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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
Band XXVI  Heft 2  20. Juni 1953

Untersuchungen zum Lebenszyklus
der Frostspanner Cheimatobia (Operophthera)
brumata L. und Hibernia defoliaria CI.

von

M. REerrr
Forschungslaboratorien der J. R. Geigy A.G., Basel

I. Problemstellung

Der Lebenszyklus der Frostspanner ist in den Klimaverhaltnissen
West- und Mitteleuropas charakterisiert durch das kurzdauernde Falter-
leben 1m November, die Uberwinterung der Eier vom Dezember bis
April, die Raupenzeit im April/Mai und das langdauernde Puppen-
stadium vom Juni bis November. Diese ausgeprigte Rhythmik in der
Dauer der Lebensstadien im Verlaufe eines Jahres ist auch in anderen
Klimazonen vorhanden, jedoch sind die Zeitspannen der langdauernden
Stadien verindert. In Hshenlagen oder nérdlichen Gegenden erscheinen
die Falter 1im Herbst frither, die Puppenzeit dauert entsprechend
kiirzere Zeit und das Eistadium bedeutend langer ; siidlich der Alpen
ist die Situation gerade umgekehrt (4, 6, 12, 13, 14, 22). Es 1st bekannt,
dass die Frostspanner infolge ihrer Arealtreue, bedingt durch die
Flugunfihigkeit der weiblichen Falter, zur Bildung von Lokalrassen
neigen (15, 16, 19).

Die vorliegende Arbeit befasst sich nun mit Untersuchungen zur
Frage der Kausalzusammenhdnge zwischen Jahreszeitenwechsel und
Lebensstadienrhythmus, dem Wechselspiel von exogen bestimmbaren und
endogen bedingten Phasen des Lebensablaufes der Frostspanner. Die Ver-
suche wurden als Weiterfithrung unserer Grundlagenforschung fiir
Bekampfungsfragen bei Obstbaumschadlingen in den Jahren 1947—
1952 durchgefithrt. Herrn Dr. R. WiEsMANN verdanke ich die Ein-
fithrung in diesen Gedankenkreis, sowie manche praktische Hinweise
und miindliche Mitteilungen (21).

Die meisten Freilandbeobachtungen an Frostspannerpopulationen
wurden in der Umgebung von Basel, im Gebiet von Aesch-Pfeffingen
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130 M. REIFF

durchgefihrt. In dieser Region tritt besonders Cheimatobia brumata
(kleiner Frostspanner) an Kirschbaumen héufig auf, in bedeutend
geringerer Anzahl ist auch Hibernia defoliaria (grosser Frostspanner)
vertreten. Da die beiden Geometridenarten im &kologischen Verhalten
ziemlich 1dentisch sind, wird nachfolgend meistens gesamthaft von
Frostspannern gesprochen.

II. Methodische Grundlagen

1. Neue Methode zum Fang von Weibchen und zur Sammlung
von Eiern im Freien

Zum Fang von umfangreichem Freilandmaterial fiir gréssere
Zuchten hat mir eine neu entwickelte Einrichtung, die sich auf die
Abwandlung des Leimringes in einen Gleitgiirtel bezieht, dusserst giin-
stige Resultate geliefert. Nach einem altbekannten Bekdmpfungs-
verfahren (7, 23) kénnen die flugunfihigen Frostspannerweibchen beim
Aufklettern am Baumstamm abgefangen werden, indem man einen
Leimring anbringt, auf dem die Tiere kleben bleiben und zugrunde
gehen. Bel meiner Sammelmethode wird um die Stimme der Wirts-
biume in —1% m Hshe ein 10—15 cm breiter Streifen aus grob-
maschigem Baumwollgewebe, Leinen oder mehrfach gelegter Rebgaze
angebunden. Am oberen Rand dieses Stoffbandes wird anschliessend
ein ca. 15 cm breiter Streifen einer gut biegsamen Aluminiumfolie
angebracht. Die obere Kante der Folie wird stellenweise 1—2 cm tief
eingeschnitten und sodann nach aussen umgebogen (Abb. 1).

Klettern nun die frisch aus den Puppenhiillen im Boden aus-
geschliipften Weibchen am Baumstamm empor, so gleiten sie auf der
Metallfliche ab, oder sie kénnen auf alle Fille die umgeklappte obere
Kante nicht tibersteigen. Sie verbleiben meistens auf dem Stoffstreifen,
werden dort begattet und legen Eier ab. Man kann auch in der Fang-
zone kleinere, vom Stamm abstehende Kirschiste anbinden, die sich
ebenfalls fiir die massierte Eiablage eignen. Die Vorteile der neuen
Fangmethode sind somit zweifacher Art : Das Einsammeln von vélhg
gesunden Weibchen und das Gewinnen einer grossen Anzahl Eier an
begrenzten Ablagestellen. Die Methode eignet sich auch sehr gut
fir die Registrierung der Schliipfdaten der weiblichen Falter.

2. Zuchtbedingungen der diversen Entwicklungsstadien

Falter : Begattete Weibchen wurden in grossen Einmachglisern aufbewahrt,
wobei fiir die Eiablage entlaubte Apfel- oder Kirschendstchen dienten. Exemplare
aus Laborzuchten wurden fiir die Begattung in grésseren Flugkifigen gehalten, indem
ein mit Gaze bespanntes Eisenstabgeriist iiber Topfpflanzen gestellt wurde. Die
Imagines ertragen auch héhere Temperaturen, als sie normalerweise im November
typisch sind, doch musste in diesen Fillen fiir geniigende Luftzirkulation und Abhal-
tung von Sonnenstrahlen gesorgt werden.
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Eier : Die in kleinen Haufchen am Stoffstreifen des Gleitgiirtels oder an Ast-
stiicken abgelegten Eier wurden portionenweise in Glasschalen oder Bechergliser
mit Gazebedeckung “gebracht. 75—90 9, relative Luftfeuchtigkeit war fiir beide
Spannerarten bei Temperaturen von 20—25° C giinstig. Gute Ventilation der Gefésse
reduzierte die Absterberate der Eier auf wenige Prozent.

Raupen : Frisch ausgeschliipfte Raupen wurden mit einer feinen Vogelflaumfeder
auf das Futter gesetzt, wobei sich am besten aufspringende Kirschenknospen, weniger
gut Apfellcnospen eigneten. Auch das Ubertragen von Eiern mit schlupfrelfen Raupen
auf den Futterzweig war sehr vorteilhaft. Grésseren Raupen wurden vollentwickelte
Blatter von Kirsche und Apfel vorgesetzt.

Puppen : Bei den verpuppungsreifen Raupen wurden die Futterzweige in Erde
und Sand gesteckt, damit die Raupen in_den Boden kriechen konnten. 2—3 Wochen
spiter wurden die Puppen ausgelesen und in einen Tontopf mit Erde-Torf-Holzkohle-
Mischung (3:2:1) umgesetzt. Téglich bebrauste man die Erdoberfliche und die
Topfaussenseite mit Wasser. Meistens wurde 20° C als Aufbewahrungstemperatur
gewidhlt und gegen Ende der Puppenzeit auf 10° C umgestellt.

Pflege der Raupen bei kontinuierlichen Zuchten : Ausserhalb der Friihjahrssaison
ist es schwierig, fiir Jungraupen das entsprechende Futter zu beschaffen. Oft wurden
junge Topfpflanzen von Apfel, Zwetschge und Quitte verwendet. Bei abgeschnittenen
Zweigen wurden ein kriftiger Austrieb und eine gute Blattentwicklung durch Ein-
stellen in Nahr]osung gefordert.

Als Zuchtgefdsse dienten Plexiglaszylinder von 20—25 ¢cm Durchmesser (Abb. 1).
Diese Zylinder wurden oben mit Gaze bedeckt, unten auf Karton oder Drahtnetze
geklebt und auf einem Stativring in gewiinschter Hohe aufgestellt, damit durch den
Gefdssboden Aststiicke oder Topfpflanzen gesteckt werden konnten. Die saison-

Abb. 1. — Bilder links : Gleitringe an Kirschbaumen. — Bild rechts : Aufnahme
einer Raupenzucht am 15.11.1948.
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unabhingige Raupenzucht erforderte eine sorgfiltige Pflege. Jungraupen blieben
besser am Futter, wenn die Zuchtgefiasse dunkel gestellt wurden. Jede Woche wurden
die Raupen auf neues Futter iibergesetzt. Raupen mittleren Alters bis vor der Ver-
puppung erhielten tiglich wiahrend 2—3 Stunden eine Infrarotbestrahlung. Schwaches
Einblasen von Druckluft ergab zusammen mit der Transpiration der Pflanzen optimale
Feuchtigkeitsverhiltnisse, wenn die Zuchten bei 20—24° C gehalten wurden.

III. Versuche mit Frostspannereiern
1. Eihiillenbildung

Schon beim Ausschliipfen aus der Puppenhiille sind beim Frost-
spannerweibchen die meisten Eier ausgebildet. Im Gesamten sind
8 Ovanalschliauche vorhanden, wobei rechts und links je 4 gemeinsam
in den kurzen paarigen Oviduct einmiinden (SPEYER 18). Nach Zih-
lungen an frisch geschliipften Weibchen enthalt jede Ovariole 20—30
reife Eier, so dass die ablegebereite Totalzahl durchschnittlich ca. 200
betrigt.

Einige Detailuntersuchungen wurden iiber die Bildung der Eihiillen
durchgefiithrt. In den Endfiden der Ovariolen, die den panoistischen
Ovartypus aufweisen, sondern sich im Germarium portionenweise 4
Zellen ab. Zunichst sind die Nihrzellen viel voluminéser als die
Eizelle. Bereits in dieser beginnenden Sekretionsphase bildet sich um
die Oocyte eine Schicht von Follikelzellen. Je mehr Dotter gebildet 1st,
desto vollstandiger schliessen sich die Follikelzellen und weisen durch
Grésse und starke Farbbarkeit threr Kerne auf grosse Aktivitit hin.
Das Ovariolenepithel ist sehr diinn, es zeigt an keiner Stelle eine auf-
fallende Sekretionsphase, so dass es wahrscheinlich an der Eihiillen-
bildung unbeteiligt ist. Zudem ist innerhalb der Ovariole eine feine
Haut ausgebildet, die die Follikel zusammenhilt, bei den reifen Eiern
durchreisst und méglicherweise als diinne dussere Lage iiber dem
eigentlichen Chorion verbleibt. Die Vitaluntersuchungen der Ovariolen-
endfiden haben ferner zum Ergebnis gefiihrt, dass beim Frostspanner
das Follikelepithel nicht nur fiir die Bildung des Chorions sekretorisch
titig ist, sondern dass es vollstindig degeneriert und selbst zum Chorion
wird. Die fortschreitende Degeneration der Kerne in den Follikelepithel-
zellen liess sich feststellen. Restsubstanzen der Zellen nach der Histolyse
wurden nicht gefunden, so dass auf spateren Stadien der Eihiillenbildung
nur noch die Zellgrenzen des Follikelepithels erkennbar sind. Diese
bestimmen das hexagonale Strukturmuster der Chorionoberfliche.
Gegen Ende der Histolyse der Follikelzellen tritt eine starke chemische
Umwandlung des ehemaligen Plasmamaterials auf, denn das frisch
gebildete Chorion ldsst sich kaum mehr vital anfirben, wie dies auch
fir das abgelegte Ei typisch ist.

Beim frisch gebildeten Chorion (Entnahme der Eier aus der Ovariole)
ist noch kein Schutz gegen die Austrocknung des Eiinhaltes vorhanden.
Das vom Weibchen abgelegte Ei weist dagegen eine derbere, lederartige
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Hiille auf und es trocknet nur bei lingerer Aufbewahrung in niedriger
Luftfeuchtigkeit aus. Allerdings bewirken Temperaturen iiber 300 C
auch bei 90 % relativer Luftfeuchtigkeit ein Zusammenschrumpfen,
da vermutlich die Qualitit der Eihiille veridndert w1rd oder eine
« waterproof »-Schicht durch Warme zerstort wird, wie dies Unter-
suchungen von BEAMENT (1) an anderen Eitypen aufzeigten.

2. Embryonalentwicklung

Frisch abgelegte Frostspannereier haben eine blass-griinliche
Farbung. Sofort nach der Eiablage im November beginnt in raschem
Ablauf die erste Entwicklung, die bis zu einem segmentierten, 1m
Dotter emgesenkten Embryo fithrt (WiesManN, 20). Die Farbtonung
des Eis schligt dabei in ein helles Rotbraun um, bedingt durch rote
Pigmentkérner in der Serosa. In diesem Stadium tritt sodann ein
Diapausezustand ein, der normalerweise bis Ende Februar dauert ;
nachher findet die Differenzierung der Raupe statt.

Die unter natiirlichen Verhiltnissen sehr lange Dauer der Embryona]-
entwicklung kann durch Aufbewahrung der Eier in der Wiarme stark
abgekiirzt werden. Als Erster hat ScHNEIDER-ORELLI (12) dariiber
einige Versuche beschrieben. WiesmManN (20) stellte sodann fest, dass
auch in konstanter Wirme ein Diapausezustand durchlaufen wird,
dass aber dieser histologisch nachweisbare Entwicklungsstillstand je
nach der Temperatur (20°, 15°) nur 2 bis héchstens 3 Wochen dauert.
Nach diesem Zeitpunkt geht die Weiterentwicklung rasch vorwirts,
sie kann aber durch Kiihllagerung der Eier jederzeit wieder abgestoppt
werden. Jungraupen schliipfen nur bei Temperaturen iiber + 4° C
aus (21). Nach GaumonT (2) wird be1 9 Monate langer Lagerung der
Eier be1 — 20 bis -+ 1° C die Entwicklung sehr stark gedrosselt, aber
nicht voéllig aufgehalten.

2 — 3 Tage vor dem Ausschliipfen werden in den Eihiillen die
letzten Dotterreste von der Eiraupe aufgezehrt. In dieser Zeit erfolgt
nochmals ein Farbumschlag am Ei, von rétlich- zu dunkelbraun.
Das Chorion 1st nun durchsichtig, sodass der Raupenkérper durch-
schimmert. In der Nihe der Mikropyle beginnt die Raupe durch
intensive Benetzung mit Speichel mit dem Durchfressen der Eihiillen.
Die urspriingliche Oeffnung von 3—4 Feldern der Chorionstruktur
wird nach allen Richtungen vergréssert, bis die Kopfkapsel durch-
geschoben werden kann. Wihrend dem ganzen Schliipfakt wechseln
verschieden lange Frass-, Ruhe und Pressphasen einander ab.

3. Okologische Untersuchungen

Eine experimentelle Abklérung tiber die O_kologie des Frostspanners
stiitzt sich auf die Grundlagen des vorherigen Abschmittes : Durch
Warm- oder Kaltstellen der Eier kann die Dauer der Embryonalent-
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wicklung gegeniiber den Freilandverhdltnissen stark abgekiirzt oder ver-
ldngert werden.

Es war nun wertvoll, in besonderen Versuchen die Frage nach der
Konstanz der Temperatursummen abzukliaren. Im Laufe von 3 Jahren
wurden 25 Beobachtungsserien mit je ca. 300 Eiern in verschiedenen
Zeitpunkten vom Dezember bis Mirz in konstanter Wirme angesetzt,
wobel bis zum jeweiligen Treibbeginn die Eier im Freien aufbewahrt
wurden.

Fiir die Berechnung der Temperatursumme galt folgender Modus :

Die Anzahl Tage vom Treibbeginn bis zum Stichtag, an dem 2/3 der
erwarteten Raupen ausgeschliipft waren, wurde mit der konstant
gehaltenen Zuchttemperatur multlpllzlert 0° C wurde als Grenze der
Entwicklung angenommen.

a) Die Temperatursumme fiir die Gesamtentwicklung in der Wirme.

Fiir die folgenden Resultate sind die wenigen Tage nach der Eiab-
lage, in denen die Embryonalentwicklung bis zur Diapause vor sich
ging, nicht mitberechnet.

Frostspannereier bei Beginn des Diapausestadiums in konstante
Temparatur gebracht, brauchten nun als Gesamtwdrmesumme ca. 500° C.

Als Einzelwerte in 7 Beobachtungsserien haben wir erhalten :

Freilandeier :

Ch. brumata, Treibbeginn 12.12.48 in 23°C total 505° C
» o, » 15.12.48 in 23°C » 495°C
» o, » 15.12.48 1in 8°C » 488°C

H. defoliaria, » 15.12.48 in 23°C » 4900 C

ZLuchteier :
H. defoliaria, Treibbeginn 10.10.48 in 23°C total 505° C
» ) » *28.10.48 in 23°C » 485°C
» » *5.11.48 in 23°C » 480°C

* Eier vorher 14, resp. 20 Tage im Kiihlschrank bet —2° C gelagert.

Aus der obigen Tabelle kann entnommen werden, dass Freilandeler
und Zuchteler beider Arten die gleichen Gesamtwidrmesummen be-
nétigen. Das Unterkithlen der Eler vor dem Treiben hat keinen Ein-
fluss. Rechnet man noch die Wiarmesumme hinzu, die fiir die ersten
Entwicklungsschritte vor der Diapause benstigt wurde und bei Frei-
land- oder Zuchtelern ca. 100° C ausmacht, so erhilt man als Charak-
teristibum fiir die gesamte Eientwicklung der Frostspannerpopulationen des
Versuchsgebietes um Basel bei konstanten Treibtemperaturen eine totale
W drmesumme von rund 600° C. Fir die nichsten Berechnungen wird
aber nur die Gesamtsumme von 500° C (ohne Anfangsentwicklung)
als Basis genommen.
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b) Temperatursummen bei spdterem T reibbeginn.

Werden die im November abgelegten und im Freien gehaltenen
Eier nicht schon im Dezember, sondern erst im Laufe der spiteren
Monate in die Wirme gebracht, so sinkt die zur Entwicklung der
Raupe benétigte Warmesumme rapid ab. In Abb. 2 (oberer Teil)
sind die zu verschiedenen Terminen angesetzten Versuche mit den
reglstrlerten Wirmesummen elngetragen (konstante Temperaturen
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22—24° C). Die entscheidende Zeitspanne fiir eine auffallende Reduk-
tion der Temperatursumme liegt in der zweiten Halfte des Monats
Januar, anschliessend bleiben die Werte stets auf 200—220° C stehen.

Ist bisher festgestellt worden, dass fiir die Gesamtentwicklung in
der Wirme 5000 C gebraucht werden, so fillt in diese Zahl der Tem-
peraturverbrauch von ca. 280—300° C wihrend dem zweiwéchigen
Entwicklungsstillstand (20, 21). In den Bedingungen unter konstant-
warmen Zuchtverhaltnissen wird also fiir die effektiven Entwicklungs-
vorgiange nach der Diapause auch ca. 200—220° C gebraucht, eine
gleich hohe Wirmesumme wie bei Eiern, die bis anfangs Februar
im Freien gehalten worden wiren. (11). Unter natiirlichen Temperatur-
verhiltnissen treten demnach im Laufe des Januars biochemische
Vorgénge 1m Plasmasystem auf, die eine Umstimmung zur Bereitschaft
fiir rasche Weiterentwicklung bei geniigender Wirme sicherstellen.

Die beiden Durchschnittswerte 500° und 220° C stellen Konstanten
dar, denn sie werden immer wieder auch bei ganz verschiedenen Treib-
temperaturen erreicht. Abweichungen davon kénnten hingegen bei
geographischen Rassen auftreten. Wir besitzen dariiber noch zu wenig
Unterlagen, doch diirfte damit die Frage der Lokalrassen (SPEYER 15,
16) noch eingehender analysiert werden konnen. GrisoN und pe Sacy (3)
beschreiben, dass die Entwicklungsdauer fiir Cheimatobia-Eier aus
der Umgebung von Paris bei einer Temperatur von 20°C 20—25 Tage,
be1 15°C 30 Tage betrigt. Dies wiirde einer mittleren Gesamtwirme-
summe von 450° C entsprechen, wire also etwas kleiner als in Basel.

¢) Die Verhdltnisse bei der Uberwinterung.

Die bisherigen Versuchsresultate erméglichen eine Interpretation
der Entwicklungsvorginge im Frostspannerer ber normalem Winter-
klima, wo die Monatsdurchschnittstemperaturen um Basel im De-
zember, Januar und Februar nicht iiber -+ 3° C liegen.

Obwohl 1m physiologischen Zustand des Eies die Potenz zur Weiter-
entwicklung vorhanden wire, ist im Freien wihrend dem Februar eine
temperaturbedingte Entwicklungsruhe typisch. Von anfangs Mirz an
sind sodann alle Warmeeinfliisse fiir den Ablauf der Embryonalent-
wicklung massgebend. Nach den 75jdhrigen Durchschnittswerten der
Temperaturverhéltnisse im Raume von Basel, wird vom 1. Mirz bis
und mit 7./8. April eine Wirmesumme von 220—230° C erreicht
(Monatsmittel X Anzahl Tage). Um diesen Zeitpunkt liegt auch der
natiirliche Schliipftermin der Frostspannerraupen. Es ist also eine
genaue Ubereinstimmung vorhanden zwischen der konstanten Wérme-
summe der Treibversuche und derjenigen von anfangs Mirz bis zum
Schliipftermin im Freien.

Ein Parallelfall von Summenkonstanz liegt nach OsTERWALDER (9)
fiir den Knospenaustrieb und den Blithtermin der Obstbiume vor.
Hierfiir 1st ebenfalls die Wiarmesumme ab 1. Mirz entscheidend. In
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unseren Beobachtungen in Pfeffingen sind die Termine fiir Raupen-
schliipfen und Bliithbeginn friifer Kirschensorten immer zusammen-
gefallen.

In Abb. 2 (untere Halfte) 1st versucht worden, die Vorginge gra-
phisch darzustellen. Die von links nach rechts abfallende Wellenlinie
gibt die fiir die Eier notwendigen Wirmesummen des Normalfalles
von Mitte Januar bis anfangs April an. Die nach rechts aufsteigenden
Linien reprasentieren die Freilandtemperaturen ab 1. Mirz (Monats-
mittel X Anzahl Tage) fiir den langjihrigen Mittelwert (Norm) und
die Jahre 1947/48/49. Die Schnittpunkte dieser Linien mit der Tem-
peraturzone um 220° C (Wirmesumme fiir Entwicklung nach der
Diapause) stimmen mit den Schliipfterminen der Raupen iiberein.
1947 und 1949 konnten wir anfangs April, 1948 nach Mitte Mairz die
frischgeschliipften Jungraupen feststellen.

Die Beobachtungen im abnorm warmen Januar 1948 sind fiir die
vorliegenden Probleme aufschlussreich. Die Temperatursummen-
resultate mit warmgestellten Eiern deckten sich zunichst nicht mit
denjenigen anderer Jahre, sie waren alle zu niedrig. Nimmt man aber
eine berechtigte Korrektur vor, indem man den Monatstemperatur-
tiberschuss des Januars 1948 als Wirmesumme zurechnet (Januar-
mittel 4,9° C, berechnet wird die Temperatur iiber + 3° C = total
590 ¢), so fallen die experimentell bestimmten, aber durch den Uber-
schuss ergianzten Summenwerte mit den allgemeinen Kurvenpunkten
zusammen (Abb. 2 unten). Vermutlich ist also der Diapausezustand
bei der warmen Januarwitterung 1948 beeinflusst worden und etwas
frither als normal hatten die relativ hohen Wintertemperaturen bereits
zur Weiterentwicklung gefiihrt.

Die Vorginge der Temperatureinwirkungen bei der Frostspannerei-
Uberwinterung kann man sich somit folgendermassen vorstellen :
Durch Fkiinstliche Warmesummenbestimmungen konnte abgekldrt werden,
dass bis Mitte Januar ein Diapausezustand herrscht, der Ende Januar
vollstindig iiberwunden ist. Im Februar ist die Entwicklungsruhe tem-
peraturbedingt. Die Wirmeeinfliisse ab anfangs Mdrz modifizieren sodann
die Zeitspanne bis zum Schliipftermin. Diese Variation lduft jedoch nur
innerhalb konstanter Wédrmesummen ab, wobei vermutlich rassenspezifisch
festgelegte Normen typisch sind.

IV. Das Auftreten der Falter

Im allgemeinen variiert das Auftreten der Frostspanner-Imagines
i der Basler Region nicht stark. Mit Hilfe der neuen Fangmethode
ergab sich nun die Gelegenheit, die Schliipfdaten der weiblichen Tiere
genau zu verfolgen und wihrend mehrerer Jahre, in denen die Witter-
ungsverhiltnisse sehr verschieden waren, die Fangkurven zu vergleichen.
Die am Gleitring aufgefangenen Weibchen wurden téiglich notiert und
je 5 Tageswerte zusammengezihlt. In den Kurven in Abb. 3 sind
stets die Zahlen von beiden Frostspannerarten an 30 Fangbiumen
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verwertet, wobei fiir die entsprechenden Daten die Prozentwerte der
im Total gefangenen Weibchen dargestellt sind.

Abb. 3 enthilt ferner noch die Niederschlagssummen fiir je 5 Tage.
Sie sind fiir die Exklarung der abnormen Kurve des Jahres 1949 wichtig,
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denn die Verspitung des Falterschliipfens und das Ausbleiben eines
deutlichen Maximums sind hier auf das spite Auftreten der Herbst- -
niederschldge (erst 2. Novemberwoche) zuriickzufithren. Wie es in
Laborzuchten vielfach zu beobachten war, verzégert die Trockenheit
des Bodens den Schliipfakt, oder die Puppenhulle wird gesprengt und
die Tiere trocknen aus. PaiLLor (10) machte in der Region von Lyon
eine dhnliche Beobachtung. Grison und de Sacy (3) schreiben dem
Aufweichen des Bodens fiir den Schliipfakt ebenfalls Bedeutung zu.
Normalerweise treten aber Ende Oktober und anfangs November in
unseren Gegenden geniigend Niederschlige auf, somit ist im Versuchs-
gebiet in Normaljahren das Schliipfmaximum der Frostspanner-
weibchen fiir Mitte November typisch.

Es wurde ferner das Problem untersucht, wie stark die Puppen~
dauer durch Aussenfaktoren beeinflusst werden kann. Hierzu liefert
das « Naturexperiment » der Jahre 1947 und 1948 einige Anhaltspunkte.
1947 sind die Raupen nach einem normal warmen Frithling Ende Mai
in den Boden gegangen, der Sommer war sehr trocken bis Mitte Oktober,
die Puppenzeit dauerte durchschnittlich 165 Tage. 1948 war das
Frithjahr abnorm warm, die Verpuppung fand schon vor Mitte Mai
statt, der darauffolgende Sommer war feucht und kithl. 1948 betrug
die Puppendauer durchschnittlich 190 Tage. Diese Unterschiede
konnten nun durch Zuchtversuche in den Jahren 1948—1950 weit-
gehend kopiert werden. Es zeigte sich dabei, dass der Temperatur-
faktor keine grosse Bedeutung hat, denn konstante Temperaturen
von 25° C fithren zu keinem rascheren Ablauf der Imaginalentwicklung.
Demgegenuber ist bei dauernd starker Bodenfeuchtigkeit (uber 50 %
Sattlgung) elne Ver]angerung der Puppendauer aufgetreten dhnlich
wie dies 1m Freien fiir 1948 auffallend war. Puppen des grossen und
des kleinen Frostspanners verhalten sich hierbei identisch. Die Resultate
der Serienversuche lassen sich in folgende 3 Kategorien eingliedern :

Zuchtbedingung Puppendauer
30 % Sattigung des Bodens dauernd ; 175—185 Tage
50 % Sittigung des Bodens dauernd ; 190—200 Tage

sehr trocken bis zum 150. Tag, dann feuchter Boden; 160—170 Tage

Starke Bodenfeuchtigkeit hat auch eine Puppenmortalitét von
60—70 % zur Folge. Damit ist die von MENZEL (8) 1927—1931 beob-
achtete Schwankung der Popu]ationsstéirke als Folge von trockenen
und nassen Jahren bestitigt.

Bei einer gebietmissig beschriankten Frostspannerpopulation wird
bel einigermassen ausgeglichenen Witterungsverhiltnissen die jahrliche
Variation der Puppendauer unbedeutend sein. Fiir unserUntersuchungs-
material gilt Jfur 6-jahrige Beobachtungen ein Mittelwert von 180 Tagen.
Lokalrassen in Hohenlagen oder physiologisch differente Rassen in
verschiedener geographischer Breite weisen aber infolge der zeitlichen
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Unterschiede des Verpuppungs- und Schliipftermins (4, 6, 14, 22)
andere Normen fiir die erblich festgelegte Puppendauer auf. SCHNEIDER-
OreLLI (12, 13) hat durch Versuche zu diesem Problem schon friiher
festgestellt, dass ber Aufbewahrung von identischem Puppenmaterial
in verschiedenen Hohenregionen, die Falter stets zu einem Zeitpunkt
ausschliipfen, der threm Herkunftsort nach typisch ist . SPEYER (15, 19)
konnte die Lokalrassenbildung durch Kreuzungsexperimente belegen
und betont ebenfalls die erblich festgelegte Puppenzeit. In gewissen
Fillen von Freilandbeobachtungen kann es sich auch um Misch-
populationen verschiedener Rassen handeln. Eventuell beziehen sich
die Resultate von JANCKE (5) mit zweigipfligen Schliipfkurven in nord-
deutschen Fanggebieten auf solche Erscheinungen.

V. Exogen und endogen bedingte Phasen des Lebenszyklus

1. Die experimentelle Zyklusverschiebung

In einigen Zuchtversuchen wurde darauf geachtet, unter dem Ein-
fluss von optimalen Verhiltnissen, den Lebenslauf der Frostspanner
maximal abzukiirzen. Es resultiert daraus gegeniiber den Freilandtieren
eine starke zeitliche Verschiebung des Zyklus. Eine solche Dauerzucht
gibt sodann Aufschluss iiber die Mechanismen der inneren und dusseren
Faktoren fiir die Einfiigung der Lebensstadien in den natiirlichen
Saisonrhythmus.

Nach Abklarung der erwihnten Zuchtmethoden gelang 1n den
Jahren 1948 und 1949 eine Dauerzucht mit H. defoliaria. In zwel
parallelen Ansitzen wurden je etwa 500 Eier Mitte und Ende Januar 1m
Freien von den Giirteln genommen und bei 25° C vorgetrieben. Die
Raupen schliipften im Februar und verpuppten sich 3 Wochen spiter.
Nach anfinglicher Aufbewahrung in 22—25° C und schwacher Boden-
feuchtigkeit, wurden die Puppen von Mitte August an in 10° C und
hshere Feuchtigkeit gebracht, bis'von Mitte September an die Falter
schliipften. Diese wurden an schattigen Stellen im Freien in Gazekifigen
gehalten. Die Eilablage geschah unter normalen Frithherbsttemperaturen
von 10—20° C. Im ganzen wurden tiber 1500 Zuchteler erhalten, von
denen sich 49 % be1 23° C in 26—27 Tagen zu Raupen entwickelten.
37 % der Eier waren unbefruchtet, bei den restlichen 14 9, geschah der
Farbumschlag, aber die Embryonalentwicklung verlief letal.

Trotz sorgfaltigster Pflege lassen sich im Winter empfindliche
Verluste an Jungraupen kaum vermeiden. Wir erhielten bis Mitte
Dezember ungefihr 300 verpuppungsreife Raupen. Leider ereignete
sich dabei ein Unfall, indem die Mehrzahl der Zuchttiere im Labora-
torium bel einem Futterwechsel zufilligerweise mit einer momentan
subletalen Dosis eines Insektizides vergiftet wurde und nach der Ver-
puppung in kurzer Zeit einging. Die tiberlebenden Individuen schliipften
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als Imagines nach 170—180 Puppentagen im Mai/Juni 1949. Die
Dauerzucht wurde anschliessend aus verschiedenen Griinden nicht
mehr weitergefiihrt.

Im Schema von Abb. 4 sind die Zeitspannen des normalen Lebens-
zyklus 1im Freien und diejenigen der verschiedenen Stadien der Dauer-
zucht aufgefiihrt. Obwohl sich die Versuche nur iiber 2 Generationen
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Abb. 4. — Verschiebung des Lebenszyklus durch eine Dauerzucht im Laboratorium.

erstrecken, lassen sich doch einige Resultate ableiten. Der Vergleich
der beiden Kurven zeigt, dass bei der Dauerzucht in konstanter Warme
nur das Eistadium in seiner Entwicklungszeit wesentlich abgekiirzt
wird, das Puppenstadium seine charakteristische Zeitspanne beibehailt.
Da sich alle Stadien ausserhalb der normalen Saison in Laborrdumen
ziichten lassen, darf man annehmen, dass das Frostspannerleben
autonom nicht absolut an die Jahreszeiten des Lokalklimas gebunden
ist. Die Imagines koénnen z. B. ber Temperaturen bis gegen 20° C 1n
voller Vitalitat gehalten werden, auch ist fiir die Eientwicklung keine
Unterkithlung (Winterwitterung) notwendig.

2. Die Einfiigung des Lebenszyklus in den Jahreszeitenwechsel

Da der Lebenszyklus unter verinderten Milieufaktoren nicht mehr
mit dem natiirlichen Ablauf paralle]l der Saisonrhythmik iiberein-
stimmt, muss im Freileben ein « Regulations »-Mechanismus vorhanden
sein, der den Zyklus prigt. Vergleicht man die Beeinflussung der
Dauer des Puppenstadiums mit der des Eistadiums, so ist ein prin-
zipieller Unterschied festzustellen : Das Puppenstadium reagiert auf
Umwelteinflissse (Temperatur, Bodenfeuchtigkeit) nur wenig, ist also
vorherrschend endogen als Rassenmerkmal festgelegt ; das Eistadium
hingegen wird in der Zeitspanne exogen durch die Temperatur be-
stimmt, untersteht aber endogenen Gesetzmdssigkeiten beziiglich der fiir
die Entwicklung benétigten Temperatursummen (11). Fiir den Knospen-

']
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austrieb gelten dhnliche Gesetze, so dass damit die Nahrungsbedin-
gungen fiir die Jungraupen gesichert sind. Aus allen Erfahrungen
der Freilandbeobachtungen und der Laborexperimente miissen wir
schliessen, dass fiir die Einfiigung des Frostspanner-Lebenszyklus in den
Jahreszeitenwechsel bei unseren Klimaverhdltnissen vor allem das Spiel
der endogen und exogen bedingten Phasen im Eistadium als « Regulator »
wirkt. Nur nach aussen erscheint es, als ob die Rhythmik des Jahres-
ablaufes iiberhaupt die gesamte Grundrhythmik des Frostspanner-
lebens prige.

Von diesem Standpunl(t aus 1st nun auch die Frage der Lokal-
rassenentstehung grundlegend zu betrachten. Obwohl dieses Problem
noch wenig kausal durchgearbeitet ist, lassen sich doch einige Anhalts-
punkte aufstellen. Da die Frostspannerweibchen flugunfihig sind,
findet eine Weiterverbreitung in klimatisch verschiedene Gegenden
nur langsam oder durch zufillige Verschleppung statt. Eine Popu-
lation zeichnet sich im allgemeinen durch grosse Ortstreue aus und
untersteht dort dem lokalen Klimatypus. Geringere Schwankungen
der Aussenfaktoren werden durch die Pufferwirkung des « Regulations »-
Mechanismus aufgefangen. Sofern aber gréssere Unterschiede auf-
treten (z B. Jahrestemperaturverlauf in anderer Kllmalage) nutzt dle
Regulatlonselnrlchtung einer bestimmten Lokalrasse nichts mehr, sie
hilft sogar eher mit, dass eine Selektion « klima-addquater » Varianten
von physiologischen Ezgenschaften aus einem leil der Individuen der
urspriinglichen Population einsetzt. Nach Beendigung dieses Vor-
ganges der Lokalrassendifferenzierung sind andere endogen bedingte
Charakteristiken vorhanden, wie sie z. B. beim Vergleich der Dauer
des Puppenstadiums in klimatisch verschiedenen Gegenden auffallen.

VI. Zusammenfassung

Die Arbeit, aus der Grundlagenforschung iiber Obstbaumschidlinge
entstanden, befasst sich mit Freiland- und Laboruntersuchungen bei den
beiden Frostspannerarten Cheimatobia brumata L. und Hibernia defo-
liaria Cl. aus der Umgebung von Basel.

|. Zur Sammlung von Weibchen und Eiern im Freien ist eine neue
Fangmethode durch Anbringen eines Gleitringes aus Aluminium-
blech und eines Stoffstreifens fiir die Eiablage entwickelt worden
(Abb. 1).

2. Untersuchungen iiber die Eihiillenbildung haben ergeben, dass
dqdeoHikelepithel selbst degeneriert und zum Chorion umgebaut
wird.

3. Zur Erweiterung der Kenntnisse iiber die Okologie der Eiiiber-
winterung wurden die fiir véllige und partielle Entwicklung be-
nétigten Temperatursummen bestimmt. Fiir die untersuchte Popu-
lation 1st eine Warmesumme von 600° C fiir die gesamte Entwicklung
in dauernder Warme typisch. Ca. 100° C werden fiir die ersten
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Embryonalvorginge bis zum Diapausestadium benstigt, 270—300° C
(in Warmestufen von 15—25°) fiir die Uberwindung der Diapause,
und 200—230° C fiir die nachfolgende Embyronalentwicklung bis
zum Ausschliipfen der Raupen. Unter Freilandverhaltnissen lauft
die Diapause langsamer ab, die Bereitschaft zur Weiterentwicklung
1st von Anfang Februar an vorhanden. Nach diesem Termin braucht
das Ei in konstanter Warme ebenfalls die Temperatursumme von
200—230°0 C. Diese Warmemenge wird im Freien (fiir Basel) vom
1. Mirz bis ca. 8.—10. April, dem normalen Raupenschliipftermin,
erreicht. (Abb. 2)

Die oben angegebenen Wirmesummen gelten als endogen fest-
gelegte Merkmale dieser Population, exogen (durch Temperatur~
einfluss) wird nur die Zeitspanne der Entwicklung veriandert.
Es liegen damit dhnliche Bedingungen vor, wie beim Knospen-
austrieb der Obstbaume.

. Die Dauer des Puppenstadiums ist rassenspezifisch, sie wird exogen
(durch Bodenfeuchtigkeit) nur wenig beeinflusst. Uber die Schliipf-
termine der weiblichen Falter orientieren Kurven der Jahre 1947—
1951 (Abb. 3). »
. Eine vom Jahreszeitenwechsel unabhingige Dauerzucht beweist,
dass das Frostspannerleben autonom nicht an die Saisonrhythmik
gebunden 1st. (Abb. 4). Im Freien wirkt das Spiel der exogen und
endogen bedingten Phasen der Eientwicklung als « Regulator » fiir
die Einfiigung des Lebenszyklus in den Jahresablauf.

. Von den neuen Resultaten aus wird auch das Problem der Lokal-
rassenbildung diskutiert.
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