkeiten, die Populationen nachhaltig zu beein-
flussen: 1. Man verbessert die Regulation. 2. Man senkt den Sollwert.
In Fillen, in denen der Sollwert relativ hoch liegt, hat eine Verbes-
serung der Regulation allein wenig Sinn. Die Einfithrung neuer,
dichteabhingiger Faktoren wie z. B. der Import von Parasiten lohnt
sich dann nur, wenn dadurch gleichzeitig der Sollwert gesenkt wird.
Ich sehe zur Zeit keine praktische Moglichkeit, durch die Neueinfiih-
rung eines der bekannten Parasiten von C. laricella die Populationen
in Schweden wesentlich zu beeinflussen. Die besten Gegenmassnahmen
diirften solche sein, die eine daunerhafte Verschiebung der Sollwerte
bewirken. In erster Hand sollte man versuchen, auf dichteunabhéngige
Faktoren einzuwirken, und zwar auf diejenigen, die Regler beeinflus-
sen., Dafiir gibt es verschiedene Angriffspunkte: die Zusammensetzung
der Bestiande, die Struktur des Kronenraums, das Bestandesklima, die
Bodenverhaltnisse, Unterschlupf-, Nahrungs- und Fortpflanzungsver-
haltnisse natiirlicher Feinde etc.

Da C. laricella die Lérchen nicht totet, brauchen die Biume nicht
unbedingt durch Insektizide geschiitzt zu werden. Die Abtétung durch
Insektizide beugt nicht zukiinftigen Massenvermehrungen vor. Das
Gift hat voriibergehenden Einfluss auf die Population und wirkt
hauptsichlich als Stérgrésse. Man muss dariiber hinaus aber auch
damit rechnen, dass Regler beeinflusst werden. Solch Einfluss kann
glinstig sein, ist aber mindestens ebenso wahrscheinlich ungiinstig.
Ein System, in dem die Regulation einigermassen funktioniert, soilie
nicht ohne besonderen Anlass durch unkontrollierbare Sollwertver-
stellungen beeinflusst werden. Deshalb fiihren auch die theoretischen
Erwigungen dazn, von der Verwendung von Insektiziden im allgemei-
nen abzuraten.



Kapitel 9. Die Diapause

Einfithrung

In den vorangegangenen Kapiteln wurde mehrmals die Diapause
der Larchenminiermotte erwihnt. Es hatte sich schon bald im Laufe
der Untersuchungen herausgestellt, dass die Uberwinterung ein sehr
wichtiger Lebensabschnitt fiir €. laricella ist. 5 Monate oder mehr
verbringen die Raupen ohne anderen dusseren Schutz als ihr Sdckchen
an den kahlen Bidumen und sind der Witterung und Feinden ausge-
setzt, Der Zustand, in dem sie diese Zeit zubringen, kann wesentlich
zum Uberleben beitragen. Es ist dabei z. B. an die Widerstandskraft
gegen Kilte und Trockenheit und den Verbrauch von Stoffwechsel-
reserven zu denken. Auch die Koinzidenz spielt eine wichtige Rolle.
Die zeitliche Ubereinstimmung zwischen der Entwicklung der Tiere
und dem Vegetationszyklus der Lirche hat grossen Einfluss auf
Fruchtbarkeit und Sterblichkeit der Individuen. Wenn die iiberwin-
ternden Raupen jederzeit mit dem Eintritt giinstiger Witterungsver-
hiltnisse aktiv werden konnten, bestiinde die Gefahr, dass sie im
Winter an kahlen Biumen erwachten, hungern miissten und ihre
Reserven verbrauchten,

Trotzdem war die Diapause kaum bekannt und bisher nicht naher
untersucht worden. Die wenigen diesbeziiglichen Beobachtungen las-
sen sich leicht aufzdhlen. L.oos (1891) bewahrte Zweige mit iiber-
winternden Raupen mehrere Wochen im warmen Zimmer auf, ,,ohne
dass die Larven vertrocknet wiren oder sonstwie sichtlich zu leiden
gehabt hiitten”. Dagegen schreibt Junag (1942) iiber die neuen Winter-
sdckchen: ,.Bringt man im tiefen Winter solche Gehiuse in Zimmer-
wirme, so beginnen die Larven alsbald die Verschliisse zu durch-
brechen und umherzukriechen.” Ks wurde schon darauf hingewiesen
(Kapitel 4), dass in Ju~Ngs Untersuchungen die Raupen hauptsich-
lich im II. Larvenstadium iiberwinterten. Unter ,,Spring activities”
schreibt WesBs (1953): ,Tamarack branches brought into room
temperature in mid-December commenced foliation two weeks later.
Casebearer larvae, however, did not become active until after a total
of five weeks indoors, three weeks after the tamarack buds had
burst.” Die Bezeichnung Diapause fiir die Uberwinterung von «.
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laricella haben lediglich Voute & TeEr PELKWLIK (1948) verwendet,
doch gehen auch sie nicht nidher auf die Winterruhe ein. Viele Auto-
ren weisen auf das ungefihre Zusammentreffen von Ausschlagen
der Larchen und Erwachen der Raupen im Friihjahr hin, aber man
hat dies Zusammentreffen nicht nidher analysiert.

Die Ruhezustinde, die auf allen Entwicklungsstufen der Insekien
auftreten kénnen, werden in neuerer Zeit eingehend studiert. Die
starke Expansion der Umweltforschung hat dazu neue Gesichts-
punkte und Hilfsmittel geliefert. In der angewandten Entomologie
ist man auf den Einfluss aufmerksam geworden, den die Ruhezu-
stinde auf Generationsdauer, Schadauftreten und Populationsdyna-
mik haben., Die grossen Fortschritte der Insektenphysiologie in den
letzten Jahrzehnten erstrecken sich auch auf das Gebiet der Diapause.
Dieser eigentlimliche physiologische Zustand ist nicht nur ein inter-
essantes Phinomen, sondern kann auch tiefe Einblicke in grund-
legende physiologische Prozesse gewihren,

Man unterscheidet zwischen zwei verschiedenen Ruhezustinden bei
Insekten: Quieszenz und Diapause. Da haufig Verwechslungen vor-
kommen und nicht selten bestimmte Lebensabschnitte fdlschlich als
Diapause bezeichnet werden, folgt hier eine kurze Definition,

Mit Quieszenz bezeichnet man einen voriibergehenden Stillstand in
Wachstum und Entwicklung, der direkt durch ungiinstige Umwelt-
verhiltnisse bedingt ist. Beim Eintritt giinstiger Verhiltnisse setzen
Wachstum und Entwicklung ohne Verzégerung ein.

Die Diapause ist ein voriibergehender Stillstand in Wachstum und
Entwicklung, der nicht direkt von ungiinstigen Umweltverhiltnissen
abhingt. Diapause kann unter giinstigen #usseren Bedingungen ein-
treten oder fortdauern. Die Umwelteinfliisse, 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 Verinderungen im Organis-
mus gekennzeichnet.

Gelegentlich wird zwischen fakultativer und obligatorischer Dia-
pause unterschieden. STEINBERG & KAMENSKY (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 Verhiltnissen, jedes Individuum
in jeder Generation in Diapause geht, so wird das obligatorische Dia-
pause genannt. Das soll bei univoltinen Arten zutreffen.

Ich halte diesen Gebrauch des Ausdrucks fakultativ aus zwei Griin-
den nicht fiir sehr zweckmissig. Erstens liegt eine begriffliche Kopp-
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lung von Voltinismus und Diapause nahe. Dabei werden Arten mit
mehrjahriger Generationsdauer oder Insekten mit Generationswechsel
nicht geniigend beriicksichtigt. Zweitens wird, entsprechend dem
lateinischen Ursprung, im wissenschaftlichen ebenso wie im allgemei-
nen Sprachgebrauch mit der Bezeichnung fakultativ eine Moéglichkeit,
eine Wahlfreiheit angegeben. Aus diesem Grunde hat 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 Missverstindnissen fithren. Eine weitere Quelle fiir Missver-
stindnisse liegt darin, dass fiir sehr viele Arten die Bedingungen fiir
das Auftreten von Diapause nicht genau bekannt sind. Griindliches
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-
torische Diapause noch nicht nachgewiesen war und experimentell
zu bestétigen sei. Missverstindnisse lassen sich vermeiden, indem man
die Ausdriicke fakultative und obligatorische Diapause nicht ver-
wendet,

Die inneren Prozesse, die zur Beendigung der Diapause fiihren, hat
man als Diapause-Entwicklung bezeichnet. Ich ziehe mit DANILEVSKY
(s. 1965) die Bezeichnung Reaktivierung vor, da es sich nicht um
eine Entwicklung im herkémmlichen Sinne handelt.

Bei Coleophora laricella dussert sich die Diapause vor allem darin,
dass die Raupen inaktiv sind und auch unter giinstigen Umweltver-
hiltnissen (Wiarme) erst nach einiger Zeit umherzuwandern begin-
nen. Nur ein Teil dieses Zeitraums wird fiir die Reaktivierung bean-
sprucht.

Ebenso wie Entwicklungsprozesse bei Insekten individuellen Varia-
tionen unterworfen sind, variieren auch Beginn der Diapause, Reak-
tivierung und Aufnahme der Frithjahrsaktivitit von Individuum zu
Individuum. Deshalb wurden in praktisch allen Versuchen Gruppen
von Tieren studiert. In den Respirationsversuchen war das ausserdem
erforderlich, weil die Atmung einzelner Tiere zu gering fiir die Mes-
sung mit der Warburg-Apparatur ist.

In zahlreichen Zuchten wurden die Raupen unfer mehr oder weniger
konstanten Bedingungen gehalten. Die Temperatur ist im Laborato-
rium ziemlich konstant bei 22—23° C und weist nur geringe Schwan-
kungen auf. In einzelnen Thermostaten schwankte die Temperatur
etwas. Zur Korrektur dieser Fehlerquelle wurden fiir die jeweiligen
Zuchten Mittelwerte aus tiglichen Temperaturablesungen gebildet.

11512921
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Leider wurden Fehlanzeigen von Reglern in einer Reihe speziell kon-
struierter Thermostaten erst nach einiger Zeit entdeckt, Deshalb
fehlen die Temperaturkorrekturen fiir eine Anzahl von Zuchtver-
suchen. Konstante relative Luftfeuchtigkeit wurde durch gesittigte
Salzlésungen bzw. Wasser erhalten. In der Regel wurde NaCl (75 %
RF 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 fithren, lassen sich
bei C. laricella schwer experimentell untersuchen. Die jungen Raupen
ohne Sickehen in den Nadeln konnen nicht beliebigen Umweltein-
fliissen ausgesetzt werden. Zwischen dem Verfertigen der SAckchen
und dem Beginn der Diapause vergeht relativ wenig Zeit. Ausserdem
sind die Vorbereitungen zur Oberwinterung 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 Sickchen immer dem Eintritt in
Diapause voraus. Andererseits folgt der Beginn der Diapause nicht
zwangsliaufig auf die Verdnderungen des Verhaltens und das Festspin-
nen. In Jungs Untersuchungen (1942) spannen sich die meisten Tiere
im II. Larvenstadium zur Uberwinterung fest. Diese Tiere {iberwin-
terten anscheinend in Quieszenz. Auch festgesponnene Raupen im III.
Stadium tutberwintern 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 unmittelbar durch die Temperatur ausgeldst. 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 ldngere Zeit an Lirchenzweigen
im Laboratorium gehalten wurden.

Mitte Oktober eingesammelte Raupen wurden bis zum Ende des
Monats im Thermostaten bei +5,5° C aufbewahrt. Zu diesem Zeit-
punkt war noch etwa die Hilfte der Tiere aktiv. Die aktiven und die
inaktiven Raupen wurden getrennt in Hygrostatenschalen bei 20° C
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weitergezogen. Alle aktiven Tiere kamen 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, konstante Temperatur verhinderte nicht den Eintritt in Dia-
pause. In der Zuchtgruppe mit Raupen, die Ende Oktober inaktiv
waren, befanden sich 14 parasitierte Tiere, in der anderen Zuchtgruppe
schliipfte nur 1 Parasit. Demnach scheinen parasitierte Raupen relativ
frith in die Winterruhe einzutreten,

Fressende, sickchentragende Raupen von einer Probe, in der etwa
40 % der Tiere zur Uberwinterung festgesponnen waren, wurden Mitte
Oktober an Douglasien im Laboratorium und auf dem kiihleren 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 Sickchen abgezupft und in Hygrostatenschalen zur Weiterzucht
im Laboratorium aufgestellt, Etwa die Hilfte der Tiere vom Dach-
boden bhegann gleich zu wandern, der Rest erst nach 21 Tagen. Ein
Drittel der Tiere von den Pflanzen, die im Laboratorium standen,
wanderte ebenfalls gleich, wihrend die iibrigen Raupen wenigstens
10 Tage lang inaktiv blieben. Auch in diesem Versuch wurde also
die Diapause nicht verhindert, obwohl den Tieren Nahrung zur Ver-
figung stand.

Die in Kapitel 4 besprochenen Versuche zur Sidckchenbildung legten
die Vermutung nahe, dass die Raupen unter ungiinstigen Nahrungs-
verhéltnissen im Herbst ihre Aktivitit vorzeitig beenden kénnen. Wenn
die Nahrungspflanze einen Einfluss auf die Diapause hitte, so be-
stiinden vielleicht Unterschiede in der Uberwinterung zwischen Tieren
an Lirche und Raupen an Douglasie. Versuche mit iiberwinternden
Raupen von Douglasien und von benachbarten Lirchen ergaben fol-
gendes: Auch die Raupen von Douglasie iiberwinterten in Diapause.
Ein signifikanter Unterschied im Anteil gleich erwachender Quies-
zenz-Raupen zwischen Douglasie und Larche trat nicht zutage. Nach
der Kopfkapselbreite gehorten alle Quieszenz-Raupen von Douglas
dem III. Larvenstadium an, Auch in dieser Beziehung bestand also
kein Unterschied gegeniiber den Tieren von Lérche. In der Zeitdauer,
die erforderlich war, um die Raupen bei Zucht in 14,5 und 19,6° C
aus der Diapause zu wecken, zeigte sich ebenfalls kein Unterschied
zwischen Douglas und Larche. Demnach scheint die Nahrungspflanze
unter normalen Verhiltnissen keinen wesentlichen Einfluss auf die
Diapause zu haben.
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In einem anderen Versuch wurde die Méglichkeit 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 Sidckchen gebildet, festgesponnene Tiere
kamen noch nicht vor. Die aktiven, sdckchentragenden Tiere wurden
auf Douglasien gesetzt und ins Gewichshaus gebracht. Die Tempera-
tur im Gewichshaus variierte wihrend des Versuchs zwischen 14 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 Mitte Oktober
wihrend der Dunkelphase etwas Licht von einem benachbarten Ver-
such mit einer Stirke von rund 2 Lux ein. In bestimmten Zeitabstin-
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 OKktober inaktiv, die letzten Mitte
November. Die Zuchtdauer in 25° bis zum Erwachen der inaktiven
Raupen variierte betrichtlich. Manche Tiere wurden innerhalb weni-
ger Tage aktiv, fiir andere dauerte es 1-—-2 Wochen, das Maximum
betrug rund 4 Wochen. Mitte November schliipften aus frischen Dou-
glasiensidckchen nach kurzer Zeit der Ruhe 3 Imagines, Darunter
befand sich ein 9, das 18 fertig ausgebildete Eier und kraftige, aktive
Ovariolen enthielt.

In dem Versuch wurde anscheinend bei einer Anzahl von Tieren die
Diapause mehr oder weniger unterdriickt, Es ldsst sich nicht ent-
scheiden, welche Umwelteinfliisse dafiir ausschlaggebend waren, Die
Temperatur- und Erndhrungsverhiltnisse, 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 ergeben.

Die Beendigung der Diapause

Im Freien erwachen die Raupen im Friihjahr aus der Diapause
und beginnen um die Zeit, zu der die Larchenknospen ausschlagen,
zu wandern. Im Laboratorium kann man die Tiere auch im Winter
durch Zucht in Wirme reaktivieren und zum Wandern bringen. Je
nach der Vorbehandlung, dem Zeitpunkt des Zuchtbeginns und den
Zuchtverhilinissen dauert es eine bestimmte Zeit, bis die Raupen zu
wandern beginnen. Withrend dieses Zeitraums laufen zwei verschie-
dene Vorgidnge nacheinander ab: 1. Die Reaktivierung. 2. Die Vorbe-
reitung der Friihjahrsaktivitit.
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Wenn die Diapause beendet ist, die Tiere also vollig reaktiviert
sind, bereiten die Raupen die Hautung vor, hiauten sich, &6ffnen die
Séckchen und beginnen erst dann zu wandern, Da die Vorbereitung
der Frithjahrsaktivitit im Schutz der Sickchen verborgen abliuft,
wurde in den Zuchtversuchen der Beginn des Umherwanderns als das
deutlichste Merkmal fiir 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 einmal tidglich, mdoglichst :
zum gleichen Zeitpunkt, inspiziert. Gelegentlich mussten die Inspek-‘
tionen an einzelnen Tagen ausfallen, Die an diesen Tagen erwachten
Raupen wurden dann bei der nédchsten Inspektion 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 Erwachens in einer Zucht wird am besten als
Summenhiufigkeitsverteilung dargestellt. Die Summenhiufigkeits-
verteilung wird in Prozent aller in der Zucht erwachenden Raupen
wiedergegeben, damit sich verschiedene Proben vergleichen lassen.
Triagt man die Summenhéufigkeit der Raupen, die zu wandern be-
ginnen, gegen die Zuchtdauer (Tage) auf, so erhilt man eine Kurve
fur den Verlauf 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, bis die letzte Raupe zu wandern beginnt. Dieser
Zeitraum pflegt um so grosser zu sein, je linger es vom Beginn einer
Zucht bis zum Erwachen der Raupen dauert. Die erste Hilfte der
erwachenden Raupen beansprucht nicht die erste Hilfte dieses Zeit-
raums, sondern in der Regel kiirzere Zeit. Mit anderen Worten: Das
Ende der Kurve ist stirker in die Linge gezogen als ihr Anfang.

Gleichméssigere Kurven erhélt man, wenn man die Abszisse (Zucht-
dauer) logarithmisch wihlt, Nach dieser Umformung sind auch die
Kurven fiir verschiedene Zuchten einander dhnlicher. In Abb. 34 sind
die Summenhiufigkeiten derselben Zuchten wie in Abb. 33 gegen
den Logarithmus der Zuchtdauer aufgetragen. In einem Wahrschein-
lichkeitsnetz mit logarithmischer Abszisse ordnen sich die Werte
anniahernd auf Geraden an (Abb. 35). Die Hiufigkeiten der in einer
Zucht taglich erwachenden Raupen entsprechen also ungefahr einer
logarithmischen Normalverteilung.

Da die Haufigkeitsverteilung der erwachenden Tiere in unterschied-
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Abb. 33. Der Beginn des Wanderns von Raupen in Zuchten.

Abszisse: Zuchtdauer in Tagen, linear.
Material Staket, Generation 1958/59 (Zuchttemperatur nicht korrigiert) und Generation
1959/60. Versuchsbeginn:

1958/59 — a: 20.1.59 1959/60 -— a: 2.1.60
b: 2,111.59 b: 9.11.60
c: 23,I11.59 c: 23.I11.60
d: 13.IV.59

lichen Zuchten demselben Prinzip folgt, kdnnen 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 gewidhlt. Erstens sind zur Bestimmung des geome-
trischen Mittels gelegentlich Interpolationen erforderlich, da an ein-
zelnen Tagen Beobachtungen fehlen konnen., Zweitens haftet den
Extremwerten in manchen Fillen eine gewisse Unsicherheit an. Des-
halb wurde der Medianwert der Zuchtdauer zur Kennzeichnung der
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Abb. 34. Der Beginn des Wanderns von Raupen in Zuchten.

%bszisse: Zuchtdauer in Tagen, logarithmisch. Weitere Erklarungen bei Abb. 33 und im
ext,
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Abb. 35. Der Beginn des Wanderns von Raupen in Zuchten, dargestellt im Wahrschein-
lichkeitsnetz,
%bsiisse: Zuchtdauer in Tagen, logarithmisch. Weitere Erklarungen bei Abb. 33 und im
ext.

einzelnen Zuchten verwendet. Er wird im folgenden als Zs bezeichnet
und in Tagen ausgedriickt. Nur selten waren bei einer Inspektion ge-
nau 50 % der Raupen gewandert. Der Medianwert wurde deshalb im
allgemeinen durch Interpolation aus den benachbarten Werten er-
mittelt.



168

Tab. 43. Einfluss der individuellen Variabilitiit auf den Medianwert der Zuchtdauer (Z;,):
Zuchtergebnisse in 20° C fiir einige Proben, die in gleichartig behandelte Zuchtgruppen
aufgeteilt waren,
Die Anmerkungen G und N beziehen sich auf den Beginn der Zucht fiir die einzelnen
Gruppen: G = gleichzeitig in Wirme, N = Gruppen aus kiihler Lagerung an aufeinander-
folgenden Tagen in Wirme.

Anzahl erwachte Raupen Zso

i d Anzahl d Tl Anm
in den Gruppen in den 11 + mittl .
Gruppen zus. pp Gruppen Mittel Fehler

48—80 589 9 4,4—48 4,51 0,155 G

64—90 651 9 6,6—7,1 6,78 0,220 G

38—54 290 6 7,8—8,7 8,26 0,266 N

47—59 203 4 8,4—9,2 8,72 0,238 G

73—141 580 5 8,8—10,2 9,46 0,278 G

Die individuelle Variabilitit im Zeitpunkt des Erwachens, die in
den Beispielen der Abb. 33—35 veranschaulicht ist, driickt sich auch
in Schwankungen der Zs, aus. 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 Zso der einzelnen Zuchtgruppen wur-
de der Mittelwert berechnet. Der mittlere Fehler wurde nach

1 T« 1
=i Vi TN,
bestimmt. Dabei ist f(zn) als relative Frequenz der Beobachtungen
im Punkt Zj fiir die gesamte Probe geschitzt.

Die mit der Anmerkung N bezeichnete Probe in der Tabelle war
kithl gelagert, und die einzelnen Zuchtgruppen wurden an aufeinan-
derfolgenden Tagen in den Thermostaten gebracht, Die Temperatur
des Thermostaten schwankte wahrend dieses Versuchs zwischen 17,5
und 21° C um ein Mittel von 20,0°, Die Zs fiir die einzelnen Gruppen
wichen nicht deutlich von dem Mittelwert ab. Ein ,,studentized range
test” ergab keine signifikanten Unterschiede in der Zsy zwischen den
Zuchtgruppen dieses Versuchs, im Mediantest lag das »2 fiir Homo-
genitit an 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 méssige
Temperaturvariationen der Thermostaten auf den Medianwert der
Zuchtdauer haben konnen, in der individuellen Variabilitat unter.

Aussere Anzeichen der Entwicklung am Ende der Diapause

In Kapitel 4 wurden bereits die &dusserlich erkennbaren Prozesse
beschrieben, die die Raupen am Ende der Diapause durchmachen. Man
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kann grob 4 Stufen unterscheiden: 1. Vorbereitung der Hautung. Die
Raupen stecken Kopf und Beine nach vorne aus und werden praktisch
unbeweglich. 2. Die Hiutung. 3. Ruhe nach der Hiutung und Offnen
des Sidckchens. 4. Beginn des Umherwanderns. Hier soll kurz die
zeitliche Aufeinanderfolge dieser' Stufen und ihre Beziehung zur Dia-
pause behandelt werden.

In einer Reihe von Versuchen wurde wihrend der Zeit, die die Tiere
in Wirme zubrachten, tiglich eine Anzahl von Raupen entweder sofort
freiprapariert oder fixiert (BouiNs oder PETRUNKEWITSCHs Fixier-
gemisch) und spiter préapariert. Dabei wurden die Stufen der Wei-
terentwicklung nach der Diapause in folgender Weise bezeichnet: V =
Kopf vorgestreckt, H = Hautung, W = gehiutete Raupe wandert. In
Abb. 36 sind die Ergebnisse der Praparationen von Raupen wieder-
gegeben, die zusammen mit Tieren in Warburg-Versuchen gehalten
und genau wie diese behandelt wurden. Sie befanden sich nur nicht
in Reaktionsgefidssen, sondern in Rdéhrchen. Die Rohrchen wurden
wihrend der Respirationsversuche an einem besonderen Halter auf
gleiche Weise wie die Reaktionsgefasse in das Wasserbad eingetaucht.
Tiaglich wurden etwa 50 Raupen nach dem Warburg-Versuch fixiert.
Der Anteil der normal aussehenden Raupen variierte etwas von Ver-
such zu Versuch und betrug im Durchschnitt 83 %. Der Zustand dieser
normalen Raupen ist in den Diagrammen als Summenhiufigkeit in
Prozent gegen die Zuchtdauer aufgétragen. Die einzelnen Versuche
sind mit dem Datum des Versuchsbeginns bezeichnet.

Hier interessieren besonders folgende Ergebnisse der Versuche: Der
Anteil der Tiere auf den einzelnen Stufen nimmt in den verschiedenen
Versuchen auf #dhnliche Weise zu. Das ist vor allem an den Kurven
fiir die erste Stufe V (Kopf vorgestreckt), die einander in den ver-
schiedenen Versuchen #hneln, zu erkennen. Anscheinend nimmt der
Anteil der sich weiterentwickelnden Raupen in frithen Versuchen
etwas langsamer zu als in den spéter im Jahr angestellten Versuchen.

Man sieht schon an den Diagrammen, dass die durchschnittlichen
Absténde der einzelnen Stufen voneinander in allen Versuchen unge-
fahr dieselben sind. Zwischen den verschiedenen Versuchen besteht
kein nennenswerter Unterschied in der Zeitdauer, die vom Vorstrecken
des Kopfes bis zur Hiutung vergeht. Die Spannweite betrigt etwa
2,0—2,6 Tage, im Mittel fiir alle Versuche 2,3 Tage. Die Dauer von der
Hiutung bis zum Beginn des Umherwanderns variiert ebenfalls etwas,
doch bestehen keine wesentlichen Unterschiede zwischen den Ver-
suchen. Sie betrigt im Gesamtmittel etwa 1 Tag. Fiir die Dauer vom
Vorstrecken des Kopfes bis zum Beginn des Wanderns ergibt sich
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Abb. 36. Aussere Anzeichen der Weiterentwicklung nach Beendigung der Diapause.

Material von Stiket, Generation 19538/59 und 1959/60. Zucht bei 20 °C, parallel zu
Respirationsversuchen. Die Diagramme sind mit dem Datum des Versuchsbeginns

bezeichnet.

Abszisse: Zuchtdauer in Tagen, beginnt mit Versuchsbeginn.
a, b, ¢ usw.: Zeitpunkt fiir die Fixierung der einzelnen Gruppen.

Ordinate: Summenhiufigkeit in %.

V: Kopf vorgestreckt, H: Hautung, W: wandernde Raupen. Weitere Erklarungen im Text,
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eine Spannweite von 3—4 Tagen und ein Mittel von rund 3,4 Tagen.
Ein Versuch bei 25° C hatte dhnliche Ergebnisse, doch dauerte es in
der hoheren Temperatur nur etwa 2,4 Tage vom Vorstrecken des
Kopfes bis zum Beginn des Wanderns.

Demnach ist die Geschwindigkeit der Weiterentwicklung nach der
Diapause in einer bestimmten Temperatur konstant. Sie ist offenbar
unabhingig von den Verhiltnissen, die wihrend 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 kiihler Lagerung,
die Respirationsversuche und die Bestimmungen der Cytochromoxy-
dase lassen darauf schliessen, dass die Reaktivierung noch {riiher
abgeschlossen ist.

Der Zeitpunkt des Zuchtbeginns und die Reaktivierung

Wie man aus den Abb. 33-—36 erkennt, dauerte die Reaktivierung
der Raupen um so kiirzere Zeit, je spater im 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
Medianwert der Zuchtdauer (Zs¢) fur eine Probe gibt Auskunft iiber
den Grad der Reaktivierung zu Beginn der Zucht. In zahlreichen Ver-
suchen wurde gepriift, wie die Reaktivierung der Raupen im Freiland
fortschreitet, Dafiir wurden zu verschiedenen Zeitpunkten wihrend
der Winterruhe Proben im Freiland eingesammelt, Die Tiere wurden
entweder sofort in Zuchten gebracht oder kurze Zeit bis zum Ver-
suchsbeginn bei niedrigen Temperaturen aufbewahrt.

Die Ergebnisse solcher Zuchtversuche sind in Abb. 37 dargestelit.
Der Medianwert Zs; nimmt bei den Tieren im Freiland im Laufe der
Uberwinterung ab. Das bedeutet, dass die Reaktivierung nicht plofz-
lich einsetzt, sondern allmihlich verlduft. In Tab. 44 sind Median-
werte der Zuchtdauer fiir Raupen im Spatherbst aufgefiithrt. Sie
weisen auf eine Reaktivierung schon in einem solch frithen Stadium
der Uberwinterung hin.

In den Diagrammen der Abb. 37 verlduft die Reaktivierung der
einzelnen Generationen nicht linear. Es deutet sich eine schwache
Tendenz zu steilerem Verlauf der Kurven gegen Anfang der Uber-
winterung an. Diese Tendenz wird deutlich, wenn man die Ergebnisse
der Zuchten im selben Temperaturbereich fiir alle Generationen und
Standorte in einem gemeinsamen Diagramm zusammenstellt (Abb.
38). Die Reaktivierung scheint demnach zu Anfang der Uberwinterung
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Abb. 37. Medianwerte der Zuchtdauer (Z;,) fiir Proben von Djurgdrden und Stéket, die

zu verschiedenen Zeitpunkten eingesammelt wurden.

Dor bis Slat. At den Absriocen ist der whgelihre Zeitpunit 1 Gas Erwachon deor 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 im Laufe der Uberwinterung kann verschiedene Ursachen
haben. Es sind hauptsichlich folgende Moglichkeiten in Betracht zu
ziehen: 1. Die Reaktivierung wird durch Einwirken tiefer Temperatu-
ren gefordert. 2. Die Reaktivierung verlduft in Abhingigkeit von der
Zeit (z. B. Dauer der Diapause) und kann auch bei niedrigen Tempe-
raturen fortschreiten, 3. Die Reaktivierung ist dhnlich wie ein Ent-



Tab. 44. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,) fiir Raupen im Spétherbst.

Zucht-

eingesammelt Lagerung ﬁ:g;ltl; tegr(l]p. Ariz\ihl Zsy
Bogesund 15.X.61.... — 15.X. 19,1 14 | ~38
Tveta 31.X.58....... — 31.X. 22 14 24,0
Bogesund 5.X1.61. .../ Thermostat 5° C 8. XL 19,6 94 23,8
Réssjoholm 16.X1.61 .| offenes Insektarium 24.X1. 19,1 53 21,0
Rossjoholm 16.X1.61 .| offenes Insektarium, 28.X1. 191 43 21,2

4d bei + 1°

Djurgarden 21.X1.61 .| Kiihlschrank + 1° C 22. X1 19,1 73 23,5
Djurgarden 18.X11.61 " 21.X1IL 19,4 43 18,1
Staket 14.XIL.59..... . 15.X1L 20 501 16,3

wicklungsvorgang von Wirme abhiingig, sie wird durch Temperatu-

ren oberhalb eines bestimmten Nullpunktes geférdert.

Die beiden ersten Alternativen werden spiter behandelt. Da man
die Raupen in Wirme reaktivieren kann, liegt die dritte Moglichkeit
am nichsten, ndmlich dass die Reaktivierung durch Wirme gefdrdert
wird. Das schliesst nicht aus, dass auch andere Bedingungen auf

die Reaktivierung einwirken kénnen.
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Abb. 38. Z;, fiir Zuchten im Temperaturbereich von etwa 20—22° C zu verschiedenen
Zeitpunkten wéhrend der Uberwinterung.
Die Proben wurden an mehreren Orten eingesammelt und gehorten verschiedenen
Generationen an. Koordinaten wie in Abb. 37. Ausserdem ist die Summenhéiufigkeit
der mittleren Tagestemperaturen iiber 0° C ab 11, XI. gegenliufig eingetragen (Mittel-
werte fiir die Winter 1957/58 bis 1960/61), Ordinatenwerte rechts im Diagramm.
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Wenn Wirme auf die Reaktivierung einwirkt, so sollte sich das
Auftreten von Wirme wihrend der Uberwinterung als Verkiirzung
der Zuchtdauer ausdriicken. Die Tagesmittel der Lufttemperaturen
iiber 0° C in Stockholm (SMHI) wurden fiir die Winter 1957/58 bis
1960/61 dekadenweise zusammengestellt, und fiir die einzelnen De-
kaden wurde der Mittelwert bestimmt. Der Nullpunkt ist willkiirlich
gewihlt. Die Summenh#ufigkeit 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.

s besteht eine gewisse Ahnlichkeit zwischen dem Auftreten von
Wirme und dem Fortschreiten der Reaktivierung. Die Werte unter-
scheiden sich allerdings deutlich in der kalten Zeit zwischen Januar
und Mirz., Eine Erkliarung dafiir konnte man darin finden, dass die
Wirmeeinwirkung auf die Raupen nicht allein von der Lufttempera-
tur abhingt. Durch direkte Einstrahlung kann die Temperatur in den
Sackchen wesentlich iiber der Lufttemperatur liegen. Die Gesamt-
einstrahlung hat ihr Minimum im Dezember und erreichte im Durch-
schnitt fiir die 4 Jahre im Februar schon wber das 6fache des De-
zemberwertes. Es gibt aber auch andere Moglichkeiten, diese Diskre-
panz zwischen dem Auftreten von Wirme und der Reaktivierung der
Raupen in den kalten Wintermonaten zu erkliren.

Jedenfalls widerspricht das Auftreten von Wirme wihrend der
Uberwinterung nicht der Annahme, dass die Reaktivierung durch
Wirme gefordert wird. Der Verlauf der Reaktivierung 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 gewisse Parallelen im Temperaturverlauf der betref-
fenden Winter. Vor allem der Winter 1957/58 brachte wenig Wirme.

Die Zuchitemperatur und die Reaktivierung

Die Zeitdauer, die Raupen in Diapause in Wérme verbringen mis-
sen, bis sie zu wandern beginnen, hingt 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 mit mehreren Generationen wurde untersucht,
welchen Einfluss die Zuchttemperatur auf die Reaktivierung der
Raupen in Zuchten hat.
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Abb. 39, Medianwerte der Zuchtdauer fiir Versuchsgruppen in verschiedenen Tempera-

turen.

Fiir die Generation 1958/59 fehlen die Temperaturkorrekturen. Die Proben sind mit

dem Einsaminlungsdatum bezeichnet.
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Dafiir wurden zu verschiedenen Zeitpunkten eingesammelte Pro-
ben jeweils in Gruppen aufgeteilt, und die Gruppen wurden in ver-
schiedenen Temperaturen geziichtet. Je nach Umfang der Proben
und der Anordnung der Versuche variierte die Anzahl der Tiere in
den Gruppen. Meist enthielt eine Gruppe etwa 100 Uberwinterungs-
sdckchen. Die Anzahl erwachender Raupen variierte in Abhéngigkeit
von der Sterblichkeit 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 miteinander
verbunden. Man erkennt auf den ersten Blick, dass keine lineare Be-
ziehung zwischen der Zs, und der Zuchttemperatur besteht. Die Zucht-
dauer ist also der Temperatur nicht direkt proportional. Durch ver-
schiedene Umformung der Werte wurde versucht, eine lineare Bezie-
hung zwischen Zs, und Temperatur herzustellen. Umformung der Zso
zu Logarithmen ergab Geraden nur fiir Proben der Generation 1958/
59. Fiir diese Generation fehlen aber die Temperaturkorrekturen, so
dass man mit der Moglichkeit einer Verschiebung der Abszissenwerte
rechnen muss, Wenn man an Stelle der Zs die Reaktivierungs- und
Entwicklungsgeschwindigkeit (100/Zs) gegen die Temperatur auf-
tragt, so erhilt man nur fir die Probe Rdssjéholm 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° ndhern sich die Werte einiger Proben ungefidhr
Geraden an. In Abb. 40 sind die Beziehungen der Reaktivierungs-
und Entwicklungsgeschwindigkeit zur Zuchttemperatur fiir 3 Proben
dargestellt, Andere Umformungen der Werte (u. a. Zso und 1/Zso
gegen log® C oder 1/log® C) ergaben ebenfalls gelegentlich, aber nicht
durchgehend fiir alle Proben lineare Beziehungen. Es ist deshalb nicht
moglich, das Verhiiltnis von Zuchtdauer zu Zuchttemperatur durch
eine einfache Proportionalitiat zu charakterisieren,

Die Diagramme in Abb. 39 lassen zwei Eigentiimlichkeiten in dem
Verhiltnis zwischen Zuchtdauer und Temperatur erkennen. Sie zeigen
sich deutlich auch nach Umformung der Zs zu 100/Zs (Abh. 40).
Erstens wird — zumindest nach einiger Zeit der Uberwinterung — der
Medianwert der Zuchtdauer in Temperaturen iiber rund 25° nicht
mehr nennenswert verringert. Im Gegenteil deutet sich wenigstens in
zwel Fillen eine Verldngerung der Zuchtdauer in héheren Tempera-
turen an. Die hdoheren Temperaturen steigern die Reaktivierungs-
geschwindigkeit also nicht mehr. Es setzt auch eine schiidigende Wir-
kung der Temperatur ein. Man erkennt diese schidigende Wirkung in
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Abb. 40. Reaktivierungs- und Entwicklungsgeschwindigkeit (100/Z;,) in verschiedenen
Zuchttemperaturen fiir 3 Proben.
S = Staket, R = Réssjoholm.

einigen Proben an dem geringeren Prozentsatz der Raupen, die in
Temperaturen iiber 30° C erwachten. In simtlichen Versuchsgruppen,
die in 35° gehalten wurden, starben alle Tiere.

Zweitens scheint ein Temperaturnullpunkt fir die Reaktivierung
vorzukommen. Der starke Anstieg der Zuchtdauer in niedrigen Tem-
peraturen macht es wahrscheinlich, dass die Raupen unterhalb einer
bestimmten Temperatur nicht reaktiviert werden. Die Reaktivierungs-
geschwindigkeit scheint mit fallender Temperatur auf Null abzusinken
(s. Abb. 40). Nach der Anordnung der Werte fiir die Zuchtgruppen
zu schliessen, liegt dieser Nullpunkt fiir die Reaktivierung etwa
zwischen 0 und -+5° C. Dabei sind die Aprilproben in den Diagram-
men nicht zu beriicksichtigen. In diesen Proben betrug die Zs, fiir
20° C 3 Tage oder weniger. Es wurde schon besprochen, dass die
Reaktivierung beendet ist, wenn die Zs fiir 20°C 3—4 Tage, im
Durchschnitt 3,4 Tage betrigt. Vielleicht deutet die relativ geringere
Zso fiir niedrige Temperaturen in den Aprilproben einen Unterschied
in der Temperaturabhiingigkeit zwischen Reaktivierung und Entwick-
lungsprozessen nach der Diapause an,

123512921
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Abb. 41, Temperaturabhingigkeit des Medianwertes der Zuchtdauer (Z;,) am Ende der
Diapause.

Die Werte stammen von Proben, in denen die Zuchtgruppen um 20° C eine Z;, von

3,8—4,3 Tagen hatten. Fiir die mit offenem Kreis bezeichneten Werte fehlt die Tempe-
raturkorrektur.

Fiir Tiere am Ende der Diapause sollte der Medianwert der Zucht-
dauer in verschiedenen Temperaturen bestimmt werden. Dazu wurden
die Ergebnisse einiger Proben verwendet, in denen die Zj fiir Grup-
pen in Zuchttemperaturen um 20° C 3,8—4,3 Tage betrug. Die Werte
sind in Abb. 41 zusammengestellt, Die ungefdhre Temperaturabhén-
gigkeit der Zs am Ende der Diapause ist durch die Kurve angedeutet.
Die Form der Kurve dhnelt der Anordnung der verschiedenen Zucht-
gruppen fiir Proben mit Raupen in Diapause in den Diagrammen
Abb. 39.

Wenn die graphische Darstellung der Temperaturabhingigkeit fiir
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die Zuchtdauer Hyperbeln und fiir die Reaktivierungs- und Entwick-
lungsgeschwindigkeit Geraden crgibt, so {irifft die Temperatursum-
menregel zu. Sie besagi, dass das Produkt aus den effektiven Tempe-
raturen (oberhalb eines Nullpunktes) und der Entwicklungsdauer
(hier gleich Zuchtdauer) konstant ist. Bekanntlich pflegen Entwick-
lungsprozesse der Poikilothermen nicht streng dieser Regel zu ent-
sprechen, sondern besonders in den Extremwerten Abweichungen zu
zeigen. Man hat deshalb verschiedene andere Formeln entwickelf, mit
denen man die Temperaturabhiingigkeit der Entwicklung kennzeich-
nen kann, Ihre Verwendung setzt aber ziemlich genaue Daten voraus.
Mit Riicksicht auf die schon besprochenen Fehlerquellen, die normale
Streuung der Werte und die Temperaturabstinde zwischen den ein-
zelnen Zuchtgruppen ist von komplizierteren Formeln hier keine
genauere Information zu erwarten. Die Beurteilung der Versuchser-
gebnisse wiirde schon durch eine annéhernde Ubereinstimmung mit der
Temperatursummenregel erleichtert werden,

Die Versuchswerte ordnen sich nicht genau auf Hyperheln bzw.
Geraden an. Deshalb muss man von vornherein Variationen zwischen
den Temperatursummen der einzelnen Zuchtgruppen in einer Probe
erwarten. Zuchtgruppen in Temperaturen iiber 25° C, deren Zucht-
dauer nicht deutlich kiirzer ist als die Zuchtdauer der Tiere bei nied-
rigeren Temperaturen, werden ausgeschieden. Wichtig ist die Wahl
des angenommenen Temperaturnullpunktes fiir die Reaktivierung.
Am geeignetsten ist der Nullpunkt, {iber dem die Produkte aus den
verschiedenen effektiven Temperaturen mit der betreffenden Zucht-
dauer am wenigsten und nicht systematisch voneinander abweichen.
Der geeignetste Nullpunkt war nicht fiir alle Proben derselbe, fiir
mehrere Proben betrug er etwa +3° 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 ermittelt werden.

Einige Beispiele fiir die Berechnungen der Temperatursummen sind
in Tab. 45 gegeben. Der Nullpunkt fiir die Reaktivierung (t) ist mit
+3°, in einem Fall mit 0° C angenommen, Die Variationen der Tem-
peratursummen zwischen den Zuchigruppen einer Probe werden
durch die prozentualen Abweichungen von dem Mittelwert fiir alle
Gruppen verdeutlicht. Man erkennt schon aus diesen wenigen Bei-
spielen, dass die Abweichungen mitunter nicht unbetridchtlich sind.
In vielen Fillen liegt der Wert fiir die Gruppen bei etwa 20° dem
Mittelwert am n#chsten. Eine einheitliche Tendenz der Abweichungen
fiir die einzelnen Zuchttemperaturen stellte sich nicht heraus, war
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Tab. 45. Temperatursummen und deren prozentuale Abweichung vom Mittelwert fiir
Gruppen in Zuchttemperaturen unter 24° C.

Die Proben sind mit dem Datum der Einsammlung bezeichnet. t, = angenommener
Temperaturnullpunkt fiir die Reaktivierung.

16.X1.61 °C 6,7 10,2 14,2 19,1 23,2 X
Zso 84,4 51,5 34,5 21,2 17,0

ty = + 3°C ; Temp.-Summe 312 371 386 341 345 351,0
% 89 106 110 97 98 100

14.1.60 °C 9,2 10,8 14,6 20,0 23,7 <
Zso 27,1 18,3 13,0 9,5 8,6

ty = + 3°C | Temp.-Summe 168 143 151 162 178 160,4
% 105 89 94 101 111 100

3.11.60 °C 9,4 10,3 14,7 20,0 23,8 x
Zso 18,1 15,8 12,5 8,5 7,3

t, = 0°C Temp.-Summe 170 163 184 170 174 172,2%
% 99 95 107 98 101 100

24.11.61 °C 5,5 10,8 14,4 19,8 23,6 <
Zso 28,4 13,3 8,8 5,6 4,8

t, = + 3°C | Temp.-Summe 71 104 100 94 99 93,6
%, 76 111 107 100 106 100

18.111.60 °C 9,4 10,6 13,8 19,9 22,6 X
Zso 14,3 10,8 8,2 5,1 3,0

ty = + 3°C | Temp.-Summe 92 82 89 86 98 89,4
% 103 92 100 96 110 100

* Fiir t, = - 3°C ist x = 134,6

auch nach dem Kurvenbild fiir die Reaktivierungs- und Entwick-
lungsgeschwindigkeiten nicht zu erwarten.

Nach den Ergebnissen der Berechnungen kdénnen die Temperatur-
summen 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
Temperatur abhingig, und zwar besteht eine Beziehung zwischen dem
Grad der Reaktivierung und der zum Wecken der Tiere erforderlichen
Wirmemenge, Trotz der zahlreichen Versuche konnte nicht genau
festgestellt werden, ob bestimmte Temperaturen auf allen Stufen der
Reaktivierung gleich auf die Raupen einwirken, Es ist zwar wahr-
scheinlich, aber nicht erwiesen. Jedenfalls wirken verschiedene Tem-
peraturen in unterschiedlicher Stiarke auf die Reaktivierung ein. Dabei
handelt es sich anscheinend nicht um eine einfache Warmesummie-
rung, doch verlduft die Reaktivierung &hnlich wie eine Wiarmesum-
mierung.

Trigt man die Temperatursummen tiber +3°C fiir Zuchten bis
zu 25° gegen den Zeitpunkt der Probeentnahme auf, so erhilt man
fiir Proben aus verschiedenen Generationen und von verschiedener
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Abb. 42, Wirmebedarf zum Wecken der Raupen wihrend der Uberwinterung.

Temperatursummen iiber +4-3°C (Tage Zuchidauer x Zuchttemperatur) fiir Gruppen
in Zuchttemperaturen bis.2a° C. Proben von verschiedenen Orten und Generationen,
Abszisse: Zeitpunkt des Einsammelns, Monate November bis April.

Herkunft ein Bild wie in Abb, 42. Es zeigt den ungefihren Wéirme-
bedarf zum Aufwecken der Raupen im Laufe der Uberwinterung. Das
Diagramm #hnelt Abb. 38 und lisst wie diese erkennen, dass keine
lineare Beziehung zwischen der Dauer der Uberwinterung und der
Reaktivierung besteht.

Temperaturverdnderungen wihrend der Zucht kénnen sich auf die
Zso auswirken. Der Einfluss missiger Temperaturschwankungen geht
in der iiblichen Streuung unter (s. Tab. 43). Als Beispiel fiir die
Wirkung grosserer Temperaturunterschiede sei folgender Versuch
erwihnt: Eine Probe von Anfang Méarz wurde in drei Gruppen auf-
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Tab. 46. Medianwerte der Zuchtdauer in 3 Temperaturen fiir Versuchsgruppen einer Probe, die zu verschiedel

Zeitpunkten je einen Tag bei durchschnittlich —12,6° C gekiihlt wurden.

8,37 20,8° 25,2°

Zuchtgruppen Anzahl Lw ] Anzahl Lw Anzahl Lw
vor nach 2US Zso vor nach ZUs Zso vor nach 2US A

Kihlen : Kiihlen : Kiihlen :

gekiihlt vor der Zucht 0 16 16 10,5 0 29 29 3,8 0 13 13 2,
nach 1 Tag Zucht 0 16 16 11,5 0 33 33 4,3 0 22 22 2,
,, 2 Tagen ., — — — — 0 29 29 3,8 2 8 10 3,
U , 0 16 16 11,0 5 15 20 4,3 7 2 9 2,
4, ' — - — 9 26 35 4,8 11 3 14 2,
. b, . 0 25 25 10,2 20 12 32 4,4 21 2 23 3,
, 6 M — — e — 18 7 25 3,6 12 0 12 2,
w7, ” 5 13 18 11,8 - — — — — —_ —
, 10 ' 8 4 12 8,4 — — — — — — —_— -
s 12 s 10 9 19 10,1 — — — — — — -
nicht gekiihlt — — 23 10,0 —_— — 30 4,1 e — 8 2,
2 5 — — 39 11,6 — — 30 4,4 — — 39 3,

geteilt, Die 1. Gruppe wurde in einer Durchschnittstemperatur von 11°
gehalten, die 2. in 28°, die 3. 14 Tage lang in 11° und anschliessend
in 28°, Die Zso betrug fur die 1. Gruppe 20,1 Tage, die 2. Gruppe 5.9
Tage und die 3. Gruppe 15,5 Tage. Die Zuchttemperaturen hatten
also deutlichen Einfluss auf den Medianwert der Zuchtdauer. Aus den
Temperatursummen iiber +3° C, die sich nicht sehr stark unterschie-
den, kann man auf einen Einfluss der Wirme, dagegen nicht auf eine
Wirkung des Temperaturwechsels schliessen.

In einer anderen Versuchsserie wurde eine Gruppe von 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 Zso wurde durch die hohere Temperatur nicht mehr verkiirzt, aber
auch nicht verlingert. Auch die Streuung der Einzelwerte (in loga-
rithmischer Normalverteilung) unterschied sich nicht von der Streu-
ung in der bei 6,7° weitergeziichteten Gruppe.

Der Einfluss kurzfristiger niedriger Temperaturen wihrend der
Zucht wurde an einer Probe studiert, in der die Reaktivierung der
Raupen schon ziemlich weit fortgeschritten war (vergl. S. 97). Die
einzelnen Gruppen wurden vor Zuchtbheginn oder nach unterschied-
licher Dauer der Zucht je einen Tag lang in ein Kiihlfach gelegt, des-
sen Temperatur hiochstens —4° C, im Durchschnitt —12,6° C betrug.
Die Ergebnisse sind in Tab. 46 zusammengestellt. Der Tag, den die
Tiere in Kilte zubrachten, ist nicht in der Zso mitgerechnet. Die Me-
dianwerte der Zuchtdauer fiir die drei Zuchttemperaturen lassen
keine deutlichen Unterschiede zwischen gekiihlten und nicht gekiihl-
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ten Gruppen erkennen. Auch zwischen den zu verschiedenen Zeitpunk-
ten gekiihlten Gruppen treten keine wesentlichen Unterschiede zutage.

Aus den Versuchen mit Temperaturverinderungen wihrend der
Zucht ergab sich also kein Hinweis darauf, dass Umschlige 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 abhiingig sein und nur oberhalb einer bestimmtien Temperatur-
grenze verlaufen sollte, so diirften tiefe Temperaturen den Median-
wert der Zuchtdauer nicht verkiirzen. Andererseits ist bekannt, dass
die ReaktiVierung mancher Insekten in Diapause durch tiefe Tempe-
raturen geférdert 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 besprochen, in denen aktive Raupen im Herbhst 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 Kilte zur Brechung der Diapause nicht
erforderlich.

Frisch eingesammelte Raupen im November, zu Beginn der Dia-
pause, wurden vor der Zucht in 20° C einige Zeit bei niedrigen Tem-
peraturen gelagert. Da fiir diesen Versuch nur wenige Tiere zur Ver-
fiigung standen, miissen stirkere Variationen der Z; 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 koénnen, treten also nicht zu-
tage. Nach den Ergebnissen des Mediantests kénnen die 4 Gruppen
zu einer homogenen Gruppe mit der Zs von 19,8 zusammengeschlagen
werden. Dieser Medianwert der Zuchtdauer fiir die Gruppen gemein-

Tah. 47, Medianwert der Zuchtdauer zu Beginn der Diapause fiir Proben von Stiket nach
Lagerung bei niedrigen Temperaturen,

Tage Lagerung in .
eingesammelt - Zuchtbeginn Zsg Anzahl Lw
+1°C —3,5° G
13.X1.61 1 — 14. XL 15,5 5
. 1 21 5.X11 23,0 8
24,X1.61 26 — 20.X1II. 17,9 15
. 5 21 20.X11. 19,5 11
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sam unterscheidet sich nicht wesentlich von Werten aus dem No-
vember fiir Raupen ohne besondere Lagerung (vergl, Tab, 44). Das
Kiihlen der Raupen zu Anfang der Diapause bewirkte also keine
markante Reaktivierung.

Die Dauer der Lagerung in Kilte war in diesen Versuchen, beson-
ders mit Riicksicht auf die wenigen Tiere, offenbar so kurz, dass
nicht zum Ausdruck kommen konnte, ob die Reaktivierung vielleicht
allmihlich forigeschritten war. Dariiber geben andere Versuche Auf-
schluss.

Am 24. II. 61 wurden in Stidket tiberwinternde Raupen eingesammelt
und kiihl gelagert, Am 2.III. wurde ein Teil der Tiere in verschiedenen
Temperaturen weitergeziichtet, der Rest wurde bis zur Weiterzucht
in —3,56° (Variationen zwischen 0 und —5°) bzw, in 0° (Variationen
zwischen +3° und —2,5°) aufbewahrt. Die Ergebnisse der Zuchten
sind in Tab. 48 wiedergegeben. Man erkennt daraus Verdnderungen
der Zuchtdauer fiir kalt gelagerte Tiere gegeniiber der Ausgangszucht
am 2, IIl. Fast alle Unterschiede zwischen den Zuchten am 2. III. und
spateren Zuchten sind signifikant. Doch ist die Richtung der Verin-
derungen nicht einheitlich: Es kommt sowohl Verlingerung als auch
Verkiirzung der Zuchtdauer vor, Hiufiger sind allerdings die Faille
mit signifikanter Verkiirzung der Zuchtdauer. Die Extremwerte der
prozentualen Verdnderung der Z; gegeniiber der Ausgangzucht waren
56 und 180 %. Die Zuchten mit frisch eingesammeltem Material am
5. IV, ergaben durchgehend deutliche Verkiirzung der Zs gegeniiber
allen anderen Zuchtserien. Im Freiland war also die Reaktivierung
weiter fortgeschritten. Wahrend der kiithlen Lagerung war dagegen
keine oder nur geringere Reaktivierung vor sich gegangen. In einer
weiteren Zuchtserie aus 0° C am 17. VII. erwachten je nur wenige
Raupen. Deutliche Unterschiede in der Reaktivierung zwischen den
beiden Lagerungstemperaturen 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 Stidket 1959/60 an und wurden zu verschiedenen
Zeitpunkten eingesammelt, Die Linien verbinden Zuchtgruppen, die
gleichzeitig eingesammelt und zu verschiedenen Zeitpunkten weiter-
geziichtet wurden, Der ungefihre Verlauf der Reaktivierung im Frei-
land ist durch die gestrichelte Linie (Zuchten ohne lingere Lagerung)
angedeutet, Das Diagramm zeigt deutlich eine Abnahme der Zs nach
kithler Lagerung. Ausserdem hat es den Anschein, als ob der Riickgang
der Zso mit zunehmender Dauer der Diapause schwicher werde. Auch
fiir andere, nicht im Diagramm wiedergegebene Zuchttemperaturen
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Tab. 48, Medianwerte der Zuchtdauer (Z;,) und mittlerer Fehler in verschiedenen Zuchit-
temperaturen nach kiihler Lagerung.
Material Stiaket 24.11.61. Zum Vergleich sind die Medianwerte fiir die Zucht am 2.1I1.61
und fiir frisch eingesammeltes Material am 5.IV.61 angegeben.

mifttlere Lagerung in —3,5° G Lagerung in 0° C frisch

Zuchttemp.| 2.I1L.61 einges.

°C 5.1V.61 3.V.61 15.1V.61 12.VIL.61 5 IV.61
5,1— 5,8 28,8 -0,361 20,8 -0,28|(~36) (N=3)] — — 30,54-0,32 | 10,4-0,37
9,2—-10,8| 13,3--0,19! 14,9--0,21] 24,4--0,62 | 14,410,26{ 213,6-+-0,45 §,8 20,23
14,4—15,1| 8,8--0,19] 7,540,16] 6,8-~0,12 —_— = 6,6 +0,21 3,6-0,14
19,4—20,0| 5,6-0,14] 4,7+0,12| 6,2--0,23 5,240,17 3,840,23 3,0-£0,16
23,6-—24,8) 4,84-0,19] 3,840,12| 3,6--0,12 —_— 2,740,18 2,0£0,17

1 Zuerst 8 Tage in —30° C
2 Vertrauensgrenzen (fiir 95 %) ~ 12,8—15,0 Tage

nahm die Zuchtdauer nach Lagerung in 0° ab. Da in diesen Versuchen
die Temperaturen des Kiihlschranks nicht téglich, sondern unregel-
massig abgelesen wurden, sind keine weiteren Schliisse mdglich.

Einige Zuchtergebnisse in 20° mit Material von Ro&ssjoholm, Ende
November 1961, sind ebenfalls in Abb. 43 eingetragen (Quadrate). Die
Raupen, die im November in den Kiihlschrank gelegt wurden, waren
im Mérz bzw. im Mai schon weit reaktiviert, obwohl die Temperatur
des Kiihlschranks nur sehr selten +3° C und nie +4° C tiberschritten
hatte. Die durchschnittliche Lagerungstemperatur ab Ende November
war bis zur Zucht im Mirz 1,3°, bis zur Zucht im Mai 1,5°. Die Raupen
kénnen deshalb durch Wiarme nicht nennenswert reaktiviert worden
sein. Ausserdem waren es gerade Tiere dieser Probe, die im Herbst
den besten linearen Zusammenhang zwischen Zuchttemperatur und
Reaktivierungs- und Entwicklungsgeschwindigkeit mit einem ange-
nommenen Nullpunkt bei +3° C gezeigt hatten.

Zuchtdaten nach unterschiedlicher Lagerung dieser Probe gehen
aus Tab. 49 hervor. Die Ergebnisse der drei Zuchten am 17. I1I. 62
zeigen einen deutlichen Riickgang der Z; gegeniiber den Zuchten
im November, dagegen unterscheiden sie sich trotz unterschied-
licher Lagerung nicht signifikant voneinander. Die Probe in der
Bodenstreu wurde unter dem 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 fiir Stockholm (SMHI) dirften
aber an einigen Tagen Durchschnittstemperaturen iiber +3°C und
etwa dreimal so hiufig Tagesmaxima iiber +3° C aufgetreten sein,
Die {ibereinstimmenden Werte der Zs fiir die Zuchten vom 17. IIL
lassen vermuten, dass unterschiedliche Temperaturverhiltnisse wih-
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Abb. 43. Medianwerte der Zuchtdauer fir Raupen, die zu verschiedenen Zeltpunkten
eingesammelt und nach Lagerung im Kithlschrank bei rund 20° G gezichtet
wurden.

Abszisse: Zeitpunkt des Zuchtbeginns, Monate Dezember bis August. Die Linien ver-
binden Zuchtgruppen, die gleichzeitig eingesammelt und unterschiedlich lange im
Kiihlschrank gelagert wurden. Die gestrichelte Linie verbindet Werte fir Zuchten ohne
?enélenswerte Lagerung und gibt den ungefihren Verlauf der Reaktivierung im Frei-
and an.

rend der Lagerung keinen nennenswerten Einfluss auf den Verlauf
der Reaktivierung hatten. Deshalb darf auch die Serie aus dem In-
sektarium, die am 3.—9. II. zur Zucht kam, als kiihl gelagert und nicht
nennenswert von Wiarme beeinflusst angesehen werden.

Die Zuchten von November bis Mai bestiitigen, was schon Abb, 43
andeutete: 1, Es kommt eine Reaktivierung vor, die nicht durch Wir-
me verursacht ist, sondern anscheinend weitgehend unabhingig von
der Temperatur verlauft. 2. Diese Reaktivierung ist in den ersten
Monaten der Diapause stirker als in spateren Monaten, Dariiber hin-
aus kann man aus den Versuchen mit kithler Lagerung schliessen,
dass die Reaktivierung vollig oder nahezu vollig ohne Einfluss hoherer
Temperaturen ablaufen kann, nicht dagegen die Weiterentwicklung
zur Vorbereitung der Friihjahrsaktivitit.

Die relativ starke Reaktivierung bei kiithler Lagerung zu Anfang
der Diapause zeigte sich auch in einer Probe vom 31. X. 58. Die un-
mittelbar in etwa 22° C weitergeziichteten Tiere hatten eine Zj; von
24,0 Tagen, fiir eine nach kithler Lagerung am 5. 1. weitergeziichtete
Gruppe derselben Probe betrug die Zuchtdauer in derselben Tempe-
ratur nur noch 15,5 Tage.

Die letzte Zeile der Tab. 49 ldsst eine Verlingerung der Zs fir
Tiere erkennen, die schon relativ stark reaktiviert waren (vergl.
Zuchten am 17. I11. 62) und in —3,5° gelagert wurden. Ich habe noch
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Tab. 49. Medianwerte der Zuchtdauer fiir Zuchten in etwa 20° C nach Lagerung im offenen
Insektarium und anschliessender unterschiedlicher Aufhewahrung.
Material Rossjoholm 16. X1. 61. Die Datumbezeichnungen {iber den Spalten geben den
Zuchtbeginn an.

Lagerung l 24.X1.61 | 28.X1.61 |3.—9.11.62 | 17.111.62 11.V.62

offenes Insektarium...... 21,040,72 8,340,27 | 5,740,26

ab 24.XI.in +1°C...... 21,24-1,09 6,1+0,16 | 4,4+0,23

ab 24.X1. in Bodenstreu . 5,84-0,18 0
27.111.62 | 23.VIL.62 | 11.IX.62 31.X.62 | 30.XI1.62

ab 17.1IL in +1°C...... 13,84-0,10
ab 27.I11. in —3,5° C. ... 8,5+0,16 | 10,340,332 {210,2-0,69 —

1 Zuchttemperatur 25°
2 Von 950 Raupen nur 12 erwacht
3 Von 600 Raupen keine erwacht

keine befriedigende Erklarung fiir diese Verlingerung der Zuchtdauer.
In Versuchen mit Lagerung in 0° C wurden derartige Verlangerungen
der Zso nicht beobachtet (vergl. Abb. 43 und Tab. 48).

In den Versuchsreihen trat nach lédngerer Lagerung der Raupen
in niedrigen Temperaturen erhdhte Sterblichkeit 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 lin-
gere kiihle Lagerung anscheinend besser als weitgehend oder vollig
reaktivierte Tiere. Als Beispiel kann ein Vergleich der am 28. IV. 60
eingesammelten Probe mit frither eingesammelten und linger gela-
gerten Proben in Tab. 30 dienen. In einer Zucht ab 2. V. mit Raupen
der Probe vom 28. IV. erwachten 25 9% der Tiere. Sie hatten eine Zso
von knapp 2 Tagen, waren also schon vollig reaktiviert, wihrend die
Raupen der anderen Proben zum gleichen Zeitpunkt die Diapause
noch nicht beendet hatten. Wie Tab. 30 zeigt ertrugen die reaktivierten
Raupen kiihle Lagerung schlechter als die Raupen in Diapause.

Ein Uberliegen der Raupen ist in der Natur nie beobachtet worden.
Die Versuchsergebnisse bestiiligen auch, dass die Tiere nicht iiberlie-
gen konnen. Erstens werden die Raupen im Laufe der Zeit, selbst bei
kithler Lagerung, reaktiviert, Zweitens iiberleben die Tiere nicht eine
solch lange Ruheperiode vom Spitherbst des einen Jahres bis zum
Frithjahr des tiherndchsten Jahres.

Der Einfluss von Licht und Lufifeuchtigkeit auf die Zuchtdauer

Ausser der Temperatur und der Dauer der Uberwinterung mdogen
auch andere Einfliisse auf die Reaktivierung der Raupen einwirken.
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Tab. 50. Medianwerte der Zuchtdauer (Z,,) fiir Zuchtgruppen in Tag-Nacht-Wechsel
(INW) und Dauerdunkel (DD).
Probe von Stiket 24.11.61. Zuchttemperatur rund 23° C. Gruppe a in Réntgenschablonen,
relative Luftfeuchtigkeit (RF) etwa 30 %,.

Gruppe Zuchtbeginn Licht % RF l % Lw Zso
a 1.111.61 TNW 30 58 440,17
b 2.111.61 TNW 75 87 4,140,12
c 2.111.61 DD 75 72 4,84-0,19

In einigen Versuchen wurde der Einfluss des Lichts und der Luft-
feuchtigkeit untersucht.

Der Einfluss des Lichts wurde durch Vergleich der Zs zwischen
Raupen im Dauerdunkel und Tieren im normalen Tag-Nacht-Wechsel
gepriift. Dass es fiir die Reaktivierung prinzipiell keiner Lichtein-
wirkung bedarf, wird durch die grosse Zahl der Versuche in dauer-
dunklen Thermostaten bestitigt. Dauerhell wurde nicht gegeben, weil
Tiere erfahrungsgemiss unter solch unnatiirlichen Bedingungen oft
abweichend reagieren. In keinem der Vergleiche zwichen Dauerdunkel
und Tag-Nacht-Wechsel traten grosse Unterschiede der Zs zutage.
Gewisse signifikante Unterschiede kamen jedoch vor. Ein Beispiel ist
in Tab. 50 angefiihrt. Der Mediantest fiir die Zso ergab, dass die Wahr-
scheinlichkeit fiir Homogenitit der Gruppen geringer als 1 % ist. Die
Gruppe a unterscheidet sich nicht signifikant von den beiden anderen
Gruppen, dagegen ist der Unterschied zwischen den Gruppen b und
¢ signifikant,

Die Ergebnisse lassen darauf schliessen, dass in Zuchten mit Licht
unter Umstidnden eine etwas kiirzere Zs als in Zuchten im Dauer-
dunkel vorkommen kann. Es ist jedoch keineswegs sicher, ob solche
Unterschiede die Reaktivierung betreffen. Ebenso wahrscheinlich
kann es sich um eine Stimulierung durch das Licht handeln, die die
erwachenden Raupen veranlasst, frither mit dem Umherwandern zu
beginnen.

Tab. 51. Medianwerte der Zuchidaner (Z;,) fiir Zuchigruppen in unterschiedlicher rela-
tiver Luftfeuchtigkeit (RF).
Zuchttemperatur 28° C, Dauerdunkel. Proben von Réssjoholm 6.X11.58 (1) und Kloster
30.X11.58 (2), bis zum Zuchtbeginn am 13.1.59 in etwa 0° C autbewabhrt.

Probe . % RF % Lw Zso
1 55 31 6,8--0,14
1 75 31 6,540,12
1 100 21 6,9-+-0,19
2 75 69 8,9+0,22
2 100 42 9,04-0,30
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Wie Tab. 50 zeigt, hatte der Unterschied der relativen Luftfeuchtig-
keit offenbar keinen Einfluss auf die Zs. Die Tab. 51 gibt die Resul-
tate einer Versuchsserie in verschiedenen Feuchtigkeiten wieder. Die
geringen Unterschiede der Zs innerhalb der Proben sind nicht signi-
fikant. Der Mediantest ergab Homogenitét 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 Lirchen

Die Bedeutung der bekannten Koinzidenz zwischen dem Erwachen
der Raupen und dem Ausschlagen «der Lirchen ist schon besprochen
worden. In Laboratoriumsversuchen wurde diese Koinzidenz ndher
studiert. Dabei interessierte hesonders die Frage, oh die Reaktivie-
rung der Raupen und die Beendigung der Knospenruhe gemeinsame
Ursachen haben kdnnen.

Zu diesem Zweck wurden zu verschiedenen Zeitpunkten im Winter
Larchenzweige mit iiberwinternden Raupen von C. laricella einge-
sammelt und ins Laboratorium gebracht. Die Zweige wurden im La-
boratorium in Wasser gestellt, die Raupen kamen in Hygrostaten-
schalen. Die Zs fiir das Ausschlagen der Lirchen wurde durch tag-
liches Auszdhlen der gedffneten Knospen bestimmt. Als gedffnet wur-
den solche Knospen bezeichnet, deren Nadeln eine Linge von etwa
5 mm erreicht hatten. Die Z;-Werte fiir die L&rchen sind weniger
genau als die Medianwerte der Zuchtdauer fiir die Raupen.

Die Verkiirzung der Zuchtdauer fiir Lirchen und Raupen im Laufe
des Winters ist in Abb. 44 dargestellt. In den Jahrgingen 1958/569
und 1960/61 wurden Zweige und Raupen nebeneinander im ILabora-
torium gehalten, in den beiden anderen Jahrgingen wurden die Rau-
pen im Thermostaten bei 20° C (1959/60) bzw. 28° C (1957/58) wei-
tergeziichtet., Alle 4 Diagramme zeigen grosse Ahnlichkeit in der Zs
fiir Larchen und Raupen.

Die Lirchenknospen konnen also wihrend des Winters durch Wir-
me zum Ausschlagen gebracht werden. Die Dauer des dazu erforder-
lichen Aufenthaltes in Wirme nimmt im Laufe des Winters ab. Die
jeweils bis zum Ausschlagen erforderliche Zuchtdauer entspricht
ungefdhr der Zs zum Wecken der iiberwinternden Raupen von C.
laricella, Vom Anfang der Uberwinterung liegen nur zwei parallele
Zuchten vor. In einer Zucht ab 31. X. betrug die Zso fiir Larix 22 Tage,
fiir C. laricella 24 Tage. Eine Zucht vom 16. XI. mit Raupen und Zwei-
gen teils im Dauerdunkel, teils im Tag-Nacht-Wechsel ergab folgende
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Abb. 44. Medianwerte der Zuchtdauer (Z;,) bis zum Erwachen der Raupen (gefiillte
Kreise) bzw. bis zum Ausschlagen der Lirchenknospen (offene Kreise) im Labo-
ratorium zu verschiedenen Zeitpunkten.

D = Djurgarden. S = Stiket. Abszisse: Zeitpunkt des FEinsammelns der Proben.
Raupen der Generation 1957/58 in 28° C und der Generation 1959/60 in 20° C geziichtet,
tibrige Raupen und Zweige im Laboratorium.
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Medianwerte der Zuchtdauer: Im DD fir L. decidua 19 Tage und L.
leptolepis rund 33 Tage, fir C. laricella 20,8 Tage, im TNW fiir L. lep-
tolepis rund 32 Tage, fur C. laricella 20,5 Tage. Es ist vorlaufig noch
eine offene Frage, ob die Zuchtdauer zum Aktivieren der Larchenknos-
pen iiber die ganze Uberwinterung etwa der Zuchtdauer zum Wecken
der Raupen entspricht. Ab Januar trifft das jedenfalls zu.

In der Einfithrung zu diesem Kapitel ist eine Beobachtung von
WEBB zitiert: Mitte Dezember eingesammelte Larchenzweige schlugen
im Laboratorium nach 2 Wochen aus, wihrend die Raupen erst nach
5 Wochen zu wandern begannen. Diese Beobachtung kann hier nicht
gedeutet werden. Die lange Zuchtdauer fiir die Raupen, rund 35 Tage,
liegt weit iber den Werten, die ich fiir entsprechende Temperaturen
im November 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 Vorginge jedoch zumindest ab Januar ungefihr
parallel ablaufen, ist es nicht unwahrscheinlich, dass sie von diesem
Zeitpunkt an durch dieselben Faktoren beeinflusst werden. Die Ver-
suche beweisen eine enge Beziehung zwischen dem Erwachen der
Raupen und dem Ausschlagen der Lirchen. Die Koinzidenz ist keine
mehr oder weniger zufillige Erscheinung, sondern Ausdruck fiir eine
Anpassung des Insekts an den Vegetationszyklus seiner Wirtspflanze.

Die Atmung iiberwinternder Raupen

Es wurde schon bei der Definition der Diapause auf die physiolo-
gischen Verdnderungen in Insekten hingewiesen, die der Ubergang
von aktiver Entwicklung zur Ruhe mit sich bringt. Zu diesen Ver-
inderungen pflegt eine Reduktion des Energiebedarfs und damit des
respiratorischen Stoffwechsels zu gehdren. Ausserdem ist die Atmung
von Insekten in Diapause oft weilgehend resistent gegen bestimmte
Atmungsgifte wie Cyanid und CO. Einen weiteren wichtigen Unter-
schied gegeniiber Tieren in aktiver Entwicklung hat man in Veridnde-
rungen der Atmungskette, besonders im Cytochromsystem, gefunden.

Ich habe den Stoffwechsel von iiberwinternden Raupen der Lér-
chenminiermotte sowie den Einfluss von HCN auf den Sauerstoffver-
brauch der Tiere untersuchi. Ausserdem wurde der Gehalt an Cyto-
chrom-c-oxydase auf verschiedenen Stufen der Entwicklung bestimmt.
Im folgenden werden die Methoden und die Ergebnisse der Versuche
mitgeteilt.
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Die Atmung normaler Tiere

Der Sauerstoffverbrauch und die CO:-Produktion der Raupen wur-
den mit einer Warburg-Apparatur bei 20° C gemessen. Das Gasvolu-
men (Reaktionsgefdss und Manometer) betrug durchschnittlich etwa
17 ml. CO. wurde durch 0,2 ml 15 %ige KGH absorbiert. Die Mes-
sungen wurden in der Regel 6 Stunden pro Tag mit stiindlichen
Ablesungen ausgefiihrt, nachdem zuvor 1/ Stunde mit offenen und
1 Stunde mit geschlossenen Gefissen temperiert worden war.

Wegen der bereits besprochenen individuellen Variabilitit 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 Apparatur. Deshalb wurden je 100 Uberwinte-
rungssickchen in die Reaktionsgefésse gegeben. Die Raupen wurden
aus zwei Griinden nicht aus ihren Sickchen herausprapariert: Erstens
konnte eine so grosse Anzahl von Tieren (bis zu rund 3000 Raupen
pro Versuch) innerhalb kurzer Zeit nicht pripariert werden. Zweitens
ist es mdglich, dass sich Raupen ohne Sackchen abweichend verhal-
ten. Jedes Versuchsglied umfasste mindestens 3 Reaktionsgefisse.

Ich gebe die Atmung als Durchschnittswert fiir ein Reaktionsgefiss
an. In jedem Gefass waren 100 Sickchen, die alle normale Raupen
enthalten konnten. Deshalb habe ich die Bezugseinheit fiir die Atmung
100 L. genannt. In Wirklichkeit enthielten nicht alle Sickchen le-
bende Raupen. Wie die Tab. 52 zeigt, variierte der Prozentsatz ge-
sund und normal aussehender Tiere in den Versuchen. Auch der
Anteil der Versuchstiere, der aus der Diapause erwachte und zu wan-
dern anfing, variierte. Allerdings lagen die Variationen, wenn man
von den Versuchen mit reaktivierten Tieren absieht, ungefihr in der
gleichen Gréssenordnung.

Man kann auch eine andere Bezugseinheit wihlen, z. B. das Frischge-
wicht. Das Frischgewicht ist aber ebenfalls Variationen unterworfen
(s. Tab. 52, Abb. 27) und verindert 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 bhedingt (vergl. Kapitel 3), sondern auch durch unter-
schiedliches Gewicht der Raupen ohne Sickchen (Tab. 53).

Auch der Stickstoffgehalt der Raupen wurde auf seine Eignung
als Bezugseinheit gepriift. Raupen in Diapause verdndern ihren Stick-
stoffgehalt wahrscheinlich nur wenig, da sie sich nicht hiduten, keine
Exkrete absondern und nicht spinnen (das Gespinst hat einen hohen
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Tab. 52. Uberwinternde Raupen von Stiket 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
Reaktionsgefiiss vor dem Versuchsbeginn.

Prozent Tiere
eingesammelt Versuchsbeginn Zso mg
normal | gewandert
19.1.59 20.1.59 — 64 11,8 149,64
10.11.59 11.11.59 94 75 6,8 52,37
2.11L.59 3.I11L.59 81 66 4,5 57,04
23.111.59 24.111.59 85 70 3,2 55,43
13.IV.59 14.1V.59 73 43 ~2 54,32
14.X11.59 15.X1I1.59 — 63 16,3 39,96
14.1.60 18.1.60 80 64 9,5 38,58
3.11.60 9.11.60 — 60 8,5 35,86
4.111.60 9.111.60 81 62 6,5 33,68
31.111.60 4.1V.60 77 63 4,8 32,75
28.1V.60 2.V.60 65 32 <2 31,66

1 9 Tage nach Versuchsbeginn gewogen

Stickstoffgehalt von rund 7—8 % ). Die Tab. 53 zeigt jedoch, dass
betriachtliche Unterschiede im Stickstoffgehalt zwischen Generationen
und Standorten vorkommen. Hinzu kommt die relative Umstédndlich-
keit der N-Bestimmung. Der Stickstoffgehalt kann nicht an den Ver-
suchstieren selbst bestimmt werden, weil er nach Abschluss des
Versuchs veridndert ist.

Die Versuchsergebnisse wurden 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 Reaktionsgefiiss, entschieden. Die Werte
sind ohne Korrekturen angegeben, auch ohne Korrektur fiir den Pro-

Tab. 53. Frischgewicht und Stickstoffgehalt von Raupen ohne Sickchen.

Die Raupen in Diapause wurden bis zur Wiagung und N-Bestimmung kiihl gehalten.
L III = Raupen in Diapause. L IV = in Versuchen aus Diapause erwachte Raupen.

mg/100 L
eingesammelt N-Best. Stadium Frisch- N
gewicht
Djurgarden-20.XI1.58........ 17.X11 L III 38,4 1,33
Staket 14.X1IL59........... 20.X11. L II1 25,9 0,80
Staket 14.1.60.............. 8.11. L III 24,2 0,71
Stdket 8.1.63............... 28.11. L I1X 20,9 0,63
Stdket 28.I1.63............. 7.111. L III 25,6 0,67
Bogesund 18.11.63.......... 28.11. L III 35,9 1,15
Bogesund 6.I11.63.......... 7.11L L III 39,9 1,14
Stdket 10.I1.59............. 21.11L LIV 31,6 1,17
Stdket 3.I11.60.............. 17.11L LIV 28,1 0,96

13512921



194

Tab. 54. Sauerstoffverbrauch (mm?® 0,/100 L - h) iiberwinternder Raupen von Stiket in
20° C an aufeinanderfolgenden Tagen.

. Versuchstag

Versuchsbeginn
a | b | ¢ al] e ] t ] g | n i

20.1.59. ... ... 17,94 16,37 12,24} 10,18} 11,20| 13,95 15,67| 16,68 19,53
11.11.59.......... 21,50 16,23| 15,20 19,24] 21,73| 25,78 30,72
3III59.......... 23,39 20,84; 20,06 24,82
24.TIL59. ... 28,02| 21,31 30,05 42,30
14.IV.59. ... ... ... 23,11 28,24 29,68
15.XIL59........ 11,93; 10,63} 10,27 9,17 9,43] 9,21 8,05, 7,78
18.1.60........... 15,55 14,48 14,17 12,80 11,91 12,44] 14,98 16,23} 23,33
9.I160......-.... 16,30| 12,53| 10,10| 11,76| 12,43] 15,20{ 16,13; 19,42| 19,18
QIIL60. ......... 16,07| 13,94 14,42 17,15| 18,38] 21,41| 25,38
4.IV.60........ ... 17,55 12,87| 16,83] 20,52| 25,29] 24,12
2.V60... ..ot 19,10| 21,70 20,46] 16,01

zentsatz anscheinend normaler Tiere in dem Versuch. Solche Kor-
rekturen koénnen anhand der Tabellen eingefiihrt werden.

In mehreren Versuchsserien wurde der Sauerstoffverbrauch wvon
Raupen an aufeinanderfolgenden Tagen gemessen. Auf diese Weise
wurden die Verdnderungen der Atmung wihrend Reaktivierung und
Vorbereitung zur Frithjahrsaktivitit verfolgt. Das Tiermaterial fiir
die einzelnen Versuchsserien wurde zu verschiedenen Zeitpunkten im
Freiland eingesammelt und -— mit Ausnahme der zur Vorbereitung
erforderlichen Zeit — bis zum Versuchsbeginn kiihl aufbewahrt. Die
Durchschnittswerte des O:-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 Oz-Verbrauchs in einigen Versuchsserien dargestellt.

Die Ergebnisse lassen drei Eigentiimlichkeiten der Atmung ohne
weiteres erkennen: 1. Wihrend des Aufenthalts in Wirme sinkt der
0s-Verbrauch erst ab und steigt dann wieder an. Eine Ausnahme ma-
chen die schon weit entwickelten Tiere, bei ihnen fehlt der erste Teil
der Kurve, 2. Je kiirzer die Zso, d.h. je weiter die Reaktivierung fort-
geschritten ist, desto hoher ist der O:-Verbrauch zu Beginn der Ver-
suchsserie, Auch hier gilt entsprechend Punkt 1 eine Einschrinkung
fiir die weit entwickelten Tiere. 3. Es besteht kein grundsatzlicher
Unterschied in der Hohe des Oz-Verbrauchs zwischen Raupen in Dia-
pause und reaktivierten Tieren., Die Hoéhe des Os:-Verbrauchs hangt
nicht von der Diapause an sich ab, sondern anscheinend von dem
Grad der Reaktivierung. Der Ubergang von niedrigerer zu hoherer
Atmung ist also nicht sprunghaft, sondern gleitend.

Der Verlauf des Os-Verbrauchs wird durch verschiedene Vorginge
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Abb. 45. Der Verlauf des Sauerstoffverbrauchs (mmm? 0,/100 L - h) in einigen Warburg-
Versuchen mitl {iberwinternden Raupen der Generation 1938/59 und 1959/60
von Stéket.

Die Versuchstage sind mit a—i bezeichnet. Die Datumangaben beziehen sich auf den
Versuchsbeginn.

bestimmt. Ein Vergleich mit 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 Mehrzahl der Raupen zu
wandern begonnen, so kann der O:-Verbrauch abnehmen. Die Vor-
bereitung zur Hiautung, das Vorstrecken des Kopfes, fillt offenbar
ehenfalls in die Phase des ansteigenden Os:-Verbrauchs, wenn ihr eini-
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ge Zeit der Reaktivierung in Wirme vorausgeht. Wenn dagegen die
Reaktivierung zu Beginn des Aufenthalts in Wirme schon weiter fort-
geschritten oder abgeschlossen ist, so kann die Vorbereitung zur Hiu-
tung im Minimum oder in der Phase des sinkenden O:-Verbrauchs
liegen. Wihrend der Reaktivierung in Wiarme sinkt der Oz-Verbrauch
anfangs ab, kann aber dann anscheinend wieder ansteigen. Die
Atmung sinkt nicht nur wéhrend der Reaktivierung. Auch in Ver-
suchen mit fast oder vollig reaktivierten Raupen nahm der O.-Ver-
brauch zuerst ab (24. 1I1. 59, 4. IV. 60). Es ist zu beachten, dass alle
diese Angaben fiir Gruppen von Tieren, nicht fiir einzelne Individuen
gelten,

Die Beziehungen zwischen dem Medianwert der Zuchtdauer und
dem Sauerstoffverbrauch der Raupen am ersten Tag in Wirme sind
in Abb. 46 dargestellt. Die Z; fiir die Tiere mit der geringsten At-
mung der Generation 1958/59 (24. XI. 58) ist geschitzt. Das Diagramm
deutet eine lineare Beziehung zwischen dem Grad der Reaktivierung
und der Atmungsgrosse an, doch reichen die Versuche zu einem Nach-
weis nicht aus. Jedenfalls besteht ein deutlicher Zusammenhang zwi-
schen Oz-Verbrauch am ersten Tag und Reaktivierung.

Der respiratorische Quotient lag am ersten Versuchstag bhei 1,0 oder
hoher. An den folgenden Versuchstagen betrug er in der Regel we-
niger und lag meist zwischen 0,60 und 0,90.

mm?> Q, /100 L'h
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Abb. 46. Die Beziehungen zwischen dem Sauerstoffverbrauch am ersten Tag in Wiarme
und dem Medianwert der Zuchtdauer (Z;,) fiir inaktive Raupen der Generation
1958/59 und 1959/60.
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Die Atmung nach Behandlung mit HCN

Zur Bestimmung der Cyanid-resistenten Atmung wurden Raupen
mit HCN-Gas behandelt. Nach verschiedenen Versuchen stelite sich
folgende Methode als am geeignetsten heraus: Die Versuchstiere wur-
den zu je 100 in offenen Schalen in einen Exsikkator gestellt. An die
seitliche Offnung des Exsikkators war ein Manometer angeschlossen,
durch die Deckeléffnung fiihrie das Ausflussrohr eines Scheidetrich-
ters in den Exsikkator. Unter das Ausflussrohr des Scheidetrichters
wurde eine Schale mit einer bestimmten Menge 2-Mol NaCN-Lsung
gestellt, Nachdem der Exsikkator fest verschlossen war, wurde der
NaCN-Lésung aus dem Scheidetrichter 50 %ige H.SO. zugesetzt. Die
Reaktion lauft innerhalb von 10 Minuten quantitativ ab. Bei bekann-
tem Gasvolumen kann durch Wahl einer entsprechenden Menge von
NaCN 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 1,09,
auf Raupen in Diapause wurde gepriift. Die geeignetste Konzentra-
tion war 0,25 %. Niedrigere Konzentrationen hatten keinen oder zu
geringen Effekt, héhere Konzentrationen wirkten zu stark. Die Be-
handlung sollte eine deutliche Wirkung auf die Atmung haben, aber
auch moglichst eine Erholung der Raupen zulassen. Nach Behandlung
mit 0,5 und 1,0 % HCN wurde die Atmung auf rund 6 mms O0./100 L'h
herabgedriickt, sie erholte sich am nichsten 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 normalen Atmung gleichzeitig in
Wirme gebracht, doch wurden an jedem Tag vor Versuchsheginn
3 X 100 Tiere 2 Stunden lang mit 0,25 % HCN behandelt. Da nur 11
Reaktionsgefiisse beschickt werden konnten, die Versuchsserien aber
wesentlich mehr Gruppen umfassten, wurden die iibrigen Tiere an-
statt in Reaktionsgefidsse in Réhrchen gegeben und im iibrigen vollig
gleichartig behandelt. Die Atmung der Raupen wurde ausser am Tag
der Behandlung jeweils wenigstens einen Tag vor (mit Ausnahme
des ersten Versuchstages) und einen Tag nach der HCN-Behandlung
gemessen, Auf diese Weise wurde also fiir die ganze Versuchsserie
an jedem Tag der Oz-Verbrauch von normalen, von frisch behandelten
und von am Vortag behandelten Raupen bestimmt. Anschliessend
wurden die Tiere zur Bestimmung der Zso und des Anteils erwachen-
der Raupen weitergeziichtet. ‘

Auf den Diagrammen der Abb. 47 ist der O:-Verbrauch der Raupen,
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Abb. 47. Der Sauerstoffverbrauch normaler (N) und an den einzelnen Versuchstagen mit
HCN vorbehandelter Raupen in 4 Versuchsserien.
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die an den einzelnen Versuchstagen mit HCN behandelt wurden, der
Atmung normaler Tiere gegeniibergestellt. Er liegt in allen Fillen
wesentlich unter den Werten f{ir unbehandelte Tiere. Man erkennt
deutlich, dass die Atmung der Raupen zu Beginn des Aufenthalts in
Wirme resistenter gegen Cyanid ist als spater. Nur in der Versuchs-
serie mit Tieren, die sich schon weiter zu entwickeln begonnen hatten
(2. V.60), lag die Cyanid-resistente Atmung von Anfang an auf einem
niedrigen Niveau. Diesem niedrigen Niveau von rund 6 mm3 O:/100
L-h ndherte sich auch die Atmung der behandelten Tiere in den an-
deren Serien mehr oder weniger schnell an. Wie schon erwiahnt, kann
man solech niedrige Werte des O:-Verbrauchs auch am ersten Ver-
suchstag durch Behandlung mit hoheren HCN-Konzentrationen er-
halten.

Es hat 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 Os-Verbrauchs befinden. Hat die normale Atmung das
Minimum tiiberschritten und steigt wieder an, so ist die Cyanid-Resi-
stenz ungefdhr auf ihrem Tiefstand angelangt.

Die Hoéhe der Cyanid-resistenten Atmung ist offenbar nicht oder
nicht nur von dem Grad der Reaktivierung abhingig. Die Versuchs-
serien vom 9. II. und 9. III. unterscheiden sich um 2 Tage in der Reak-
tivierung, der Unterschied im Abfall des Cyanid-resistenten Os-Ver-
brauchs betrigt aber nur einen Tag. Ebenso ist der Unterschied zu
der folgenden Serie vom 4. IV, wesentlich geringer, als nach dem Grad
der Reaktivierung zu erwarten wire. Der Verlauf des Sauerstoffver-
brauchs und der Cyanid-resistenten Atmung scheint also noch von
anderen Faktoren als der Reakiivierung beeinflusst zu werden. Dabei
gilt allerdings beziiglich der HCN-behandelten Tiere die Einschrin-
kung auf die Zuchten ab Februar.

In Abb. 48 ist der O:-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 O»-Verbrauch der frisch be-
handelten Raupen. Die Atmung erholte sich also in den spiteren
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 vom 2. V. sind nicht wiedergegeben. In dieser



%
100

751

50

254

x OI60

504

254

100

751

50+

254

o] T

A

Abb. 48, Sauerstoffverbrauch der an den einzelnen Versuchstagen mit HCN behandelten
Versuchsgruppen am Tag der Behandlung (offene Kreise) und am folgenden

Tag (getiillte Kreise) sowie Anteil der in den Gruppen erwachten Raupen (Kreuze).

Alle Werte ausgedriickt in Prozent der unbehandelten Kontrollen. Abszisse: An den
Versuchstagen a—h behandelte Versuchsgruppen A—H.

[s:B
o
o
m
m



201

Serie erwachte nur ein Tier nach der HCN-Behandlung, und auch die
Atmung erholte sich nicht mehr.

Man darf daraus schliessen, dass der schidliche Effekt der Cyanid-
Behandlung nicht auf der unmittelbaren Einwirkung des Gases be-
ruht, sondern in einer nachhaltig unzulénglichen Befriedigung der
Stoffwechselbediirfnisse. Bei den ersten Versuchsgruppen wurde nur
ein geringer Anteil der Atmung blockiert, und ausserdem konnten
viele Tiere sich wieder erholen. Ein weiteres interessantes Ergebnis
der Versuche betrifft den Medianwert der Zuchtdauer: Je spiter die
Tiere mit HCN behandelt wurden, desto héher war die Zso fiir die
betreffende Versuchsgruppe. Das gilt selbstverstindlich nur tiir Ver-
suchsgruppen, in denen zum Zeitpunkt der Behandlung noch keine
Raupen erwacht waren. Daraus geht eindeutig hervor, dass die weni-
ger weit entwickelten Raupen weniger durch das Cyanid beeinflusst
wurden.

Andererseits besteht ein deutlicher Zusammenhang zwischen der
Atmungshemmung durch Cyanid und dem Anteil der iiberlebenden,
nach der Behandlung erwachenden Raupen. Zwischen den Versuchs-
serien bestehen &hnliche Unterschiede im Riickgang des Anteils er-
wachender Raupen, wie sie fiir den Riickgang der Cyanid-resistenten
Atmung festgestellt wurden. Auch diese Unterschiede im Riickgang
der iiberlebenden Tiere stimmen nicht mit den Unterschieden im
Grad der Reaktivierung zwischen den Serien {iberein. Der Anteil
iiberlebender Raupen hiéingt also anscheinend ebenfalls nicht allein
von dem Grad der Reakiivierung in der Versuchsgruppe ab. Er wird
von den Faktoren bestimmt, die die Hohe der Cyanid-resistenten At-
mung beeinflussen.

Der Gehalt an Cytochromoxydase

Raupen auf verschiedenen Stufen der Reaktivierung und Weiter-
entwicklung wurden auf ihren Gehalt an Cytochrom-c-oxydase hin
untersucht. Dazu wurde die von Hess & PopeE (1953) beschriebene
Methode verwandt. In Glashomogenisatoren nach PoTTER & ELVEHJEM
(1936) in der von HEess & PopE beschriebenen Mikroausfiirung wur-
den jeweils 3, in einigen Fillen 2 gesund aussehende Raupen ohne
Sackchen zusammen mit 200 ul 0,75 %igem Natriumdesoxycholat 2
Minuten lang unter Kithlung homogenisiert. Die Fliissigkeit wurde
abpipettiert, 10 Minuten zentrifugiert, die tberstehende Fliissigkeit
abpipettiert und erneut 2 Minuten zentrifugiert. Die klare Ferment-
16sung wurde kiihl gehalten und frisch verwendet. 300 4l einer re-
duzierten, 2,5-1073-Mol Cytochrom-c-Lésung in Phosphatpuffer (pH
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Tab. 55. Gehalt an Cytochromoxydase in inaktiven Raupen ohne oder mitgeringfiigiger
Wirmebehandlung.

Material von Einsammlung bis Versuchstag in 0° C.

eingesammelt Versuchsbeginn Stur;(;in in ADJ/L « min
Stédket 8.1.63 11.11. — 2,8
2 18.11. — 2,7
Bogesund 18.11.63 25.11. — 4,7
» 28.1L — 3.8
s 4.111. — 6,4
» 2 12 2,9
» » 12 3,1
Djurgarden 4.1V.63 4.1V, — 2,3
» » — 2,4
» » — 2,9
» » — 1,8

7,1) wurden in die Microcuvetten gegeben. Nach Zusatz von 20 yl
Fermentlosung und Umriithren wurden die Cuvetten sofort zur Ana-
lyse in ein Beckman-Spektrophotometer gestellt, dessen Spalt mit
einer Lochschablone (s. Lowry & BESSEy 1946) abgedeckt war. Die
Verdnderungen der optischen Dichte in 550 m, Wellenlinge wurden
alle 15 Sekunden abgelesen. Die Resultate der Messungen sind als
Anderungen der optischen Dichte auf dem linearen Teil der Reak-
tionskurve in AD/L - min angegeben. Da hier in erster Linie der relative
Gehalt an Cytochromoxydase interessiert, sind die Ergebnisse nicht
auf absolute Werte umgerechnet worden.

In Tab. 55 sind die Ergebnisse der Analysen von inaktiven Raupen
zusammengestellt, die gleich nach dem Einsammeln, nach kiihler Auf-
bewahrung und nach 12 Stunden in 25° C untersucht wurden. Der
Gehalt an Cytochromoxydase variierte etwas, doch sind die Unterschie-
de zwischen den Gruppen Stiket, Bogesund und Djurgarden nicht
signifikant, Eine Verdnderung des Fermentgehalts wihrend der Dia-
pause geht aus den Analysen nicht hervor. Es ist aber mdglich, dass
sich solche Verdnderungen an umfangreicherem und einheitlichem
Material feststellen lassen wiirden. Grosse Veridnderungen scheinen
jedenfalls in diesen Stadien der Reaktivierung nicht vorzukommen.

Tab. 56 gibt eine Ubersicht iiber die Analysen von Raupen auf
verschiedenen Stufen der Entwicklung., Die Mittelwerte fiir den Ge-
halt an Cytochromoxydase nehmen deutlich mit fortschreitender Ent-
wicklung zu. Die Unterschiede der Mittelwerte zwischen folgenden
Gruppen sind signifikant: a; und a2, az und b, b--c und d.

Zwischen inaktiven minnlichen und weiblichen Raupen wurde kein
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Tab. 56. Der Gehalt an Cytochromoxydase in Raupen auf verschiedenen Stufen der

Entwicklung.
D/L - min
Gruppe Zustand der Tiere Anze}hl Chell
Analysen | Bereich Mittel

a, L IiI Kopf zuriick, frisch............. 11 1,8—6,4 3,25--0,39
a, L III Kopf zurtick, 2—4 Tage in

Wirme......oovii i 11 3,2—7,0 5,09 £ 0,30
b LIITKopfvor.......covvvivinnn... 9 5,2—11,0 7,23 +-0,68
c L IV, gehfutet, wandern nicht,....... 5 6,8—9,3 7,8040,47
d LIVwandern...............co..ou.. 8 6,7—10,9 9,144-0,58

signifikanter Unterschied festgestellt (Tab. 57). Frisch eingesammelte,
gehiutete Raupen, die noch nicht zu wandern begonnen hatten, ent-
hielten signifikant weniger Cytochromoxydase als wandernde Tiere
und wesentlich mehr als frither eingesammelte, inaktive Raupen
(Tab. 57).

Die Ergebnisse der Analysen lassen sich folgendermassen zusam-
menfassen: Ab Januar—Februar scheinen in Raupen in Diapause
keine grossen Veridnderungen des Gehalts an Cytochrom-c-oxydase
vorzukommen. Zu Ende der Reaktivierung, schon vor dem Auftreten
dusserlich sichtbarer Verinderungen, steigt der Fermentgehalt an.
Er nimmt bis zum Beginn der Friihjahrsaktivitat weiter zu.

Tab. 57. Gehalt an Cytochromoxydase in frisch eingesammelten
Raupen von Djurgirden im Frithjahr 1963.

eingesammelt Raupen AD/L . min
4.1V.63 L III, Kopf zuriick, 3 & 2,3
kR br il ?” * 8 6 2’4
- » ” s s £F 2,9
bR kR 2y 27 H 9 g 1’8
9.V.63 L IV, gehiutet, wandern nicht 6,9
» » » ”» » 6,8
y " . , wandern 10,7
» ” ’ 9,6
Diskussion

Die Diapause der Lirchenminiermotte ist eine wichtige Anpassung
an den Vegetationszyklus der Wirtspflanze und hilft der Art, die un-
glinstige kalte Jahreszeit zu {iberleben. Besonders auffallende Folgen
der Diapause sind Koinzidenz, Widerstandsfiahigkeit gegen Kélte und
geringer Verbrauch von Stoffwechselreserven. Die larvale Diapause
der Insekten ist gegeniiber der Diapause auf dem FEi-, Puppen- und
Imaginalstadium relativ wenig untersucht. Im Vergleich mit der
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Diapause vieler anderer Insekten zeigt die Diapause von C. laricella
einige besondere Merkmale: die relativ geringe Dauer des Aufenthalts
in Wirme, die bis zum Erwachen der Raupen erforderlich ist; die weit-
gehend temperaturunabhingige, als Funktion der Zeit erscheinende
Reaktivierung bei niedrigen Temperaturen; der geringe Unterschied
in der Atmung der Tiere zwischen Diapause und aktiver Entwicklung
und die Zunahme der Atmung am ersten Tag in Wiarme im Verlauf der
Reaktivierung.

Die Diapause der Larven und Puppen vieler Insektenarten wird
durch die Hormone des Gehirns und der Prothoraxdriisen gesteuert
(s. Ubersichten von Novix 1959, WiceLEsSwWORTH 1964). Wenn das
Gehirn kein Aktivierungshormon ausschiittet, werden die Prothorax-
driisen nicht zur Abgabe von Ecdyson angeregt, und das Tier ent-
wickelt sich nicht weiter. Bei der Larve von Pyrausta (Ostrinia)
nubilalis scheinen die neurosekretorischen Zellen des Gehirns auch
in der Diapause Hormon zu enthalten, dessen Ausschiittung aber durch
eine Barriere im Gehirn verhindert wird (CLOUTIER e.a. 1962). Der
Mangel an nachweisbarer, spontaner elektrischer Aktivitdt und an
Cholinesterase sowie die allmihliche Zunahme cholinerger Substanz
im Gehirn der Diapausepuppen von Hyalophora cecropia und anderen
Arten waren die Grundlage einer Hypothese, nach der die Puppen-
diapause eine Folge der Inaktivitit des Gehirns sein soll. Mit der
Synthese von Cholinesterase, vermutlich als Folge hoher Substrat-
konzentration, wird das Gehirn wieder elektrisch aktiv, die neuro-
sekretorischen Zellen schiitten Hormon aus, und die Diapause wird
beendet (Van DER Kroor 1955). Man hat jedoch festgestellt
(ScHoONHOVEN 1963, TySHCHENKO 1964, TYSHCHENKO & MANDEL-
sTaM 1965), dass im Gehirn der Puppen von H. cecropia und anderen
Arten auch in Diapause spontane elektrische Aktivitit vorkommt,
dass die elekirische Aktivitdt auch in aktiver Entwicklung gehemmt
sein kann, und dass solche Hemmungen pricht mit Hemmungen der
Cholinesterase-Aktivitit zusammenzuhingen brauchen. Die allmih-
lich verlaufende Reaktivierung der Lirchenminiermotte kénnte nach
diesen Hypothesen entweder auf einem Abbau einer Barriere oder auf
einem Aufbau einer Vorbedingung fiir die Weiterentwicklung be-
ruhen,

Jedenfalls nehmen in vielen Fillen das Gehirn und die Pars inter-
cerebralis eine zentrale Stellung fiir die Regelung der Diapause ein.
Die Umwelteinfliisse, die auf die Diapause einwirken, erreichen das
Gehirn entweder direkt (ApkissoN 1965) oder auf dem Wege iiber
Rezeptoren und Nervenimpulse (VaNn pEr Kroort 1960). Besonders
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wichtig ist der Einfluss der Temperatur und der Photoperiode. Oft
wirken periodische Vorginge auf die Diapause ein (s. LEEs 1955,
DANILEVSKY 1965). Die Einwirkung periodischer Vorgénge iiber das
Gehirn auf die Diapause setzt voraus, dass das Gehirn als Zeitmesser
fungieren kann. Darin zeigt sich ein interessanter Zusammenhang
mit der Steuerung des Aktivititsrhythmus. Ich konnte vor einigen
Jahren nachweisen, dass die lokomotorische Aktivitit von Carausius
morosus durch das Gehirn, wahrscheinlich durch die Pars intercere-
bralis gesteuert wird (Eipmann 1956). Kiirzlich verdsffentlichte Ver-
suche mit Schaben hatten dasselbe Ergebnis (RoBERTs 1965). Anschei-
nend hat das Gehirn universelle Bedeutung als Zeitmesser der Insek-
ten. Wenn die Diapause von C. laricella durch periodische Einfliisse
der Umwelt induziert wird, so muss das Tier die Zeit messen kénnen,
und als Zeitmesser kommt in erster Linie 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 Zeitgeddchtnis vorkommt, ob also die Raupen die
periodischen Umwelteinfliisse reproduzieren konnen. Aus den Ver-
suchsergebnissen geht nicht hervor, ob die Diapause von C. laricella
durch periodische Einfliisse der Umwelt induziert wird.

Die Wirkung von periodischen Umwelteinfliissen kann durch Krank-
heiten und Parasitierung modifiziert werden (s. Isst & MASLENNIKOVA
1964). Im Falle von C. laricella ist es fraglich, ob parasitierte Raupen,
die sich relativ frith zur Uberwinterung festspinnen, noch in Diapause
eintreten. Auch ein Einfluss der Nahrungspflanze auf die Wirkung
periodischer Umweltverhiltnisse wurde festgestellt (KuzNETZOVA
1962). Die Nahrungspflanze hatte keinen Einfluss auf das Auftreten
und die Tiefe der Diapause von C. laricella, doch wirkt sie vielleicht
auf den Zeitpunkt des Eintretens in Diapause ein.

Die Reaktivierung und die Beendigung der Diapause hingt nicht
von periodischen Einfliissen 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-
hingen.

Stellt man die prozentuale Zunahme der Reaktivierung bei kiihler
Lagerung in Abh#ngigkeit von der Zeit dar, so erhilt man ungefahr
das Bild der Abb. 49. Der Anfang und das Niveau der Kurve sind
nicht sicher bestimmt. Entweder nimmt die Zuchtdauer in 20° zu
Anfang der Diapause hohere Werte als rund 24 Tage an (ein Fall
vom 15. X. mit einer Zs von 38 Tagen), oder sie iiberschreitet diese
Werte normalerweise nicht (selbst Raupen aus dem Oktober, die erst



Y Reaktivierung
100

50

254

0 T T
) 25 50 75 100 125 Tase

Abb. 49, Hypothetischer Verlauf der Reaktivierung beiniedrigen Temperaturen, dargestellt
als Funktion der Zeit.
Der Nullpunkt der Abszisse (Zeit in Diapause) ist willkiirlich gewéhlt.

im Laboratorium in Diapause eintraten, ruhten in 20° nicht linger
als durchschnitftlich 23 Tage). Der Anfang der Abszisse ist unsicher:
kithle Lagerung im November bewirkte anscheinend keine wesent-
liche Verkiirzung der Zso (s. Tab. 47). Der weitere Verlauf der Kurve
stimmt mit den beobachteten Werten iiberein.

Diese hypothetische Kurve fiir den Verlauf der Reaktivierung bei
kithler Lagerung als Funktion der Zeit kann durch die Gleichung
v=A":(1—10"¢ x) beschrieben werden. Die Konstanten fiir Abb.
49 sind A = 100, ¢ = 0,00942. Die Gleichung ist in der Okologie und
Physiologie wohlbekannt. Das auf MiTscHERLICH zuriickgehende, so-
genannte Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren (s. v. BOGUSLAWSKI
1958) hat diese Gleichung. Es wurde von SCHWERDTFEGER (1963) aus-
gebaut und als Prinzip der relativen Effektivitit der Umweltfaktoren
formuliert. Etwas abgewandelt kann man sagen: Die Wirkung des
Faktors ist proportional dem Betrag, der jeweils an der maximalen
Wirkung fehlt. Je weiter die Reaktivierung fortschreitet, desto weni-
ger wirkt die Zeit darauf ein. Bei logarithmischer Zeitachse verliauft
die Kurve im mittleren Bereich nahezu linear.

Auf jeder Stufe der Reaktivierung kann die Reaktivierungsge-
schwindigkeit bei C. laricella durch Wiarme beschleunigt werden. In
sehr vielen Fillen der Diapause ist ein Kiithlen der Insekten zur Reak-
tivierung erforderlich, und manche Autoren haben sogar das Kiihlen
fiir ein normales Praerequisit zur Brechung der Winterdiapause gehal-
ten. Man hat verschiedene Hypothesen iiber den Einfluss des Kiihlens




207

auf die Diapause aufgestellt. U. a. haben SCHNEIDERMaAN & HorwiTZ
(1958) angenommen, dass niedrige Temperaturen aerobe Abbaureak-
tionen im Gehirn verlangsamen und die Synthese einer Substanz er-
moglichen, die fiir die neurosekretorische Aktivitit erforderlich ist.
Danach wiirde bei C. laricella, die keiner Kithlung bedarf, eine derar-
tige Abbaureaktion nicht vorkommen oder stets langsamer verlaufen
als die Synthese. Nach dem Verlauf der Reaktivierung und der Erho-
hung der Atmung koénnte man vermuten, dass die Beendigung der
Diapause von C. laricella mit synthetischen Prozessen zusammenhingt.

DANILEVSKY (s. 1965) stellte 3 oOkologisch-geographische Gruppen
von Insekten auf, die sich hinsichtlich ihrer Temperaturbediirfnisse
in Diapause und aktiver Entwicklung unterscheiden. Die erste Gruppe
hat keine Ruhephase. Die zweite Gruppe hat eine sogenannte thermo-
phile Diapause, in der giinstige Verhiiltnisse fiir die Reaktivierung
ganz oder teilweise mit den Temperaturbediirfnissen der aktiven Sta-
dien zusammenfallen. Der dritten Gruppe gehdért die Mehrzahl der
Arten in gemdissigten Breiten an. Die Tiere haben eine Diapause bei
niedrigen Temperaturen, und die Reaktivierung verlauft ausschliesslich
oder hauptsichlich unter der Temperaturschwelle fiir die Entwick-
lung aktiver Stadien. Diese Arten brauchen zu ihrer Entwicklung
Fluktuationen der Temperatur und kénnen bei konstanten Tempera-
turen nicht existieren. Typische Beispiele sind Antheraea pernyi und
Saturnia pavonia.

In dieser Einteilung wiirde €. laricella (und ebenso Ch. nitetis und
C. pictus) eine weitere und neue Gruppe reprisentieren. Sie unier-
scheidet sich von der zweiten Gruppe durch die hohe Kailteresistenz
und die Reaktivierung, die bei niedrigen Temperaturen als Funktion
der Zeit ablduft. Von der dritten Gruppe unterscheidet sie sich da-
durch, dass Temperaturen iiber dem Nullpunkt der aktiven Entwick-
lung die Reaktivierung beschleunigen.

Der Stoffwechsel von Insekten in Diapause ist schon seit Jahren
Gegenstand intensiver Studien. Wihrend man frither eine Abhingig-
keit der reduzierten Diapause-Atmung von einem unzureichenden
Cytochrom-System vermutete, nimmt man heute eher an, dass der
Energiebedarf des Insekts die Héhe des Stoffwechsels und die Kon-
zentration der Atmungsfermente bestimmt (s. HarveEy 1962, WIGGLES-
WwORTH 1964, Suarririo & HarvEy 1965). Die Ursache fiir die oft
weitgehende Unempfindlichkeit gegen HCN und andere Atmungsgifte
glaubte man darin gefunden zu haben, dass in Diapause hauptsichlich
ein anderes Endglied als Cytochromoxydase, ndmlich Cytochrom bs,
den Elektronentiransport an Sauerstoff vermittle (Suapririo & WiL-
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L1aMs 1953). Diese Auffassung hat sich nicht bestatigt (s. GiLmotr
1961). Dagegen legten KURLAND & ScCHNEIDERMAN (1959) eine Hypo-
these vor, nach der die Unempfindlichkeit gegeniiber Substanzen, die
Cytochromoxydase blockieren, auf einem Uberschuss dieses Ferments
beruhen soll. Der Gehalt an Cytochrom c¢ hegrenzt die Elektronenzu-
fuhr zu Cytochromoxydase (nach GiLmour 1965 wahrscheinlich iden-
tisch mit Cytochrom a). Bei geringem oxydativem Stoffwechsel, also
geringem KElektronenumsatz, ist die Atmung resistenter gegen HCN,
weil nur eine geringe Menge von Cytochromoxydase in Anspruch ge-
nommen wird. Diese IHypothese, die die Ergebnisse von zahlreichen
Versuchen erkliaren kann (z. B. Sviyva 1960), wird heute oft vertreten.

Eine Ausnahme, die sich vielleicht nicht auf diese Weise erkliren
lasst, fand HARVEY (1962) in den Ergebnissen von WakU mit Puppen
von Antheraea pernyi. Die erhohte Atimmung dieser Art nach Tempera-
turbehandlung ist nicht HCN-empfindlich. 4. pernyi zeigt ahnlich wie
C. laricella eine Zunahme des Oz-Verbrauchs am ersten Tag in Wirme
mit zunehmender Reaktivierung (Waku 1957, nach WIGGLESWORTH
1964), Ubrigens hat sie auch einen #Hhnlichen Verlauf des O:-Ver-
brauchs in Wirme wie C. laricella mit einer fallenden und einer stei-
genden Phase,

C. laricella hat in Diapause einen ziemlich hohen Os-Verbrauch, der
sich nicht sehr wesentlich von der Atmung reaktivierter Tiere unter-
scheidet. Die HCN-Resistenz ist anscheinend nicht allein vom Grad
der Reaktivierung abhingig. Die Hohe der HCN-unempfindlichen At-
mung wird nicht von der Hohe des normalen Os-Verbrauchs hestimmt.
Der Oz-Verbrauch und die Sterblichkeit nach Behandlung mit HCN
scheinen nicht dadurch beinflusst zu werden, dass der Gehalt an Cy-
tochromoxydase nach der Diapause zunimmt. Das trifft anscheinend
auch fiir Larven und Puppen von Pristiphora erichsoni zu (McDox-
ALD & Brown 1952).

Die Versuchsergebnisse sprechen also nicht direkt fiir die Hypothese,
dass die zeitweise Unempfindlichkeit von C. laricella gegeniiher HCN
auf einem Uberschuss an Cytochromoxydase beruht. Die Cytochrom-
oxydase kann der begrenzende Faktor werden, wenn die Umsatzge-
schwindigkeit oder die Konzentration des Cytochrom c im Verhiltnis
zu Cytochromoxydase zunimmt. SMiTH & CoNRAD (1956) nehmen eine
Hemmung der Oxydation von Cytochrom c¢ durch Cytochromoxydase
an, die von der Konzentration des Cytochrom ¢ im Reaktionsgemisch
abhingig ist. Flir C. laricella ist aber zu bedenken, dass die Atmung
nach der Reaktivierung nicht sehr stark zunimmt und dass der Gehalt
an Cytochromoxydase nach der Reaktivierung ansteigt.
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Es gibt heute noch keine allgemein zutreffende Hypothese, die alle
Phénomene der Diapause erkldren kann. Die Diapause von C. laricella
weist Eigentiimlichkeiten auf, die sich noch nicht erkliren lassen.
Ich halte es aber mit DaNiLEVsKY (1965) fiir wahrscheinlich, dass die
verschiedenartigen Formen und Ablaufe der Diapause bei Insekten
nicht Ausdruck spezieller physiologischer Mechanismen sind, Sie sind
vermutlich das Ergebnis quantitativer Verinderungen im Verhiltnis
der Hormone, die die normale Entwicklung und die Metamorphose
der Insekten steuern.

14-—512921



Zusammenfassung

Verbreitung, Lebensweise und Entwicklung. — In Schweden werden
Larchen etwa seit Mitte des 18. Jahrhunderts angepflanzt. Sie kom-
men heute im ganzen Lande vor. Coleophora laricella bhefillt alle
Larchenarten, ausserdem in geringem Umfang Douglasien in der
Nachbarschaft von Lérchen. Sie kann ihre Entwicklung auch an
Douglasie vollenden,

Die Lirchenminiermotte wurde in Nordschweden im Inneren des
Landes nicht gefunden. Thre Ausbreitung nach Norden wird anschei-
nend durch das Klima, vermutlich durch die Temperaturverhiltnisse
der Vegetationsperiode, begrenzt., Am Rande des Verbreitungsgebietes
ist die Art bisher nicht stark aufgetreten.

Dic Motten schwirmen in Schweden etwa zwischen dem 10. Juni
und dem 25. Juli. Die ¢ & schliipfen im Durchschnitt etwas frither
und haben eine kiirzere Lebensdauer als die ? ¢. Es treten Unter-
schiede im Verlauf der Sterblichkeit zwischen ¢ & und ¢ ¢ Motten auf.

Ein ¢ kann rund 50 Eier ablegen. Der Eivorrat eines ? nimmt im
Laufe der Eiablagezeit ab. Die Eier werden vorwiegend einzeln an den
distalen Teil der Nadelunterseiten gelegt.

C. laricella durchliauft meist 4 Larvenstadien, nicht selten auch
mehr. Die Grésse der Raupen nimmt in geometrischer Progression zu.
In Schweden verlassen die Raupen in der Regel erst im III, Larven-
stadium die Nadelminen und fertigen sich Sickchen an. Der Zeitpunkt
der Anfertigung, die Grosse und die Form der Sickchen kénnen durch
die herbstlichen Verinderungen der Wirtspflanze beeinflusst werden.
Kleine Raupen im III. Stadium, die frithzeitig Sdckchen anfertigen,
hduten sich hiufig vor der Uberwinterung noch einmal.

Die Raupen spinnen sich im III. (bzw. IV.) Stadium vor allem an
den Basen der Kurztriebe und den Triebspitzen zur Uberwinterung
fest. Die Wintervorbereitungen hiingen nicht von dem Auftreten von
Frost ab. Die Raupen ilberwintern in Diapause, ausnahmsweise in
Quieszenz.

Die Diapause wird mit einer Hautung abgeschlossen., Dabei koén-
nen, anscheinend abhingig vom Zeitpunkt des Erwachens aus der
Diapause, Kopfkapseln gebildet werden, deren Breiten zwischen den
normalen Durchschniften fiir das III. und IV, Stadium liegen.
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Die Raupen reagieren sowohl vor als auch nach der Diapause po-
sitiv phototaktisch und negativ geotaktisch. Sie kénnen verschiedene
Lichtintensitéiten unterscheiden und werden durch die jeweils stirkste
Lichtquelle am stirksten angezogen. Die negativ geotaktische Reak-
tion ist anscheinend um so- stirker, je grosser der Winkel der Unter-
lage gegen die Horizontale ist. Der Geruchssinn scheint fiir das Auf-
suchen des Futters im Frithjahr keine besondere Bedeutung zu haben,
Es kommt eine Tendenz zu Wanderungen der Raupen nach der Trieb-
spitze vor.

Befall und Schaden. — Am Triebabschnitt des vorhergegangenen
Jahres (T-1) pflegt man die meisten Eier und die meisten Raupen
sowohl im Herbst als auch im Winter zu finden. Im Frithjahr tritt
die hochste Befallsdichte in der Regel an den jiingsten Triebabschnit-
ten (T) auf. Die Struktur des Kronenraums und des Bestandes scheint
die Verteilung des Befalls in der Hohe und horizontal innerhalb des
Bestandes weitgehend zu bestimmen. Die héchsten Befallsdichten tre-
ten in der unteren Region der Kronen bzw. der Bestidnde auf. Be-
standesrinder werden oft stirker befallen als das Innere von Bestin-
den. Unterschiede in der Befallsdichte zwischen Bestandesteilen und
Bestinden hidngen von dem Zusammenwirken vieler &kologischer
Einfliisse ab und wahrscheinlich nicht allein von dem Gesundheits-
zustand oder der Wasser- und Nihrstoffversorgung der Bidume.

Eine Raupe kann im Herbst rund 7 Nadeln, im Frihjahr etwa 80
Nadeln minieren, also etwa alle Nadeln an zwei Kurztrieben. Der
prozentuale Verlust an Nadelmasse ist im Frithjahr an den Triehen-
den am grossten und in der oberen Kronenregion geringer als unten.
Der von einer Raupe verursachte prozentuale Verlust an Nadelmasse
ist unten wesentlich grésser als in der oberen Kronenregion. Das
diirfte mit Unterschieden in der Nadelmasse und im Austreiben der
Nadeln zusammenhingen.

Zur Prognose des Frithjahrsfrasses eignet sich am besten die Dichte
lebender Raupen am Ende der Uberwinterung. Ist die Dichte héher
als eine Raupe je zwei Kurztriebe (0,56 CG/K), so kann man starken
Frass erwarten.

Der Frass verursacht Zuwachsverluste, die anscheinend direkt von
dem Grad der Entnadelung abhingen. In Schweden verursacht Coleo-
phora-Frass allein nicht das Absterben von Biumen.

Gegenmassnahmen. — Man kann die Populationsdichte der Lar-
chenminiermotte in einem Bestand stark reduzieren, indem man das
Aufasten oder Fillen von Lirchen auf die Zeit zwischen Ende Juli

14%—512821
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und dem Ausschlagen der Knospen verlegt., Férderung der Vogelfauna
trigt zur Dezimierung der Schédlinge bei. Biologische Bekdmpfung
durch pathogene Mikroorganismen — mit eventueller Ausnahme von
Bacillus thuringiensis —, parasitische Hymenopteren und Ameisen
verspricht in Schweden keinen besonderen Erfolg. '

Chemische Bekampfung ist zu jeder Jahreszeit moéglich, Am giin-
stigsten ist Sprithen mit synthetischen Insektiziden im Friihjahr,
wenn die Nadeln auszuschlagen beginnen. Es ist nicht sicher, dass die
nichste Generation nach einer Bekdmpfung nur schwach auftritt. In
Schweden sollte C. laricella nur in Ausnahmeféllen mit Insektiziden
bekimpft werden.

Einfliisse der Umwelt auf Fruchtbarkeit und Sterblichkeit. —
Raupen in Diapause ertragen tiefe Temperaturen. Die obere Toleranz-
grenze fiir konstante Temperaturen liegt zwischen 32 und 35° C.
Voriibergehende Kilte im Friihjahr verursacht keine héhere Sterblich-
keit unter reaktivierten Tieren. Hohe Luftfeuchtigkeit bhegiinstigt
Pilzkrankheiten. Austrocknung fithrt zu erhdhter Sterblichkeit. Ver-
suche im Herbst haben ergeben, dass an schnell trocknenden und ver-
gilbenden Zweigen weniger Raupen das Uberwinterungsstadium er-
reichen als an langsam trocknenden Zweigen. Praktisch alle vom
Baum gefallenen Tiere in Jugendstadien, ausser Puppen und ver-
puppungsreifen Raupen, gehen zugrunde.

In Schweden wurden folgende Pilzarten, die insektenpathogen auf-
treten kénnen, an C. laricella gefunden: Aspergillus effusus TIRA-
BOSCHI, Poecilomyces farinosus (DICKS. ex FR.) BROWN et G.
SMITH und eine Beauveria tenella (DELACR.) SIEM. nahestehende
Art,

Die tierischen Parasiten sind ausschliesslich Hymenopteren. In den
Zuchten schlipften folgende Arten: Chrysocharis laricinellae RATZ.
(unsicher), Ch. nitetis WALK., Cirrospilus pictus NEES., C. immacula-
tus THOMS., C. diallus WALK., Cirrospilus sp., Derostenus sp., Dicla-
docerus westwoodi WESTW ., Habrocytus sp., Mesopolobus subfumatus
RATZ., Sceptrothelys sp. n., eine Mymaride (unsicher) und Ichneu-
moniden (noch nicht bestimmt). Die verbreitetsten und haufigsten
Arten sind Ch. nifetis und C. pictus. Die Ichneumoniden spielen eine
sehr geringe Rolle, Braconiden fehlten in den Zuchten vollig. Der
Umfang der Parasitierung variiert und hélt sich meist unter 10 %.

Zu den wichtigsten Feinden gehéren die Vogel. Zahlreiche Vogel-
arten, besonders Meisen und Finken, stellen den sickchentragenden
Tieren im Winter und Friihjahr nach.
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Wesentlichen Einfluss auf die Fruchtbarkeit und Sterblichkeit hat
die Koinzidenz zwischen der Entwicklung von C. laricella und dem
Vegetationszyklus der Ladrche. Konkurrenz fritt hauptsiéchlich als
intraspezifische Konkurrenz in Erscheinung. Interspezifische Kon-
kurrenz (vorwiegend mit L#rchenblattwespen und Schmetterlings-
raupen) hat in Schweden im allgemeinen geringere Bedeutung,

Die Veridnderungen der Populationsdichte. -—— Die Bevolkerungs-
systeme, in denen C. laricella studiert wurde, verindern sich und
kénnen nicht als Biozonosen im strengen Sinne bezeichnet werden.
Man kann in Schweden hdéchstens in Ausnahmeféllen iiber lingere
Zeitraume mit einer bestimmten mittleren Populationsdichte rechnen,

Nach der Eiablage werden die intrazyklischen Verinderungen der
Populationsdichte (Oszillationen) durch die Sterblichkeit verursacht.
Stiarkerer Riickgang in der Dichte lebender Individuen beginnt meist
mit der Uberwinterung. Die wichtigsten Ursachen sind: Dezimierung
durch Végel, Parasitierung, Witterungsverhéltnisse und in Verbin-
dung damit Pilzkrankheiten. Starke Parasitierung kommt nur gele-
gentlich vor, Pilzseuchen sind selten,

Die Sterblichkeit ist anscheinend an dem jiingsten Triebabschnitt
and in der obersten Krone am geringsten. Sie variiert zwischen Be-
standesteilen und Populationen. Das hingt mit Unterschieden in den
Lebensverhiltnissen der Larchenminiermotte und ihrer natiirlichen
Feinde zusammen,

Die interzyklischen Verdnderungen der Populationsdichte (Fluk-
tuationen) bewegen sich innerhalb des Bereiches von 2—3 Zehner-
potenzen. Die Fluktuationen von C. laricella werden am bhesten durch
die Dichte tiberwinternder Raupen dargestellt. Diese Dichten variieren
hauptsédchlich zwischen 0.04 und 1,5 C/K. Die Anzahl der Tiere, die
wenigstens das Puppenstadium erreichen, scheint meist dazu auszu-
reichen, unter geeigneten Verhilinissen eine nichste Generation von
hoher Dichte aufzubauen.

Die Maxima der Fluktuationen treten in unregelméssigen Abstin-
den, im Durchschnitt alle 3 Jahre auf. Das Vorkommen gemeinsamer
Maxima fiir verschiedene Populationen weicht nicht wesentlich von
der Zufallserwartung 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
Witterung abhingen kénnen.
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Klima, Standort und Bestand determinieren die mittlere Popula-
tionsdichte. Die intraspezifische Konkurrenz diirfte der wichtigste
Regler sein. Die Bedeutung von Voégeln und Parasiten als Regler ist
nicht vollig gekldrt. Nachhaltige Verschiebungen des Schwankungs-
bereiches der Populationsdichten kann man erreichen, indem man
anhaltend oder hiufig wirksame, dichteunabhéingige Faktoren beein-
flusst, z. B. durch Veranderung des Kronenraums, des Bestandesklimas
oder der Lebensverhiltnisse natiirlicher Feinde.

Diapause. —- Der Eintritt der Raupen in Diapause wird nicht
direkt durch die Temperatur ausgelost. Die Nahrungspflanze scheint
unter normalen Verhéltnissen keinen wesentlichen Einfluss auf das
Auftreten und die Tiefe der Diapause zu hahen. Der Beginn der Dia-
pause hingt nicht direkt von dem Festspinnen der Raupen zur Uber-
winterung ab. Festgesponnene Raupen kdnnen in Quieszenz fiiber-
wintern.

Die Hiufigkeiten der in einer Zucht tiglich aus der Diapause er-
wachenden Raupen entsprechen ungefiahr einer logarithmischen Nor-
malverteilung. Die ersten Ausserlich sichtbaren Anzeichen der Weiter-
entwicklung nach der Diapause treten in 20° C durchschnittlich 3,4
Tage vor dem Beginn des Umherwanderns auf.

Die Reaktivierung wird durch Temperaturen iiber 0—5° C gefdr-
dert. Die Beziehung zwischen Temperatur und Reaktivierungsge-
schwindigkeit ist nicht streng linear. Die Reaktivierung durch Wérme
verlduft dhnlich einer Wiarmesummierung. Umschléidge in der Tempe-
ratur scheinen die Reaktivierung und Entwicklung der Raupen weder
anzuregen noch zu hemmen, Niedrige Temperaturen férdern die
Reaktivierung nicht, Kithlen wirkt nicht stimulierend auf die Reak-
tivierung.

Die Reaktivierung der Raupen beginnt schon im Herbst und schrei-
tet allm#hlich fort. Unabhingig von Wirme verlduft die Reaktivie-
rung in Kilte als Funktion der Zeit in Form einer Optimumkurve,
Raupen in Diapause ertragen kithle Lagerung besser als reaktivierte
Tiere.

Ein Einfluss der Belichtung oder der Luftfeuchtigkeit auf die
Reaktivierung wurde nicht nachgewiesen.

Zwischen dem Erwachen der Raupen und dem Ausschlagen der
Lirchen besteht eine enge Beziehung, die in Zuchtversuchen deutlich
zutage tritt.

Gruppen von Raupen in Diapause, die man in Wirme bringt, zeigen
erst einen sinkenden und dann einen steigenden Sauerstoffverbrauch.
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Der sinkende Sauerstoffverbrauch héngt nicht allein mit der Reak-
tivierung zusammen. Hiutung und Beginn des Wanderns fallen in
die Phase des steigenden Sauerstoffverbrauchs. Je weiter die Reak-
tivierung fortgeschritten ist, desto héher ist der Sauerstoffverbrauch
am ersten Tag in Wirme. Es besteht kein grundséatzlicher Unterschied
in der Hohe des Sauerstoffverbrauchs zwischen Raupen in Diapause
und reaktivierten Tieren.

2 Stunden Behandlung mit 0,25 % HCN-Gas senkt den Sauerstoff-
verbrauch wesentlich. Die Cyanid-resistente Atmung ist in der Phase
des sinkenden Sauerstoffverbrauchs (zu Anfang des Aufenhaltes in
Wirme) am hoéchsten 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 Sterblichkeit. Der Einfluss
von HCN auf die Atmung und die Sterblichkeit hingt nicht allein
von dem Grad der Reaktivierung ab.

Der Gehalt an Cytochrom-c-oxydase in Raupen in Diapause scheint
sich ab Januar—Februar nicht wesentlich zu &ndern. Er sleigt zu
Ende der Reaktivierung an und nimmt bis zum Beginn der Friihjahrs-
aktivitat weiter zu.
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Sammanfattning

Ekologiska och fysiologiska studier éver lidrktridsmalen,
Coleophora laricella HBN.

Utbredning, levnadssdtt och utveckling. — Sedan mitten av 1700-talet
har man odlat lirk i Sverige, och tridslaget forekommer idag i hela landet.
Coleophora laricella angriper alla larkarter samt i ringa omfattning dven
douglasgran i nirheten av lark. Insekten kan genomgé hela sin utveckling pa
douglasgran.

Liarktradsmalen férekommer i hela landet utom i norra Sveriges inland.
Sannolikt begrdnsas utbredningen i norr av klimatet, i forsta hand av
vegetationsperiodens temperaturférhallanden. Mot utbredningsomradets
grians har arten hittills inte upptratt i stérre omfattning.

Malen svérmar i Sverige mellan den 10 juni och 25 juli., Hanarna kliacks
i genomsnitt nagot tidigare &n honorna och har kortare livslingd.

En hona kan ldgga omkring 50 dgg. Honans &ggforrad avtar under dgg-
laggningstiden. Aggen laggs huvudsakligen var for sig och pa den distala
delen av barrundersidorna.

C. laricella genomgar vanligen 4 larvstadier, ibland &ven fler, Larvernas
storlek tilltar i geometrisk progression. I Sverige ldmnar larverna som
regel sina barrminor forst i stadium III och &vergar (ill sickar., Tidpunkten
for bildning av sdckar samt storleken och formen pa s#ckarna kan péver-
kas av virdvixtens forandringar under hosten. Smé larver i stadium TII,
som tidigt lever i siickar, dmsar ofta hud &nnu en gang fére Svervintringen.

I stadium IIT (eventuellt IV) spinner larverna fast sig for overvinfringen,
huvudsakligen vid kortskottens baser och skottspetsarna. Vinterférberedel-
serna genomfors oberoende av om och nér frost intrédffar. Djuren over-
vintrar i diapaus, undantagsvis i quiescens.

Diapausen avslutas med hudémsning, I samband dérmed kan huvud-
kapslar bildas, vars bredd ligger mellan de normala genomsnitten {or
stadierna III och IV. Detta sammanhinger antagligen med tidpunkten for
diapausens avslutning.

Larverna rcagerar savil fore som efter diapausen positivt fototaktiskt
och negativt geotaktiskt. Larverna kan urskilja olika ljusintensitet och
attraheras mest av den starkaste ljuskdllan. Den negativt geotaktiska reak-
tionen blir troligen starkare med starkare lutning hos underlaget. Lukl-
sinnet tycks inte ha ndgon sirskild betydelse for orienteringen meot fédan
pa varen. En tendens hos larverna att vandra mot skottspetsen férekommer.

Angrepp och skador. — Pa fjolarsskotten (T-1) brukar man finna savél
de flesta dggen som de flesta larverna bade pé& hosten och vintern. Den
hogsta angreppstitheten pad varen foérekommer som regel pid de yngsta
skottdelarna (T). Kronregionens och bestandets struktur synes till stor
del bestaimma angreppets fordelning badde i hdjdled och horisontellt inom
bestandet. Den stdrsta angreppstitheten forefinns i kronornas resp. be-
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staindens nedre region. Angreppen ir ofta starkare i bestindskanterna in
i bestandens inre delar. Skillnader i angreppstithet mellan olika delar av
samma bestand och mellan olika bhestdnd bestims av en samverkan mellan
manga ekologiska faktorer, salunda ej av tridens hélsotillstind, vatten-
eller néaringstillgdng var {or sig.

En larv minerar pa hoésten omkring 7 barr, pa varen ca 80 barr, vilket
ungefdr motsvarar barren pa 2 kortskott. Den procentuella forlusten av
barrmassa #r p& varen starkast pa de yttersta skottdelarna. Forlusten i
kronans nedre delar ar stérre &n i de dvre. Den av en larv férorsakade
procentuella forlusten av barrmassa dr avsevirt stérre i den nedre kron-
regionen &n i den Ovre, vilket torde bero pa skillnader i barrmassa.

For en prognos av vargnaget bestimmer man ldmpligen tdtheten av le-
vande larver vid slutet av 6vervintringen. Ar tdtheten stérre dn en larv
per tva kortskott (0,5 C/K), kan starkt gnag férvintas.

Angreppet férorsakar tillvaxtfoérluster, som antagligen &r proportionella
mot foérlusterna av barrmassa. Enbart Coleophora-gnag férorsakar i Sverige
inte tridens dod.

Motdatgdarder. — Liarktriadsmalens populationstdthet i ett bestind kan
man reducera visentligt genom normala skogliga dtgédrder. Om man dmnar
gronkvista eller fialla Idrk, bor deita salunda ske under tiden frén slutet
av juli till knoppsprickningen. Genom att befrimja fagelfaunan motverkar
man skadedjuren. Biologisk bek#mpning med patogena mikroorganismer
— mojligen mied undantag av Bacillus thuringiensis —, parasitiska hy-
menopterer och myror ter sig inte sdrskilt lovande i Sverige.

Kemisk bekdmpning kan utféras under alla arstider. Gynnsammast ir
besprutning med syntetiska insekticider p& véaren under knoppsprick-
ningen. Efter en bekidmpning 4r det inte helt sidkert att nésta generation
blir svag. I Sverige bor lirkiréidsmalen enbart i undantagsfall bekimpas
med insekticider.

Miljéinflytanden pd mortalitet och fertilitet. — Larver i diapaus tal
laga temperaturer. Den Ovre toleransgrénsen for konstanta temperaturer
ligger mellan 32 och 35° C. Overgdende kyla fororsakar ingen ndmnvird
mortalitet bland reaktiverade djur. Hég luftfuktighet gynnar svampsjuk-
domar. Uttorkning &kar mortaliteten. Forsdk pa hosten har visat att ett
farre antal larver natt dvervintringsstadium pa snabbt torkande och gul-
nande kvistar dn pé& langsamt torkande. Med undantag av puppor och
férpuppningsmogna larver dor néstan alla ej fullvuxna djur som fallit
ner fran triden.

Foljande svampar som kan upptrida insekipatogent, har patraffats hos
C. laricella i Sverige: Aspergillus effusus TIRABOSCHIL. Poecilomyces fari-
nosus (DICKS. ex. FR.) BROWN et G. SMITH och en art, som stir nira
Beauveria tenella (DELACR.) SIEM.

Parasitfaunan i Sverige bestar uteslutande av hymenopterer. Féljande
arter har klickts ur C. laricella: Chrysocharis laricinellae RATZ. (osikert),
Ch. nitetis WALK., Cirrospilus pictus NEES, €. immaculafus THOMS.,
C. diallus WALK,, Cirrospilus sp., Derostenus sp., Dicladocerus westwoodi
WESTW., Habrocytus sp., Mesopolobus subfumalus RATZ., Scepirothelys
sp. n., en mymarid (osiker) och ichneumonider (dnnu inte artbestimda).
De viktigaste arterna dr Ch. nitetis och C. pictus. Ichneumoniderna spelar
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en helt underordnad roll, braconider forekom inte i odlingarna, Para-
siteringens omfang varierar och héaller sig vanligen under 10 %.

Talrika fagelarter, sérskilt mesar och finkfaglar, fortir de sickbirande
djuren pad vintern och varen. Faglarna hor till de viktigaste fienderna.

Koincidensen mellan ldrktridsmalens utveckling och ldrkens vegeta-
tionscykel har visentligt inflytande p& fertilitet och mortalitet. Konkurrens
forekommer huvudsakligen som intraspecifisk konkurrens. Interspecifisk
konkurrens (framst med liarksteklar och fjirilslarver) har i Sverige i all-
minhet mindre bhetydelse. )

Populationsdynamik. — De biologiska system, i vilka C. laricella stude-
rats, fordndrar sig och kan inte betecknas som biocenoser i stréng be-
maérkelse. For Sveriges vidkommande kan man endast i undantagsfall anta,
att populationer av €. laricella har en bestimd genomsnittlig tathet over
ldngre tidsperioder.

Efter #ggliggningen fororsakar djurens mortalitet intracykliska for-
dndringar av populationstidtheten (oscillationer). En starkare tillbakaging
i tatheten borjar ofta i och med 6vervintringen. De viktigaste orsakerna ér
decimering genom faglar, parasitering, viderleksférhallanden och i sam-
band darmed svampsjukdomar. Hégre grad av parasitering foérekommer
endast vid vissa tillfallen, svampepidemier #r sillsynta.

Mortaliteten synes vara minst pa de yngsta skottdelarna och i 6versta
kronregionen. Den varierar mellan olika delar av bestdnd och populationer.
Detta star i samband med skillnader i lirktradsmalens och dess naturliga
fienders levnadsférhallanden.

De intercykliska férdndringarna av populationstiatheten (fluktuationerna)
ror sig inom ramen for 2-—3 potenser av 10. Fluktuationerna framgir bist
av tiatheten for dvervintrande larver. Denna varierar huvudsakligen mellan
0,04 och 1,5 C/K. Antalet djur, som &tminstone nir puppstadiet, brukar som
regel rdcka till f6r att bygga upp en hog populationstéthet i niista gene-
ration.

Fluktuationernas maxima upptriader med oregelbundna intervall, i
genomsnitt vart 3:e ar. Forekomsten av gemensamma maxima for olika
populationer avviker inte vésentligt fran den vid slumpvis férdelning for-
vintade forekomsten. Hoga tdtheter samtidigt i méanga populationer som
t. ex. under 1964 i sédra Sverige torde dock ha gemensamma orsaker.
Det formodas att gemensamma maxima i olika populationer kan framkallas
av viderleken.

Klimat, standort och bestdnd determinerar den genomsnittliga popula-
tionstitheten. Intraspecifisk konkurrens torde vara den viktigaste regula-
torn. Faglarnas och parasiternas betydelse som regulatorer dr inte helt
klarlagd. Populationsfériandringarnas forlopp i Sverige tyder pa en tam-
ligen val fungerande regulation. Langvariga foérskjutningar i variationerna
av populationstatheten uppnar man genom att paverka tithetsoberoende
faktorer, t. ex, genom fordndringar i kronregionen, hestandsklimatet eller
livsbetingelserna fér naturliga fiender.

Diapaus. — Temperaturen utloser inte direkt larvernas intride i dia-
paus. Virdvixten har antagligen under normala foérhallanden inte négot
viasentligt inflytande pa diapausens férekomst och styrka. Diapausens bor-
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jan &r inte direkt beroende av att djuren spinner fast sig foér &vervint-
ring. Fastspunna larver kan Overvintra i quiescens.

Frekvenserna av larver, som i en odling dagligen vaknar ur diapaus,
motsvarar ungefdr en logaritmisk normalférdelning. De foérsta synliga
tecknen pa fortsatt utveckling efter diapaus visar sig vid 20° C i genom-
snitt 3,4 dygn innan larven hérjar vandra omkring.

Reaktiveringen paskyndas av temperaturer o6ver 0—5° C. Férhallandet
mellan temperatur och reaktiveringshastighet dr inte stringt linjart. Reak-
tiveringens forlopp i virme liknar en viarmesummering, Temperaturvix-
lingar tycks varken stimulera eller himma reaktiveringen och larvernas
fortsatta utveckling. Laga temperaturer paskyndar inte reaktiveringen, ned-
kylning har ingen stimulerande inverkan pa reaktiveringen.

Larvernas reaktivering boérjar redan pa hésten och framskrider succes-
sivt, Oberoende av vérme forléper reaktiveringen i kyla som en funktion
av tiden och i form av en optimumkurva. Larver i diapaus til lagring i
kyla bittre én reaktiverade djur.

Intet inflytande av belysning eller luftfuktighet pa reaktiveringen har
kunnat pavisas.

Mellan larvernas uppvaknande ur diapaus och larkens knoppsprickning
finns ett néra samband, som tydligt framtréder i odlingsexperiment.

Grupper av larver i diapaus, som kommer i virme, visar forst en sjun-
kande och sedan en stigande syreforbrukning. Den sjunkande syreférbruk-
ningen ar inte enbart beroende av reaktiveringen. I syreforbrukningens
stigande fas &msar larverna hud och bérjar vandra. Med framskridande
reaktivering stiger syreférbrukningen under {6rsta dagen i vérme. Mellan
larver i diapaus och reaktiverade larver finns ingen principiell skillnad
i syreférbrukningens storlek.

Syreférbrukningen 4r efter 2 timmars behandling med 0,25 % HCN vi-
sentligt nedsatt., Den cyanid-resistenta andningen ar i syreférbrukningens
sjunkande fas (i borjan av virmeuppehdllet) storst. Dérefter sjunker den
till ett minimum och repar sig inte mer. Parallellt med andningshimningens
tilltagande 6kar mortaliteten. Inflytandet av HCN pd andningen och mor-
taliteten beror inte enbart pa graden av reaktiveringen.

Halten av cytokrom-c-oxidas i larver i diapaus tycks efter januari—
februari inte undergh nagra viisentliga forandringar. Vid slutet av reakti-
veringen stiger halten av cytokromoxidas och fortsitter att dka tills lar-
verna boérjar vandra.
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