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Zur Erklarung der Ma.ssehvermehrung des Grauen
Larchenwicklers (Zeiraphera griseana Hb. = diniana Gn.)*

I. Die Massenvermehrungen in Mitteleuropa

Von W. Baltensweiler, Ziirich
Oxf. 453

Einleitung

Insektenkalamititen bedeuten fiir den Forstmann immer eine groBe
Sorge, nicht nur der zusitzlichen BekdmpfungsmaBnahmen und Zwangs-
nutzungen wegen, sondern ebensosehr, weil in vielen Fillen die eigentliche
Ursache der plotzlichen Massenvermehrung nicht genau bekannt ist. Ohne
Diagnose kann aber auch keine Therapie geplant werden. Obwohl dank
den chemischen Bekdmpfungsmitteln heute Insektenkalamititen nicht mehr
als unabwendbare Naturkatastrophen hingenommen werden miissen, ist
damit die Frage der Entstehung dieser Situationen noch nicht beantwortet;
im Gegenteil, das heutige Wissen von der Allgemeingefihrlichkeit groB-
flichiger und wiederholter Insektizidanwendungen verlangt noch gebiete-
rischer darnach. '

In dieser Arbeit wird versucht, die Ursachen einer Massenvermehrung
von Z. griseana, die 1924 bis- 1934 in den Fichtenwildern des Erzgebirges
«erstmals» auftrat, zu analysieren. Dariiber hinaus wird aber versucht, diese
einmalige Massenvermehrung, die sich gegenwirtig zu wiederholen scheint,
nicht als isolierte Erscheinung zu betrachten, sondern in das iibergeordnete
System populationsdynamischer Erscheinungen einzugliedern.

Die langfristige Dynamik von Populationen irgendwelcher Tierart kann
entweder direkt auf Grund von Populationszihlungen oder aber indirekt
anhand des von der Tierart verursachten Schadens erfaBt werden. Die
zweite, einfachere Methode verzichtet auf die quantitative Erfassung der
Populationsdichte jeder einzelnen Generation, sondern registriert nur hohe,
iiber einem bestimmten Schwellenwert sich befindende Populationen. Auf
diese Weise sind besonders von Forstleuten im Laufe der letzten 100 Jahre
viele wertvolle Beobachtungen iiber Massenvermehrungen von Forstinsek-
ten gesammelt worden. GemidBl dem Auftreten von Insektenschiden in

1 Beitrag Nr. 26 der wissenschaftlichen Arbeitsgemeinschaft zur Erforschung der Popu-
lationsdynamik des Grauen Lirchenwicklers. Leitung: Prof. Dr. P. Bovey, Entomologisches
Institut der ETH, Ziirich, Diese Arbeit wurde teilweise durch den Schweizerischen Natio-
nalfonds zur Forderung der wissenschaftlichen Forschung ermoglicht.
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raumlicher und zeitlicher Hinsicht kénnen verschiedene Typen von Popula-
tionsbewegungen unterschieden werden. In Abbildung 1 sind diese Typen
schematisch dargestellt und nach der zeitlichen Erscheinung des Schaden-
bildes benannt (Schwerdtfeger, 1957; Baltensweiler, 1962).

P

Shp———————————_— Latenz-Typus

Permanenz-Typus

Abbildung 1
Schema von Massenwechseltypen

p: Populationsdichte (Individuenzahl)
t: Zeit
S: Schwelle sichtbaren Schadens

Im Rahmen unserer langfristigen Untersuchungen iiber die Massenver-
mehrungen des Grauen Lirchenwicklers in den Lirchenwildern der Alpen
kann auf Grund der Kombination quantitativer Populationszihlungen
wiihrend 16 Jahren (Auer, 1961) und den wihrend tiber 100 Jahren regi-
strierten Schadenperioden gezeigt werden, daB in diesem Gebiet Zeiraphera
griseana eine zyklische Populationsbewegung aufweist (Baltensweiler,
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1964 a). Es sind gegenwiirtig Studien im Gange, diese zyklischen Populations-
verinderungen mittels stochastischer Ursache-Wirkungs-Modelle moglichst
wirklichkeitsentsprechend zu erfassen.

In einer ersten solchen Studie wurden die zyklischen Massenvermehrun-
gen des Lirchenwicklers im Oberengadin als das Ergebnis biologischer
Wechselwirkungen zwischen der Tierart und ihrer Ndhrpflanze, der Lirche
(Larix decidua Miller), in einer konstant optimalen abiotischen Umwelt
gedeutet (Baltensweiler, 1964b). Damit wird gesagt, da3 die das Popu-
lationswachstum bestimmenden Umweltsfaktoren eine unaufhorliche Zu-
nahme der Lirchenwicklerpopulation gestatten wiirden, wenn ‘nicht die
Wechselwirkungen zwischen Tierart und Nahrpflanze eine Regulation des
populationsdynamischen Geschehens herbeifiihren wiirden.

Diese These, als weitgehende Vereinfachung der komplexen Natur-
bedingungen aufgefalt, kann nicht allein anhand der Massenvermehrungen
im Daueroptimumgebiet gepriift werden, sondern mul3 durch populations-
dynamische Untersuchungen lings einer Transversalen durch das Optimum-
gebiet erginzt werden. Das Optimumgebiet, in dem die zyklischen Massen-
vermehrungen ablaufen, beschrinkt sich in den Alpen nur auf die Zone
zwischen 1700 bis 1900 m .M. Oberhalb und unterhalb dieser Zone er-
scheinen die Schadenperioden nicht mehr regelmifBig, und auf 800 m . M.
wurde noch nie Schaden beobachtet, obschon der Lirchenwickler auch in
diesen Hohenlagen autochthon vorkommt. Um dieses Phianomen kausal-
analytisch zu erkliren, wurden als Ergdnzung zu den mathematisch-sta-
tistischen Populationszihlungen ldngs eines Hohenprofils von 800 bis
2100 m . M. phidnologische Untersuchungen iiber die Entwicklung des
Larchenwicklers vorgenommen. Auf diese Weise werden die Forschungs-
arbeiten lings einer Achse allmihlich variierender Wahrscheinlichkeit fiir
Massenvermehrungen angeordnet. Wir hoften, mit einer solchen «Gra-
dienten-Methode» (Baltensweiler, 1965) den Dualismus der Popula-
tionsdichte-unabhidngigen Wirkung der Witterung, der sogenannten Deter-
mination (Wilbert, 1962), und den Populationsdichte-abhingigen Ein-
flu biologischer Faktoren, der Regulatoren, qualitativ und vielleicht auch
quantitativ zu erfassen.

Fiinfjahrige 6kologische Freilanduntersuchungen erlaubten, ein Modell
der das Wachstum der Population entscheidend determinierenden Witte-
rungssituationen zu entwickeln (Baltensweiler, 1965). Mit Hilfe dieses
sogenannten Determinationsmodelles soll nun versucht werden, die 14 gut
dokumentierten Massenvermehrungen des Grauen Liarchenwicklers im
Engadin in deduktiver Weise zu erkliren. Damit wire die Moglichkeit

geboten, die Hypothese iliber die Konstanz der optimalen abiotischen Um-
welt zu iiberpriifen.

Die Tatsache, daB Z. griseana auch auBerhalb der Alpenlinder, in den
tieferen Lagen Europas, schon unerwartete Massenvermehrungen durch-
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laufen hat, 148t es reizvoll erscheinen, dieses Determinationsmodell auch an
diesen Einzelfillen zu priifen. Eine allfillige Ubereinstimmung der Modell-
witterung mit den tatsdchlichen Verhiltnissen wiirde umgekehrt zu einem
bessern Verstandnis dieser Gradationen beitragen.

Die im Sommer 1965 erkannte Gefahr einer neuen groBriumigen Massen-
vermehrung des Lirchenwicklers auf Fichte im Erzgebirge, im Grenzgebiet
zwischen der Deutschen Demokratischen Republik und der Tschecho-
slowakei, verleiht dieser Arbeit aus forstokonomischen Griinden ein be-
sonderes Interesse. Weil dieser vorgesehene Erklirungsversuch jedoch als
eine sehr weitgehende Extrapolation zu beurteilen ist, sollte eine wissen-
schaftliche Bearbeitung der beginnenden Massenvermehrung, die fiir die
Liarchenwicklerrasse auf Fichte noch unbewiesenen Voraussetzungen des
Determinationsmodelles im einzelnen analysieren. Da ein besseres Ver-
stindnis der Massenvermehrungen des Lirchenwicklers auf Fichte zurzeit
besonders dringlich ist, sollen in dieser ersten Mitteilung nur die mittel-
européiischen Gradationen niher untersucht werden. Es ist jedoch vor-
gesehen, in weiteren Publikationen die Massenvermehrungen in England
Danemark und den Alpen zu behandeln.

1. Das Determinationsmodell fiir den Grauen Lirchenwickler

Die seit 1961 auf experimenteller und beschreibender Basis durch-
gefiihrten Untersuchungen lings eines Hohenprofils durch das Optimum-
gebiet des Liarchenwicklers in den Alpen lassen zwei kritische Perioden fiir
das optimale Populationswachstum erkennen.

Einerseits handelt es sich um die Koinzidenz (Thalenhorst, 1951)
zwischen dem Schliipfen der Eiraupen und dem Austreiben der Wirtspflanze
im Friihling und anderseits um die Temperatureinwirkungen im Hoch-
sommer und im Winter auf die Diapauseeier. Da die Versuchsanordnungen
und die Ergebnisse in anderem Zusammenhange eingehend erortert werden
(Baltensweiler, in Vorbereitung), sollen im folgenden nur die notwen-
digsten biologischen Details erwdhnt werden, um die optimale Wirkung
der Witterung fiir maximales Populationswachstum zu beschreiben.

Der weibliche Falter legt seine Eier von Juli bis September ab. Das Ei
entwickelt sich im Laufe von 14 Tagen bis zum segmentierten Keimstreifen-
stadium, in dem die vier bis fiinf Monate dauernde Diapause verbracht
wird (Bassand, 1965). Temperaturen iiber 30°C, wie sie im August je
nach Hohenlage mehr oder weniger oft auftreten kénnen, verursachen in
diesem Stadium eine hohe Eimortalitit, wihrend tiefe Wintertemperaturen
einen glinstigen Einflu3 auf die Schliipfrate ausiiben. Nach AbschluB3 der
Diapause beschleunigt frithe und warme Friihlingswitterung nicht nur die
Eientwicklung, sondern auch das Austreiben der Nihrpflanze. Wihrend
aber das Schliipfen der Raupen in erster Linie von der unmittelbar herr-

469



schenden Temperatur abhidngt, ist das Austreiben der Nahrpflanze zusitz-/
lich noch von der Bodenfeuchtigkeit bestimmt. Ein rasches Austreiben der|
Lirche und das Spreizen der Nadeln, wie es bei warmer Witterung und bei’
geniigender Bodenfeuchte eintritt, bietet optimale Koinzidenzverhiltnisse.
Ein temperaturmifBig wechselnder, verzogerter Friihling bedingt Inkoinzi-
denz und verldngert die Postdiapauseentwicklung, wodurch die Schliipfrate
erniedrigt wird.

Auf Grund dieser Betrachtungen kann das Witterungsschema fiir opti-
males Populationswachstum folgendermafen beschrieben werden:

a) kiihler Sommer wihrend der Zeit der jungen Eier (Juli bis September);

b) kalter Winter wihrend der Uberwinterung der Eier (Dezember bis
Mirz);

c) nicht zu trockener und vor allem gleichmidBig warmer Friihling wihrend
der Entwicklungsphase der Eier nach AbschluB3 der Diapause bis zum
erfolgreichen Festsetzen der jungen Raupen am frischen Trieb (Mirz
bis Juni).

Die drei kritischen Witterungsperioden sollen im folgenden kurz Som-
mer-, Winter- und Friihlingskriterien genannt werden.

Obwohl diese Erkenntnisse in erster Linie fiir die Lirchenform von
Z. griseana lings eines Hohenprofils in den Alpen gelten, soll das gleiche
qualitative Witterungsmodell mit einer kleinen Abédnderung auch fiir die
Fichtenform im Erzgebirge angewendet werden. Diese Abdnderung betriftt
die Dauer der Postdiapauseentwicklung. Entsprechend den Verhiltnissen
bei Lirchen- und Arvenform (Bovey und Maksymov, 1959) diirfte auch
die Fichtenform erheblich spiter schliipfen als die Larchenform. Gemal3 den
Beobachtungen von Pfeffer (1930) und Anonymus (1933) schliipfen
die Raupen Ende Mai, Anfang Juni. Das Kriterium «warmer Friihling» im
biologisch-phidnologischen Sinne gebraucht, bezieht sich deshalb nicht auf
die eigentlichen Friihlingsmonate Mirz, April, Mai, sondern auf die Monate
April, Mai, Juni. ' '

Dieses Determinationsmodell soll nun dazu dienen, die tatsichliche
Witterung wihrend der Zeitperiode 1915 bis 1965 auf ihre Konstanz beziig-
lich der Populationsdynamik des Grauen Lirchenwicklers zu priifen. Hiu-
figkeit und zeitliche Verteilung der als populationsférdernd definierten
Witterungssituationen sind die zu untersuchenden Kriterien.

Erfolg und MiBerfolg einer solchen Untersuchung hingen davon ab,
ob es gelingt, eine zweckmiBige und objektiv anwendbare Definition der
populationsférdernden Witterungssituationen zu finden. Dabei muf3 aber
berticksichtigt werden, daBl die Eintrittsdaten verschiedener Lebensstadien
des Lirchenwicklers (Ei, Raupe, Puppe, Falter) von Jahr zu Jahr, je nach
der Witterung, um mehr als Monatsfrist variieren kénnen (Anonymus,
1933). Mit wenigen Ausnahmen sind diese Daten fiir den Larchenwickler
im Erzgebirge fiir die einzelnen Jahre unbekannt. Es ist jedoch anzunehmen,
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daB sich zum Beispiel der Schliipfvorgang, analog wie bei der Lirchenform,
wihrend einer lingern Zeitspanne vollzieht (Baltensweiler, 1965). Aus
diesem Grund kann die zeitliche Zuordnung einer kritischen Witterung zu
der entsprechenden Entwicklungsstufe des Lirchenwicklers nur von sehr
grober qualitativer Art sein. Die Zuordnung der Sommer- und Winter-
witterung bietet in diesem Sinne keine Schwierigkeiten, wohl aber die
Friihlingswitterung. Der Zeitpunkt des Schliipfens kann nur mit Hilfe von
stetigen Witterungstendenzen geschitzt werden.

GemidlB diesen Uberlegungen wird der Witterungsverlauf folgender-
maBen charakterisiert: |

1. Durch Monatsmitteltemperaturen und deren Abweichungen.

2. Die drei kritischen Witterungsperioden werden zu vier gesetzmdBig ab-
gewandelten Witterungsschemata aneinandergereiht, um der zeitlichen
Variation der Witterung und ihrer beschleunigenden oder verzégernden
Wirkung Rechnung zu tragen. Allerdings kann die GroBe der Tempera-
turabweichung vom Normalstand nicht besonders beriicksichtigt werden,
da fiir eine derartige Interpretation die notwendigen phinologischen
Unterlagen fehlen. Auf der Basis der Monatsmitteltemperaturen kann
jedoch beurteilt werden, daB ein friiher Friihling mit Schliipfzeitpunkt
im Mai ebenso populationsférdernd wirken kann wie ein spiter Friih-
ling, in dem das Schliipfen im Juni erfolgt; vorausgesetzt, dal3 die
Monate April und Mai kalt genug waren, um die Postdiapauseentwick-
lung stark zu hemmen. Auf Grund dieser Uberlegungen wurde ein
objektiv anwendbares Testschema entworfen, worin die populationsfor-
dernden Witterungen durch drei Schwellenwerte in bezug auf das lang
fristige Stationsmittel definiert wurden (Tabelle 1):

Damit die Monatswitterung als populationsférdernd beurteilt werden
kann, mul} die Mitteltemperatur entweder gleich oder kleiner (<{); um
mindestens 1°C groBer (>>) oder kleiner (<) als das langfristige Stations-
mittel sein. Das Zeichen (—) bedeutet, daB3 in diesen Fillen die Tem-
peraturen keinen kritischen EinfluB auf das entsprechende Stadium des
Lirchenwicklers ausiiben.

Aus rein praktischen Griinden, nimlich wegen der Beschaffungsméglich-
keiten der Klimadaten iiber eine derart lange Periode hinweg, ist unsere
Wahl auf die Station Fichtelberg, 1214 m, gefallen. «Obschon diese Station
infolge ihrer ausgeprigten Gipfellage die denkbar ungeeignetste ist...»
(Richter, in lit.)), blieb uns keine andere Moglichkeit. Wir miissen uns
dieses Nachteils bei der nachfolgenden Betrachtung der Witterung bewuBt
bleiben und werden, an gegebener Stelle, den direkten Vergleich mit Klima-
daten aus dem eigentlichen Gradationsgebiet bringen. Anderseits fallen die
lokalen Besonderheiten einer Wetterstation bei einem Vergleich der Tem-
peratur-Monatsmittelwerte nur in relativer Hinsicht in Betracht.
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Tabelle 1

Testschema zur Charakterisierung effektiver Witterungssituationen als populationsférdernd
fir den Grauen Lirchenwickler im Erzgebirge (Erklirung siehe Text)

Kriterium kalter Winter warmer Friihling | kiihler Sommer

Monate XII I II III v v VI VII VIII I.X X XI

Situation
1 SSS<K>|>>—- | << < | - -
E S SsS<|>>2| << < ===
3 SR ISNER 2 T8 % =, =
4 S S A8 LS I a8 K |-

Die Monatsmittelwerte der Temperatur wurden dem Deutschen
Meteorologischen Jahrbuch (1915—1960), 1. Teil, entnommen, wihrenddem
fiir die Jahre 1961 bis 1965 die Monatsmittelwerte auf Grund der tiglichen
hochsten und tiefsten Temperaturangaben aus der Bodenwetterkarte des
Deutschen Wetterdienstes berechnet sind. Die Berechnungen der zehnjihri-
gen iibergreifenden Monatsmittel basieren hingegen auf den Unterlagen
von Pleiss (1961).

2. Kurze Beschreibung der Massenvermehrungen des Grauén Larchenwicklers
im ostlichen Mitteleuropa

Infolge des mehr hypothetischen Charakters der Studie scheint die
Prifung der Konstanz der Witterung nach populationsdynamisch definier-
ten Perioden als ein abgekiirztes Verfahren durchaus berechtigt zu sein.
Nach einer kurzen Diskussion tiber die Lebensformen des Lirchenwicklers
auf Lirche und Fichte werden im folgenden Abschnitt die populations-
dynamischen Aspekte des Lirchenwicklers wihrend der letzten 50 Jahre
dargestellt.

2.1. Der Ldrchenwickler als biologische Einheit

Zeiraphera griseana ist eine Tortricide mit holarktischer Verbreitung;
Bovey und Maksymov (1959) und Theile (1965) geben zusammen-
fassende Darstellungen der Literaturangaben. Die Art ist auf Koniferen
polyphag. Fritz (1903) stellte fest, daB die ausgewachsenen Raupen des
Larchenwicklers aus einer Massenvermehrung in einer Pflanzung von Pinus
mugo in Westjiitland (Ddnemark) durch ihre rotbraune Kopf- und helle Kor-
perfarbe sich vom schwarzképfigen Typ, wie er im Handbuch von Judeich
und Nitsche (1895) beschrieben ist, unterscheiden. Thomann (1929) be-
obachtete in den Alpen, da3 ausgewachsene Lirchenwicklerraupen, die sich
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auf Fohre (Pinus silvestris var. engadiniensis Heer) oder Arve (Pinus cembra
L.) entwickelt haben, rotbraune Képfe und helle Kérper, wihrenddem Rau-
pen auf Lirchen schwarze Kopfe und dunkle Korperfarbe besitzen. Bovey
und Maksymov (1959) wiesen nach, daB3 diese charakteristischen Unter-
schiede genetisch fixiert sind, so dal man von zwei biologischen, sympatri-
schen Rassen sprechen darf. Bis heute ist es jedoch noch nicht gelungen,
weitere morphologische Unterscheidungsmerkmale zu finden, die es gestatten
wiirden, von «sibling species» zu sprechen. Ebensowenig weil3 man Niheres
uber eine sexuelle Isolierung der Freilandpopulationen. Hingegen zeigten
Bovey und Maksymov (1959), daB sich die sogenannte «Lirchenform»
gegeniiber der «Arvenform» durch ein friiheres Schliipfen der Junglarven
auszeichnet. Dieser 6kologisch bedeutsame Rassenunterschied bleibt wih-
rend der folgenden Entwicklung bis ins Falterstadium erhalten.

Im Jahre 1965 fand Baltensweiler im Oberengadin auf isoliert
stehenden Fichten Lirchenwicklerraupen mit roten Képfen und hellem
Korper.

Im Gegensatz zum sympatrischen Vorkommen der drei Rassen in den
Alpen berichten Bovey und Maksymov (1959), daB3 die Massenvermeh-
rung in der Niederen Tatra auf Fichte (1956 bis 1960) ausschlieBlich von
Tieren, die der «Arvenform» des Engadins gleichen, verursacht wurde;
Capek (1961) meldet, daB3 sehr selten auch Tiere der «Larchenform» ge-
funden wurden. Prell (1930) schreibt von der Gradation 1924 bis 1934 im
Erzgebirge: «Unter den ausgewachsenen Raupen findet sich eine iiber-
wiegende Anzahl, bei welchen Kopf, Nackenschild und Afterschild bald
teilweise braun aufgehellt, bald ganz licht rotbraun geférbt sind.»

Aus England berichtet Macdougall (1922) tiber lokale Massenver-
mehrungen des Lirchenwicklers auf Pinus silvestris, Picea abies, Picea
sitkaensis und Larix decidua. Das ausgewachsene Raupenstadium mit
schwarzer Kopfkapsel, schwarzem Nackenschild und schmutzig-graugriinem
Korper entspricht der alpinen «Lirchenform». Hingegen fanden Kirk-
land und Paramanov (1958) in einer zweiten Massenvermehrung in
Mittelengland vorwiegend «Arvenformen», vereinzelt aber auch «Lirchen-
formen>». |

Da jedoch die jiingeren «Arvenform»-Entwicklungsstufen (Li: bis La)
auch schwarze Kopfkapseln aufweisen, miissen alle fritheren Beschreibungen
die nicht ausdriicklich auf die Unterschiede hinweisen, mit einer gewissen
Vorsicht iibernommen werden.

Zusammenfassend kann man feststellen, daB die frithschliipfende «Liir-
chenform» vorwiegend an die erheblich friiher austreibende Lirche ge-
bunden ist, wihrenddem die «Arvenform» auf die spiter treibenden Picea-
und Pinus-Arten angewiesen ist. In erster Anniherung wire zu vermuten,
daB diese Zuordnung der Rassen zu ihren Wirtspflanzen ein reines Koinzi-
denzproblem sei; immerhin sprechen die Resultate der Zuchtversuche von
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Maksymov (Bovey und Maksymov, 1959) dagegen, indem sich die
«Arvenform» sehr leicht auf Lirche, die «Lirchenform» aber nur mit sehr
hoher Mortalitit auf Arve ziichten 14aBt. Vielmehr ist anzunehmen, daB} die
«Arvenform» die urspriingliche polyphage Form sei, und die «Lirchenform»
eine jungere selektionierte Rasse darstelle. Es werden spezielle Unter-
suchungen notwendig sein, um diese Verhiltnisse zu kldren, damit die
gegenwirtige, eher zufillige Benennung der Rassen nach ihrer Nihrpflanze
durch eine allgemeingiiltigere Bezeichnung ersetzt werden kann.

2.2. Die Gradation von 1924 bis 1934 im Erzgebirge

Diese Massenvermehrung wurde von verschiedenen zeitgendssischen
Autoren eingehend beschrieben (Pfeffer, 1930; Prell, 1930; Sachsse,
1933). Prell und Sachsse befassen sich vorwiegend mit dem zeitlichen
und ortlichen Schadenauftreten, wihrenddem Pfeffer zusitzlich die bio-
logischen Aspekte der Massenvermehrung beschreibt. In jiingster Zeit hat
Theile (1965) diese Gradation auf Grund der Akten der Forstimter und
der Literatur nochmals untersucht und erstmals einen umfassenden Uber-
blick dieser Gradation gegeben.

Die ersten Anzeichen dieser Massenvermehrung stellte man im Sommer
1924 in einem Fichten-Altholzbestand in der Nihe von Vejprty (Tschecho-
slowakei) auf 900 m ii. M. fest. Der Schaden, charakterisiert durch eine Briu-
nung der Fichtengipfel, umfaBite eine Fliche von 80 bis 100 ha. Im folgen-
den Jahre waren-im Norden und Nordosten der urspriinglichen Schaden-
gebiete bereits 2000 ha befallen, 1927 dehnte sich der Schaden tiber 6000 ha
aus, wobei sich auch die Intensitit des Befalles verstirkte und dessen Uber-
greifen auf jiingere Bestinde und Kulturen gemeldet wurde. Im Jahre 1928
wurde die Befallsfliche in Bohmen auf tiber 9000 ha geschitzt; zusatzlich
werden erstmals sichere Angaben iiber das Auftreten des Lirchenwicklers
in vier Revieren am Nordful3 des Fichtelberges gemeldet (Sachsse, 1933).
Nach Pfeffer (1930) und eingehend abgeklirt durch Theile (1965) muB
der Lirchenwickler schon 1925 im sichsischen Teil des Erzgebirges schid-
lich aufgetreten sein, wurde aber infolge des gleichzeitig starken Auftretens
von Pristiphora (=Lygaenonematus) abietina Christ., der Kleinen Fichten-
blattwespe, mit dieser im FraBbild verwechselt.

Martin (cit. nach Prell, 1930) schitzt 1929 den Befall in Béhmen
auf 14000 ha, und fiir Sachsen berichtet Prell (1930), daB der Lirchen-
wickler «iiber eine Gesamtfliche von schitzungsweise mindestens 1000 km?
(100000 ha) verteilt vorgekommen ist und dort stellenweise sehr schweren
Schaden getan hat». Fiir das Jahr 1930 werden keine Flichenmafe mehr
angegeben. Nach Sachsse (1930) erweiterte sich das sichsische Befalls-
gebiet noch einmal stark bis zum Jahre 1932, wobei allerdings im Fichtel-
berggebiet schon 1930 eine deutliche Abschwichung der Schiden zu erken-
nen gewesen sei. Hingegen berichtet Anonymus (1933), «daB in einigen
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Revieren, besonders an der 6stlichen und noérdlichen Ausbreitungsgrenze
des Lirchenwickler-Schadenauftretens, erst 1932 die Kulmination eintritt,
und daB ebenfalls 1932 der Zusammenbruch der Gradation gleichzeitig im
Fichtelberggebiet auf sichsischer Seite und im Keilberggebiet auf der boh-
mischen Seite des Erzgebirges erfolgt sein soll».

Da keine der zeitgendssischen Arbeiten das eigentliche Ende dieser
Massenvermehrung beschrieb, muf3 die umfangreiche Arbeit von Theile
(1965) als besonders verdienstvoll angesehen werden. Diese historische
Untersuchung zeigt, daB3 sowohl im Jahre 1933 als auch 1934 noch aus ver-
schiedenen Forstrevieren Schiden gemeldet wurden, hingegen keine mehr
im Jahre 1935. Auf Grund der von Theile iibersichtlich dargestellten
Schadenmeldungen aus 87 staatlichen und 43 nichtstaatlichen Forstrevieren
kann die Entwicklung der Gradation zeitlich, rdumlich und mit drei Inten-
sitatsstufen charakterisiert werden (Abbildung 2). Obschon Theile bereits
auf verschiedene Unzulinglichkeiten der Schadenmeldungen und deren
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~ Entwicklung der Gradation 1924 bis 1934 des Grauen Lirchenwicklers im Erzgebirge
(umgezeichnet nach Theile 1965)
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nachtrigliche Interpretation aufmerksam machte, und obwohl fiir die Ab-
bildung 2 alle Forstreviere unabhingig von ihrem Flichenmal als gleich-
wertig betrachtet werden, diirfte die Haufigkeitsverteilung der Intensitits-
stufen ein angenihertes Bild der Gradationsentwicklung vermitteln.

Zu dieser gleichen Gradation im Erzgebirge diirfte der von Kalandra
und Pfeffer (1935) erwihnte lokale KahlfraB im Riesengebirge im Jahre
1934 gezihlt werden.

2.3. Die Graddtion von 1956 bis 1960 in der Niederen Tatra

Im Jahre 1956 beobachtete Stolina (1957) im Bergmassiv von Prasiva
auf kleiner Fliche einen vom Grauen Lirchenwickler verursachten:leichten
Schaden an Fichte. Im Jahre 1957 waren rund 2200 ha Fichtenwald verheert
und im Jahre 1958, dem eigentlichen Kulminationsjahr, 6500 ha (Stolina,
1958). Bereits 1960 war die Gradation jedoch wieder zusammengebrochen.
KahlfraBschiden wurden nur in den Jahren 1957 und 1958 festgestellt, und
zwar auf eine Zone zwischen 1100 und 1400 m ii. M. am Nordabhange des
Bergmassivs beschrinkt. Stellenweise war auch Pinus mugo stark befallen
(Bovey und Maksymov, 1959).

2.4. Die gegenwdartige Gradation im Erzgebirge, 1965 bis ?

Die ersten eindeutig als Lirchenwicklerschiden diagnostizierten Befalls-
flichen wurden im Juli 1965 im Staatlichen Forstwirtschaftsbetrieb (StFB)
Aue gefunden (Richter, 1965). Auf Grund der von der forstlichen Pflan-
zenschutzstelle Jena angeordneten Kontrolle sind bis zum Herbst 1965 etwa
2800 ha Fichtenbestinde, Baum- und Althdlzer, als befallen festgestellt
worden (Richter, 1966). Das Schadenauftreten verteilt sich auf zwei
Areale, nimlich auf den siidlichen Teil des StFB Marienberg und auf die
Gegend beiderseits der Betriebsgrenze zwischen den StFB Aue und Klingen-
thal. Nach der Intensitit des Schadenbildes zu schlieBen, wird vermutet,
daB die ersten Schiden schon 1963 aufgetreten seien, damals aber noch als
Schaden der Kleinen Fichtenblattwespe (Pristiphora abietina) gemeldet
worden seien (Richter, 1966). Weiter schreibt Richter (1966): «Es ist
auch zu erkennen, dall diesmal die Gradation offensichtlich von andern
Zentren ausgeht, denn im Bereich des StFB Annaberg, dem ,klassischen
Schadenareal der letzten Gradation konnte trotz angestrengtem Suchen kein
Befall entdeckt werden.» AnldBlich einer gemeinsamen Exkursion mit den
Herren Prof. Pfeffer und Forstingenieur Theile am 18. September 1965
in die Gegend von Vejprty fand der Verfasser jedoch eindeutig FraBspuren

einzelner Larchenwicklerraupen auf Jungfichten und auch einzelne Puppen-
hiillen.

2.5. Erginzende Beobachtungen

Einen interessanten Hinweis fiir eine allmihliche Vermehrung der Lir-
chenwicklerpopulation wihrend der Periode 1950 bis 1956 meldet Zu-
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kowski1 (1957) aus Polen. Fiir drei Biotope im Nationalpark der Pieninen,
die keinerlei gemeinsame biozoénotische Bindung haben, stellte er Zunahmen
bis ums 30fache fest. Von 1957 bis 1960 zeigt die Populationsdichte eher
wieder eine abnehmende Tendenz (Zukowski, 1960). Aus dem Thuringer-
wald liegen Beobachtungen eines Liebhaberentomologen, Dr. H. Steuer,
Bad Blankenburg, vor, die im Laufe von mehrjihrigen systematischen Licht-
tingen gesammelt wurden (Steuer, 1965; in lit.): «1957 bis 1962 wurden
immer nur einige wenige Falter von Mitte Juli bis Mitte September gesich-
tet; 1963 jedoch vom 20. Juli bis Anfang September sehr hiufig, an manchen
Abenden tiber 100 Falter an der Lichtquelle. 1964 ist die Art nur einzeln
zu finden, 1965 wiederum hiufig, bis zu 25 Falter pro Abend, vom 15. August
bis 30. September.» Uber die Formenzugehorigkeit dieser Falter ist nichts
Niheres bekannt, da keine Raupenzuchten vorgenommen wurden.

Die gleiche Erscheinung eines hiufigeren Auftretens von Z. griseana seit
1961 wird durch Lichtfiange von Liebhaberentomologen aus dem schweizeri-
schen Mittelland belegt. AnldBlich eines Lichtfanges in der Nihe eines
Lirchenwaldes bei Zollikon-Ziirich fingen wir im August 1963 eine groBe
Zahl von Faltern. Durch die Aufzucht der Nachkommen konnten wir fest-
stellen, daB es sich um Tiere der «Lirchenform» gehandelt hatte.

3. Die Priifung der These der Witterungskonstanz im Erzgebirge

GemilB vorstehendem Abschnitt kénnen wir die Untersuchungsperiode
von 1915 bis 1965 in folgende populationsdynamisch definierte Perioden
einteilen:

Ausgangskriterium Zeitspanne _]]Jaahuri:r g(e)fel;i;;ltri:;séiynamischc
1915 bis 1923 9 Progradationsphase
(willkiirlich)
sichtbare Schiden 1924 bis 1934 11 Gradationsphase
1935 bis 1953 19 Latenzphase
1954 bis 1962 9 Progradationsphase
: (analog zu 1915 bis 1923)
sichtbare Schiden 1963 bis 1965 3 Gradationsphase

Die Dauer der sogenannten Progradationsphase ist aus praktisch-metho-
dischen Griinden willkiirlich auf neun Jahre festgesetzt worden.

In Abbildung 8 sind die Abweichungen der Monatsmittelwerte vom
langfristigen Stationsmittel des Fichtelberges (1891 bis 1955) fiir die Periode
1915 bis 1965 dargestellt, wobei die als populationsférdernd bestimmten
Kriterien in Zeile B besonders bezeichnet sind. Zusitzlich ist in Zeile C die
Entwicklung der Massenvermehrungen in Funktion der flichenmiBigen
Ausdehnung der sichtbaren Schiden angegeben. Auf Grund dieser graphi-
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Abbbildung 3

Vergleich der Witterung mit den Gradationen des Grauen Lirchenwicklers im Erzgebirge
fiir die Jahre 1915 bis 1965 — Station Fichtelberg, 1214 m (DDR)

A: Abweichung der Monatsmitteltemperaturen °C (1891 bis 1955)

B: Andauer populationsfordernder Witterungssituationen

b: Witterungssituation nach Tabelle 1 (siehe Text)

C: FlichenmiBige Entwicklung der Gradationen

schen Synthese der Tatsachen soll nun die effektive Witterung der einzelnen
Perioden im Hinblick auf Héaufigkeit, Folge und Andauer der populations-
fordernden Witterungssituationen untersucht werden.

3.1. Die Hiufigkeit der populationsférdernden Witterungssituationen

Der EinfluB3 der Witterung auf die Populationsdynamik wird, dem hypo-
thetischen Charakter der Untersuchung entsprechend, nur sehr grob be-
urteilt; nimlich entweder als populationsférdernd (+) oder als indifferent

oder populationshemmend (o) anderseits. Die theoretische Haufigkeit des
Auftretens dieser beiden Moglichkeiten wird fiir die drei Kriterien folgen-
dermaBen beurteilt:

populationsférdernd o (;;dlllf:zf;tn d
Winterkriterium 1 4 1
Friihlingskriterium 1 : 3
Sommerkriterium 1 : 3

Fiir die beiden letzten Kriterien wird mit diesen Verhiltniszahlen der
theoretischen Haufigkeit die Wahrscheinlichkeit, daB zwei aufeinander-
folgende Monate eine positive (Friihling) oder eine negative (Sommer)
Temperaturabweichung aufweisen miissen, beriicksichtigt.
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In Tabelle 2 sind die Hiufigkeiten der Witterungssituationen pro Kri-
terium und Zeitperiode, in Tabelle 3 die entsprechenden »2-Tests dargestellt.
Fiir den »2-Test wurden je die zwei Progradations- und Gradationsperioden
zusammengefa3t, damit die Zeitspannen zum Vergleich mit der Latenz-
periode ungefihr gleich lang werden.

Der y2-Test ergibt sowohl fiir die Progradationsphase wie auch fiir die
Gradationsperiode eine gesicherte Abweichung der Hiufigkeiten popula-
tionsférdernder Situationen vom Erwartungswert, nicht aber fir die Latenz-
phase.

Betrachtet man die Tabelle 3 im Detail, so stellt man zusitzlich noch
folgende Tatsachen fest: :

1. Wihrend der Progradationsphase treten die populationsférdernden
Situationen fiir alle drei Kriterien absolut hiufiger auf, als wahrschein-
lichkeitstheoretisch zu erwarten wire. Allerdings ist nur die Abweichung
des Sommerkriteriums statistisch gesichert.

2. In der Gradationsperiode halten sich die absoluten Haufigkeiten der
Winter- und Friihlingskriterien die Waage. Die Abweichung des Friih-
lingskriteriums ist schwach, jene des Sommerkriteriums hingegen stark
gesichert.

3. In der Latenzphase iiberwiegen die indifferenten und hemmenden Wit-
terungssituationen absolut bei allen drei Kriterien. Immerhin erscheint
auch hier die Abweichung des Friihlingskriteriums im populationsfor-
dernden Sinne als schwach gesichert.

Die Bedeutung des einzelnen Kriteriums soll hier nicht weiter beurteilt
werden, weil die Hiufigkeit allein noch nicht geniigt, die Entstehung von
Massenvermehrungen zu erkliren.

-Tabelle 2

b)
Progradation Gradation Latenz

Kriterium _

g o Z + o 2 e R o Py
Winter 10 8 18 7 1 14 7 12 19
-Frithling 7 11 18 7 7 14 9 10 19
Sommer 13 5 18 9 5 14 6 13 19
Total 31 23 54 23 19 42 22 35 57
% 57 43 100 55 45 100 39 61 100
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Tabelle 3

y2-Test fir Haufigkeit populationsférdernder Witterungssituationen
fir Zeiraphera griseana im Erzgebirge

Populations- § g ,§ Hdufigkeiten
dynamische b L] d 22 2 X2
Phase & a’§ 5 b
Progradation Wi - 9,0 10,0 1 0,111
16 Jabze o 9,0 80 | —1 0,111 e
Fr + 4,5 7,0 2.5 1,389 l -
o | 185 11,0 —25 0463 [
So - =} 4,5 13,0 8,5 16,056 l 21.408%%
o 13,5 5.0 —85 5352 ||
" 23,482+
Gradation Wi + 7,0 7,0 0
14 Jahre o 7.0 7.0 0
Fr 4 3,5 7,0 3.5 3,500
o 10,5 7,0 -85 1,167 s
So a3 35 9,0 55 8,643 l 11594ee
o | 105 5,0 —5,5 2881 ||
16,191%* ‘
Latenz wi | + 95 7,0 —2,5 0657 )
19 Jahre o | ‘95 12,0 2,5 oesr || M
Fr + 4,75 9,0 4,25 3,803 l 3 .
o | 142 100 | —42s | 128 || O
So + 4,75 6,0 1,25 0,329 dada
0 14,25 13,0 —1,25 0,110
N 6,824
e: theoretisch erwartete Haufigkeit Wi: Winter
b: beobachtete Hiufigkeit Fr: Friihling
d: b minus e So: Sommer
#* P00l
* PO005
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3.2. Andauer und Folge der populationsfordernden Witterungssituationen

Wiihrend der 50jdhrigen Zeitspanne kann nur eine einzige Periode ge-
funden werden, wihrend welcher fiinf Kriterien in ununterbrochener
Reihenfolge als populationsférdernd beurteilt wurden (siehe Abbildung 3,
Situation a); ndmlich die Zeitspanne von Mirz 1964 bis Dezember 1965.
Wihrend dieser Periode hat sich die gegenwirtige Massenvermehrung derart
verstarkt, dal3 das Forstpersonal auf die ersten deutlichen Schiden aufmerk-
sam wurde.

Eine andere Periode (Situation b), die mit dem Hohepunkt der histo-
rischen Gradation zusammenfillt (Mirz 1930 bis Mirz 1932), wiirde sogar
sechs aufeinanderfolgende populationsférdernde Situationen umfassen,
wiirde man die Definitionsschemata nicht peinlich genau anwenden. Gemif}
dem Witterungsschema Nr. 1 (Tabelle 1) sollte der Monat Mai 1930 eine
positive Temperaturabweichung von mehr als 1°C haben, stattdessen weist
er eine Abweichung von —0,6 °C auf. Zufilligerweise wissen wir auf Grund
eines Berichtes (Anonymus, 1933), daB 1930 das Schliipfen erst Ende
Mai begann und zur Hauptsache mit der Juni-Schonwetterperiode iiber-
einstimmte.

Auch die sehr stark wechselnde Witterung des Jahres 1931 1iBt sich mit
keinem der vier Witterungsschemata in Ubereinstimmung bringen. Wieder-
um ermoglicht uns ein phinologischer Hinweis von Anonymus iiber den
Verpuppungszeitpunkt, das Schliipfen der Raupen im iiberdurchschnittlich
warmen Mai zu fixieren. Also fillt auch in diesem Jahre das Schliipfen mit
populationsférdernder Witterung zusammen. Biologische Erfahrung hitte
diese Witterungstendenzen der Jahre 1930 und 1931 von vornherein als
populationsférdernd bezeichnen lassen, im Interesse groBtmoglicher Objek-
tivitit diirfen sie jedoch nur dank der zusitzlichen biologischen Angaben
als solche charakterisiert werden. -

Zeitspannen mit vier aufeinanderfolgenden populationsférdernden Kri-
terien treten dreimal auf: -

Situation ¢) Juli 1916 bis Dezember 1917

Situation d) Juli 1923 bis Dezember 1924
Situation e) Januar 1954 bis Mirz 1955

Die Situation d) fillt mit dem ersten Auftreten der Schiden bei Vejprty
im Jahre 1924 zusammen, die Situationen c) und e) treten acht bis zehn
Jahre vor dem Entdecken der ersten Schiden 1924 und 1963 auf. Einen Hin-
weis auf die populationsvermehrende Wirkung der Situation e) finden wir
in der Beobachtung Zukowskis aus Polen. Auch die kurzfristige Grada-
tion in der Niederen Tatra von 1956 bis 1960 diirfte in direkter Beziehung
zur GroBwetterlage wihrend der Jahre 1954 bis 1955 gestanden haben.

Anderseits ist die Tatsache bemerkenswert, da wihrend der 19 Jahre
dauernden Periode von 1935 bis 1953, wiahrend welcher keinerlei Anzeichen
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von Populationsvermehrungen gemeldet werden, nie mehr als zwei popula-
tionsfordernde Kriterien aufeinanderfolgen.

3.3. Zur Analyse des Temperaturverlaufes 1891 bis 1965

Die bisherigen Untersuchungen haben gezeigt, daB in bestimmten Peri-
oden populationsférdernde, in andern populationshemmende Witterungs-
situationen gehduft aufgetreten sind. Es soll nun noch gepriift werden, ob
diese Erscheinung anhand des langfristigen Witterungsverlaufes auch in
quantitativer Hinsicht nachgewiesen werden kann.

Wiederum werden die Temperaturmonatsmittel gewihlt, welche zu
sogenannten {ibergreifenden Dezennienmitteln zusammengefalt werden.
Auf diese Weise verschwinden die stark variierenden Werte des einzelnen
Jahres, und der Trend des Temperaturverlaufs wird deutlich erkennbar.

Abbildung 4
Sdkularer Gang der Temperatur der Station Fichtelberg
Zehnjihrige libergreifende Monatsmittel fiir die Monate Mérz bis September

ES populationsfordernd faa indifferent oder hemmend (Erkldrung im Text)

In Abbildung 4 ist die Kurve des iibergreifenden Dezennienmittels fiir die
Monate Mirz bis September einzeln in absoluten Werten dargestellt. Die
zwei Gradationsperioden 1915 bis 1934 und 1954 bis 1965 sowie die Latenz-
periode 1935 bis 1953 sind besonders hervorgehoben. Zusitzlich sind auch
diese Zeitabschnitte mittels zweier verschiedener Raster entweder als popu-
lationsférdernd oder als indifferente und hemmende Situation gekenn-
zeichnet.

Abbildung 4 zeigt ganz deutlich, daB der monatliche Temperaturverlauf
wihrend der Untersuchungsperiode betrichtliche Veridnderungen durch-
machte: Auffillig sind die unternormalen Temperaturen der Monate April,
Juli, August und September zu Beginn dieses Jahrhunderts. Der Monat Juni
erreicht seine Tiefstwerte etwas verspitet im zweiten und dritten Dezen-
nium. Diese kiihle Phase dauert bis etwa 1930 an, sie wird dann in den vier-
ziger Jahren durch eine ebenso iibernormale Wirmeperiode abgeldst. Die
Monate April, August und September weichen jetzt um mehr als 1°C in
positiver Richtung ab, und auch die Monate Mirz, Mai und Juli sind zu
warm. Bedenkt man, daB3 diese Erwdrmung ausnahmslos die ganze Vegeta-
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tionsperiode von Mirz bis September umfal3t und zudem unmittelbar auf
eine extreme Kilteperiode folgte, so da3 die absoluten Differenzen nahezu
2°C (Mai, Juli) oder sogar weit iiber 2°C betrugen (April, Juni, August,
September), so entspricht dies einer Verschiebung der Isothermen um rund
400 Kilometer nach Norden (etwa Wien — Berlin).

Dieses Klima-Optimum ist auf der ganzen nérdlichen Hemisphire nach-
gewiesen worden, es bedeutet aber keine auBergewohnliche Erscheinung und
wird von Rudloff (1955/56) als eine sogenannte Klimapendelung bezeich-
net. Damit ist auch bereits angedeutet, da3 es sich nur um eine voruber-
gehende Erwirmung handeln diirfte, und tatsichlich ist ja seit Mitte der
funfziger Jahre auch wieder eine Riickkehr zum langfristigen Mittelwert
angedeutet. Diese Klimapendelungen werden auf Schwankungen der atmo-
sphirischen Zirkulation zuriickgefiihrt, wobei fiir die kiihleren Perioden ein
Vorwiegen der Westwindtétigkeit charakteristisch ist.

Die Gradation von 1915 bis 1934 entwickelte sich gegen Ende der kiihlen
Periode; die Witterung der einzelnen Monate stimmt geradezu ideal mit
der im Determinationsmodell geforderten Witterung tiberein. Vorausgesetzt,
daB die Lidrchenwicklerpopulation Ende Mai schliipfte, verlangsamte die
unternormale Juniwitterung die Raupenentwicklung und zégerte die Ei-
ablage in beglinstigendem Sinne sehr stark hinaus. '

Die Latenzphase stimmt anderseits mit dem Klima-Optimum iiberein,
wobei gemidB dem Determinationsmodell vor allem die Sommermonate
populationshemmend auftreten. Die Frithlingsmonate sind teils alshemmend
teils als fordernd anzusprechen. Das Abklingen der Wirmeperiode kiindete
sich vorerst im Monat April an, aber auch Mai, Juli und August kehrten
wieder zu normalen, ja sogar unternormalen Temperaturen zuriick. Mit
dem Jahrzehnt 1951 bis 1960 sind aber auch erneut die Determinations-
bedingungen fiir eine neue Massenvermehrung gegeben, wenn man an-
nimmt, dal3 bei verzogertem Friihlingseintritt das Schliipfen erst im Juni
einsetzt. Trotzdem seither die Witterung nicht durchweg als populations-
fordernd zu beurteilen ist (April, Mai, September), diirfte die Entdeckung
von Schdden im Jahre 1963 die grundsitzliche Richtigkeit des Determina-
tionsmodelles bestitigen.

AbschlieBend kann gefolgert werden, daB3 der Vergleich des Determina-
tionsmodelles mit den tatsichlichen Verdnderungen der Witterung zu
einem positiven Resultat gefiihrt hat: Das Auftreten der beiden Massen-
vermehrungen des Lirchenwicklers im Erzgebirge stimmt mit definierten
Umweltsbedingungen eines hypothetischen Determinationsmodells iiberein.
Damit ist auch nachgewiesen, daf die Fichtenform des Liarchenwicklers im
Erzgebirge nicht in einem Optimumgebiet lebt; die Witterung iibt einen
deutlichen, stark wechselnden Determinationseffekt aus.
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4. Resultate und Diskussion

Auf Grund der Untersuchungen darf der Schluf} gezogen werden, daB
die Massenvermehrungen des Grauen Lirchenwicklers in Mitteleuropa
durch langfristige Klimapendelungen ausgelost werden. Trotz der sehr
groben Korrelationsmethode unterscheiden sich die Gradationsperioden
und die Latenzperiode in charakteristischer Weise voneinander: Diese ist
durch tiberdurchschnittliche warme Sommer und milde Winter, jene aber
gerade umgekehrt durch kiihle Sommer und strenge Winter ausgezeichnet.
Damit stellt sich Zeiraphera griseana in direkten Gegensatz zur Liste jener
in Mitteleuropa neu auftretenden Schadlinge siidlich-mediterraner-und siid-
ostlich-kontinentaler Herkunft, welche Pschorn-Wacher (1954) auf-
fihrt. :

Fiir das Entstehen einer Massenvermehrung groBeren MafBstabes schei-
nen zwei Bedingungen notwendig zu sein:

1. eine Periode von etwa zehn Jahren, wihrend welcher populationsfor-
dernde Witterungssituationen iiberdurchschnittlich gehiduft sind (Pro-
gradationsphase);

2. mindestens vier populationsférdernde Witterungssituationen miissen
unmittelbar aufeinanderfolgen (Abbildung 3, Situationen a und d),
damit sich eine geringe Generationenmortalitit auch in der folgenden
Generation voll auswirken kann.

Die iiberdurchschnittliche Haufung populationsférdernder Witterungs-
situationen diirfte eine allmihliche Zunahme der Populationsdichte bedin-
gen, exponentielle Populationsvermehrungen jedoch, wie sie beim Auf-
tauchen der ersten Schiden (zum Beispiel 1924, 1963) oder im Jahre 1929
(Abbildung 1) zu vermuten sind, gehen auf eine Folge giinstiger Witterungs-
situationen zuriick.

Anderseits dringt sich unwillkiirlich die Frage auf, ob ungiinstige Wit-
terungssituationen eine einmal angelaufene Massenvermehrung auch wieder
zum Zusammenbruch bringen kénnen. Um diese Frage zu beantworten, miif3-
ten die einzelnen Kriterien nach der Intensitdt ihres Einflusses beurteilt
werden kénnen. Mangels eingehender quantitativer Mortalititsuntersuchun-
gen sind dariiber jedoch keine eindeutigen Aussagen moglich. Immerhin
lassen sich aus den vorhandenen Berichten einige MutmalBungen anstellen.
Zu Beginn der Gradation 1924 bis 1934 iiberrascht die langsame, beharr-
liche Ausweitung der Schadenfliche, obschon wihrend vier Generationen
jeweils einzig das Sommerkriterium als populationsférdernd angesehen
werden kann. Als aber 1928/29 das Winterkriterium populationsférdernd
auftrat, wurde aus der sprunghaften Zunahme des Schadenareals im Som-
mer 1929 ersichtlich, daB3 sich die Populationsdichte auf weit groBerer
Fliche stetig bis knapp unter die Schadenschwelle entwickelt hatte. Dem-
zufolge darf angenommen werden, dal dem Sommerkriterium eine beson-
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ders wichtige Bedeutung beigemessen werden muB. Auch die Tatsache, daB3
die ersten lokalen Schadenflichen immer in Gebieten montaner Ausprigung
liegen, sowohl 1924 als auch 1963 (Richter, in lit)), deutet darauf hin,
daB die Sommertemperaturen bestimmte Schwellenwerte nicht tiberschrei-
ten diirfen. Nun stellen wir aber fest, daB im Jahre des Kulminations-
punktes, 1932, das hochste August-Monatsmittel seit 1898 (13,5°C; Ab-
weichung +2,4°C) gemessen wurde. Dieses Mittel geht auf eine neuntigige
Wiirmeperiode vom 13. bis 21. August zuriick; die Tagesmittel vom 13. bis
18. August (18,1 bis 19,5°C) stellen tdgliche Maximalwerte fiir die Periode
1916 bis 1955 dar; am 21. August wurde das monatliche absolute Maximum
mit 25,5 °C gemessen. Beriicksichtigt man, daB3 das Gradationsgebiet in 700
bis 900 m ii. M. um drei bis vier Grad hoéhere Monatsmitteltemperaturen
aufweist gegeniiber der Station Fichtelberg, so diirften die in der Kronen-
region der Fichten der direkten Sonneneinstrahlung ausgesetzten Eier
Temperaturen von iiber 30°C auszuhalten gehabt haben. Nach Anony-
mus (1933) brach die Massenvermehrung im Fichtelberg- und Keilberg-
gebiet im Jahre 1932 gleichzeitig zusammen, sie erreichte aber in einigen
Revieren an der ostlichen und noérdlichen Ausbreitungsgrenze des Schaden-
auftretens im gleichen Jahre den Hohepunkt. Da die biologischen Be-
obachtungen zu jener Zeit vorwiegend auf das Raupenstadium beschrinkt
blieben, so wiren diese Aussagen dahin zu interpretieren, daf3 im eigent-
lichen Ursprungsgebiet der Massenvermehrung der Zusammenbruch vor
dem Auftreten der iibernormalen Augusthitze vermutlich durch dichte-
abhingige Faktoren im Raupenstadium verursacht wurde, hingegen wire
das deutlich abgeschwichte Schadenbild des Jahres 1933 auf die den Eiern
ungiinstige Witterung des Augustes 1932 zuriickzufiihren. In #hnlicher
Weise wiirde sich das Abflauen der lokalen Gradation in der Niederen Tatra
erkldren lassen, indem im Kulminationsjahr 1958 ein sehr warmer Friihling
die Entwicklung von Z. griseana beschleunigte. Der Falterflug setzte bereits
Mitte Juli ein, so daB die Eier wiederum lingere Zeit hohen Sommer-
temperaturen ausgesetzt waren.

Im Jahre 1930 vermutete Prell, daB die plotzliche Entstehung der
Lirchenwicklerkalamitit durch irgendwelche Mutation der autochthonen
Population und die konzentrische VergroBerung der Schadenfliche als Aus-
breitung durch Einzeliiberflug zu erkliren sei. Wiirde nicht bereits die
plotzliche, unverhiltnismiBig starke VergroBerung des Schadenareals von
14000 ha im Jahre 1928 auf rund 100000 ha im darauffolgenden Jahre die
These des Einzeliiberfluges in Frage stellen, so miiten die Untersuchungen
von Theile (1965) tiber die Entwicklung der Gradation und der Nachweis
des Witterungseinflusses auf die Entstehung der Massenvermehrung diese
fritheren Erkldrungsversuche im Sinne der Herdtheorie vollends als iiberholt
erscheinen lassen. Vielmehr ist anzunehmen, daB3 die damaligen Witterungs-
verhiltnisse als eine sogenannte «Sollwertverstellung» der Umweltsbedin-
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gungen (Wilbert, 1962) eine allgemeine Zunahme der autochthonen
Population auf groBer Fliche gestatteten!. In der montan gepriagten Gegend
des Keilberges entwickelte sich die Population etwas rascher als in andern
Regionen zu schadenstiftender Hohe. Es wire noch zu iiberpriifen, ob nicht
lokal auch eine starke Fichtenbliite die Eiablagemoglichkeiten fiir den weib-
lichen Falter gefordert habe. Diesbeziigliche Anzeichen fiir eine Bevor-
zugung verdorrter minnlicher Bliitenstinde zur Eiablage konnten im
Herbst 1965 auf Grund einer eingehenden Analyse der Verteilung der Eier
in drei Fichtenkronenabschnitten aus der Oberforsterei Eibenstock gefunden
werden. '
Auch gegenwirtig diirfte der Graue Liarchenwickler im ganzen Erz-
gebirge in einer ziemlich hohen Populationsdichte vertreten sein. Aller-
dings ist zu vermuten, daB3 infolge der weniger modellhaften Ausprigung
der Witterungssituation im Vergleich zu 1924 bis 1934 (Abbildung 4) die
Populationsdichte sehr viel unregelmaBiger verteilt sein dirfte. Eine Pro-
gnose der mutmaflichen Entwicklung der Massenvermehrung ist im gegen-
wirtigen Zeitpunkt noch nicht am Platze. Im Hinblick auf eventuell vor-
zukehrende BekimpfungsmaBnahmen gegen die gegenwirtig drohende
Massenvermehrung scheint es vielmehr empfehlenswert, vorerst auf Grund
einer das ganze Waldareal des Erzgebirges umfassenden Populationszihlung
die Orte groBter Populationsdichte ausfindig zu machen. Die Anwendung
von Insektiziden mittels Flugzeugen diirfte nur in solchen Fillen gerecht-
fertigt sein, wo es sich bei den mit Kahlfra} bedrohten Bestinden um
gutwiichsige, geschlossene Fichtenaltholzer handelt. Neben der Aufrecht-
erhaltung des laufenden Zuwachses verhindert man, daf3 FraB3 und Gespinst-
reste dem Falter zusdtzliche Eiablagemoglichkeiten bieten und. verringert
damit das Beharrungsvermégen der Population in der Progressionsphase.
Noch eine Frage bleibt zu besprechen: Bei der genaueren Betrachtung des
Verlaufes der tibergreifenden Dezennienmittel der Temperatur (Abbil-
dung 4) fillt auf, daB die mit dem Determinationsmodell gepriifte Pro-
gradationsperiode 1915 bis 1923 erst gegen das Ende einer im allgemeinen
als populationsfordernd zu bezeichnenden Witterungsperiode liegt. Unwill-
kiirlich drdngt sich die Frage auf, weshalb denn die Massenvermehrung
von 1924 nicht schon friiher eingesetzt habe. Auch hier kann nur die mut-
mabBliche Erklirung gegeben werden, daf3 die Witterung der Monate Juli
und August wohl fiir das Uberleben der Eier giinstig gewesen sein diirfte,
wegen Ubernormaler Niederschlige nicht aber fiir das Uberleben der Pup-
pen und vor allem nicht fiir die Aktivitit der Falter. An diesem Beispiel
werden nun aber die Grenzen der angewendeten Arbeitsmethode deutlich
sichtbar; solange nur wenige Faktoren und dazu erst noch in zeitlicher Auf-

! Wilbert entlehnte den Begriff «Sollwert»> einer Populationsdichte dem Wissens-
gebiet der Kybernetik. GemiB seinen Ausfithrungen entspricht der komplexen Wirkung
der Dichte-unabhingigen Umweltsbedingungen ein ganz bestimmter Sollwert der Popula-
tionsdichte. '
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einanderfolge zu bewiltigen sind, kann sie wertvolle Dienste leisten. Sie
fiihrt aber rasch zur reinen Spekulation, sobald die Verhiltnisse komplizier-
ter werden. '

Es erscheint nun doch notwendig, darauf einzutreten, wieso die circum-
polar nachweisbaren Auswirkungen der atmosphirischen Zirkulations-
dnderungen wohl fiir die «Fichtenform» des Grauen Lirchenwicklers im
Erzgebirge Sollwertverstellungen der Umwelt bedeuteten, jedoch nicht fur
die «Lirchenform» in den Alpen. Als auffilligstes Ergebnis tatsichlicher Ver-
dnderungen der Wetterelemente in den Alpen sind die Bewegungen der
Gletscher zu erwihnen (von Rudloff, 1964). Es diirften vor allem zwei
Griinde anzufiihren sein, weshalb der Graue Lirchenwickler im Engadin
von diesen Klimapendelungen in seiner zyklischen Populationsbewegung
nicht gestort wurde:

1. Infolge der Hohenlage des Optimumgebietes zwischen 1700 bis 1900 m
. M. kommt weder dem Winter- noch dem Sommerkriterium, selbst bei
extremen Temperaturabweichungen, wesentliche Mortalititsbedeutung
zu (Bever, 1712 m ii. M., Temperaturmonatsmittel 1901 bis 1940: Mirz
—4,0°, Juli 10,9°, August 10,2 °).

2. Infolge des hochalpinen Strahlungsklimas ist die Populationsstruktur
bei allen Witterungsverhiltnissen derart heterogen (Baltensweiler,
1965), daB immer nur ein Teil der Population ungiinstigen Witterungs-
einfliissen ausgesetzt ist.

Die These von der Konstanz der Witterung fiir die Lirchenform in den
Alpen muB also in der Weise nidher umschrieben werden, da3 auch sikulare
Schwankungen der Witterungsverhiltnisse noch keine Sollwertverstellung
der Umwelt bedeuten.
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Résumé

Causes des pullulations de la Tordeuse grise du Méleze
(Zieraphera griseana Hb. = diniana Gn.)

Les pullulations en Europe centrale

De 1924 a 1934, la Tordeuse grise du Méléze ravagea en Erzgebirge quelques
100000 hectares de foréts d’Epicéas situées entre 700 et 1000 métres d’altitude.
A T'époque, cette calamité constitua une véritable énigme ; en effet, on connaissait
alors cet insecte comme ravageur des Mélezes alpins croissant au-dessus de
1600 metres. Sur la base des résultats obtenus dans les Alpes par le groupe d’étude
de la dynamique des populations de la Tordeuse du Méléze, il est maintenant pos-
sible d’avancer une hypothese qui expliquerait la gradation observée en Erzgebirge.
Cette tentative revét aujourd’hui un intérét tout particulier, car une nouvelle
pullulation menace actuellement cette région.

La comparaison avec d’autres problémes analogues permet de supposer que
Zeiraphera griseana constitue sur Epicéa, Pin, Arolle et Sapin blanc la forme origi-
nale et polyphage tandis qu'une forme sélectionnée, donc plus récente, s'attaque
au Méleze. Il faut attendre le dernier stade larvaire pour découvrir des différences
morphologiques entre ces deux formes; la forme polyphage a téte rouge et corps
jaune-clair plus ou moins rayé de noir se distingue alors des chenilles vivant sur le
M¢éleze, dont le corps et la capsule céphalique présentent une coloration noire. Quant
a I'écologie, les deux formes different dans la durée du développement aprés la dia-
pause; la petite chenille du Méléze éclot plus tot que celle de la forme polyphage.

Depuis plus de cent ans, les observations des forestiers attestent la régularité des
dégits périodiques de la Tordeuse du Méleze. Des recherches quantitatives entre-
prises depuis 1949 révélerent que les populations varient a intervalle de huit a dix
générations entre rareté et surpopulation extrémes. La périodicité des fluctuations
se manifeste par des mouvements cycliques de population. Ce phénoméne peut
s'expliquer ainsi: les composants climatiques du milieu influencent les ravageurs de
fagon constamment favorable alors que la densité des populations se trouve limitée
par d’autres facteurs, notamment la concurrence intraspécifique. Il s’agit donc de
montrer qu'a l'inverse des ravages périodiques tels qu'ils apparaissent dans les
Alpes, les pullulations occasionnelles de I'Erzgebirge dépendent de changemems
intervenus dans le climat.
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A partir des connaissances acquises dans les Alpes, on peut montrer qu'une
croissance maximale de population se produit en-dehors du territoire optlmum
lorsque les conditions suivantes sont réunies:

a) été frais pour les ceufs déposés de juillet 4 septembre;
b) hiver froid au cours de la diapause des ceufs (décembre a mars);

¢) printemps régulitrement doux et pas trop sec pendant le développement qui
suit la diapause jusqu'a I'établissement des petites chenilles dans les jeunes
pousses (mars a juin). .

Les conditions météorologiques caractérisées par les écarts de température
moyenne mensuelle sont ramenées schématiquement a un «modéle de détermina-
tion» (tab.1). La figure 2 montre la comparaison entre- ces conditions et celles
enregistrées par la station Fichtelberg (1240 métres d’altitude) pour la période de
1915 a 1965. En termes de dynamique des populations, cette période se décompose
en trois phases (progradation, gradation et latence) correspondant aux dégits
observés. Par comparaison du «modéle de détermination» avec les conditions
météorologiques effectives, on parvient aux résultats suivants:

1. Au cours de la phase de progradation, le climat demeure favorable au développe-
ment des populations.

2. La phase de latence est caractérisée par des condmons météorologiques défavo-
rables ou indifférentes.

L’accumulation de périodes stimulant le développement des populations est
certes nécessaire, mais elle ne suffit pas a déclencher une pullulation. En effet, les

conditions météorologiques favorables doivent se manifester pendant plus d'une
génération.

Si étés froids et hivers rigoureux caractérisent les phases de gradation, celles de
latence en revanche comprennent des étés extraordinairement chauds et des hivers
doux. On exprime les variations de température a longue échéance par la moyenne
des températures mensuelles pour dix années consécutives (fig.4); «l'optimum du
climat» pour la période allant de 1930 a 1950 recouvre alors assez bien la phase de
latence. Les recherches montrent que les pullulations occasionnelles de la Tordeuse
grise du Méleze en Europe centrale reposent sur des variations climatiques.

Traduction: J.P.Aeschlimann
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