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Ursache oder Wirkung?

Kritische Betrachtung zum Aufsatz «Colour-polymorphism and dynamics
of larch bud moth populations»’

C. AUER
Quaderstrasse 16, CH-7000 Chur®

Cause oreffect? Remarks to the paper «Colour-polymorphism and dynamics of larch bud moth populations» -
BALTENSWEILER (1977) conceives in the mentioned publication «the larch bud moth cycle in the sub-
alpine larch-cembran pine forest as the result of directional selection for two phenotypes, whereby the
selfinduced periodic deterioration of the nutritional environment, the rate of recovery of the host tree as
well as the time-lag involved in the recombination of genes are considered as the driving forces.» This
conclusion is certainly an oversimplification of the observed total mechanism. Simple models for the
possible efficiency of selection show that selection alone cannot cause a change of relative density from
1 to 20000 and more, and vice versa, within 3-5 years. Moreover, since the beginning of our investigations
in 1949 over the whole arch of the European Alps there has been no indication of the existence of stress
factors in minimal population density situations which could act as a «driving force» for the «recombina-
tion of genes». Time-lag is certainly not a driving force by itself. Thus, the incomplete results and the
conclusions of the author should be carefully revised.

DISKUSSIONSBEGRUNDUNG

BALTENSWEILER (1977) umschreibt seine Ergebnisse wortlich in folgender
Zusammenfassung: «Aufzuchtversuche mit Larven der Larchenform und der
Arvenform zeigen, dass sich die Larchenform durch kiihle Temperaturen starker
gegen schwarz modifizieren lasst und auch eine hohere Mortalitat erleidet als die
Arvenform oder die intermedidren Formen. Weil die durch Kahlfrass verursachte
Verschlechterung der Nadelqualitit ebenfalls die intermedidre Form beglinstigt,
wird die zyklische Populationsbewegung im subalpinen Lirchen-Arvenwald als das
Ergebnis einer alternierend gerichteten Selektion flir zwei Phaenotypen unter-
schiedlicher Fitness interpretiert.»

Diese Folgerungen sind abschliessend, fiir den Leser unmissverstindlich. Die
treibende Kraft des Massenwechsels ist gefunden!

Als iltester Teilnehmer in der LW3-Forschung fiihle ich mich verpflichtet, ge-
gen diese meines Erachtens zu weit gehende Vereinfachung den - unbeliebten -
Mahner zu spielen. Der kritische Leser ist vermutlich ohnehin schon etwas stutzig
geworden, entweder weil er die Logik auch der Zusammenfassung nicht zwingend
findet, oder aber weil die sachlichen Beweise im Text nur mangelhaft gegeben sind.

"W. BALTENSWEILER, Mitt. Schweiz. Ent. Ges. 50: 15-23, 1977

? Selbstiindiger Beginner (1949/52) und Bearbeiter der quantitativen Populationsforschung beim Liir-
chenwickler bis 1977 (1953 bis 1975 im A uftrag des Entomologischen Instituts, ETH-Zentrum, 8092 Zii-
rich, mit Mitteln des Fonds fiir Wald- und Holzforschung und des Schweiz. Nationalfonds zur Forde-
rung der wissenschaftlichen Forschung).
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Jeden Populationsgenetiker diirften zweifellos die Originalzahlen aus Versuchen
und Beobachtungen lebhaft interessieren, um auch eigene, andere Betrachtungs-
weisen zu priifen. Leider hat BALTENSWEILER in seinem Aufsatz gerade diese
Wiinsche nicht erfullt.

Meine Kritik richtet sich in erster Linie gegen diese fehlende Transparenz,
keineswegs aber gegen die wissenschaftliche Absicht, Einfliisse genetischer Fakto-
ren auf das Populationsgeschehen zu suchen. Schon seit Jahrzehnten hitte man das
Forschungsteam mit einem ausgebildeten Genetiker ergianzen sollen. Wenn BAL-
TENSWEILER nun selber diese Liicke fiillen will, so ist das durchaus verdienstvoll,
setzt aber wohl besondere Vorsicht bei Resultatauslegungen voraus.

Schon lange vor BALTENSWEILER hat GEIER (1966) auf ein mogliches Wech-
selspiel im Vorherrschen einer schwachen bzw. besonders widerstandsfahigen LW-
Rasse (weak and strong type) als Ursache der periodischen Pendelbewegung von
LW-Populationen hingewiesen. Seither haben zahlreiche andere Forscher und an
anderen Beispielen dhnliche Denkmodelle entwickelt. Fast ist man versucht, darin
einen Modetrend zu erkennen. 1969 beschrieb auch H. KLomp das LW-Modell als
mogliche Folge von Selektionsprozessen (International Symposium on Statistical
Ecology, New Haven, USA). Bezeichnenderweise verzichtete er aber auf eine Ver-
offentlichung in den Symposiumsberichten. Beide Wissenschafter waren person-
lich nur oberfliachlich mit den LW-Untersuchungen vertraut. Insbesondere verfiig-
ten sie nicht Giber das unmittelbare Erlebnis und liber die neueren Einblicke BAL-
TENSWEILERs in Verhalten und Anteilwechsel der Farbvarianten-Typen. Aber auch
BALTENSWEILER beniitzt wieder eindeutig den Selektionsprozess zur Ubertragung
seiner Versuchsergebnisse auf natiirliche Populationen grosser Gebiete. Bereits
1971 erschien seine erste Arbeit, die in diese Richtung zielte. Nur geringe Anteil-
verschiebungen von Farbtypen innerhalb eines Massenwechsels verhinderten
damals aber noch zu allgemeine Schliisse.

In keinem Fall wurde der Selektionsprozess in seiner Wirkung iiber die Zeit-
achse niher abgeschitzt. Darin liegt ein entscheidender Mangel auch der neuen
Arbeit. Es ist dabei nicht einmal so wichtig, welche Art von Modelliiberlegungen
man flr den Selektionsprozess beniitzt. Bedeutsam ist viel mehr, dass man sich da-
mit eine klare und nicht bloss eine Wunschvorstellung schafft. In diesem Sinne
erweiterte Uberlegungen zu den Ausfiihrungen BALTENSWEILERS fiihren zu vor-
sichtigeren Schliissen, wie die nachfolgenden Abschnitte zeigen.

Die Selektion ist als bedeutsame Moglichkeit zur Verinderung der Erbsub-
stanz und der Individuenmerkmale etc. allgemein anerkannt. Sie ist indessen nur
eine der zahlreichen, schicksalshaft beeinflussten Geniibertragungen von einer Ge-
neration zur andern. Man konnte noch erwidhnen: die Panmixie, die Mutation, die
Migration oder gar systematische Elternpaarung. Panmixie darf man fir Falterpo-
pulationen grosser Untersuchungsgebiete wohl immer voraussetzen. Mutationen
konnen ohne Bedenken als Ursache so kurzfristig periodischer Erscheinungen ver-
nachldssigt werden. Sie sind fiir langfristige Verdnderungen oder Ergidnzungen in
Zeitraumen von 10000 und mehr Jahren in Betracht zu ziehen. Systematische El-
ternpaarung setzt in der Natur eine langere Zeit dauernder «Isolationslage» voraus,
die aber beim LW nie zu erwarten ist.

Ausserdem gibt es noch die verschiedenen Moglichkeiten der Merkmals-
ibertragung wie intermediir, unvollstindig, vollstindig und tiberdominant. Es darf
ferner angenommen werden, dass nicht nur zwei Merkmaltriger Einfluss auf das
Populationsgeschehen haben. Als mogliche Wege genetischer Verianderung
8 LW = Lirchenwickler
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hoherer Art bleiben somit fiir den LW wohl nur Migration und Selektion iibrig.
Befassen wir uns daher etwas niher mit sinngemaissen theoretischen Grundlagen-

modellen.

QUANTITATIVE WIRKUNGEN DER GAMETENSELEKTION

Angenommen, eine Ausgangspopulation habe das relative Geninventar pg =
0.9, qa, = 0,1. Gesucht ist die Anzahl Generationen (n), die nétig ist, um die
relativen Genanteile von A auf py = 0,2 zu verkleinern (resp. q, auf 0,80 zu er-
hoéhen), bei folgenden Fitnesswerten:

GenA: 1-s=1-0,20 = 0,80

Gena: 1,0.

Nach Le Roy (1967) lasst sich diese Frage angendhert mittels folgender
Formel beantworten:

1 1-
i == = i pol-pn) _ 0,9x0.8

1
s I G rag — 02 M g5y~ 18Jahre

Fiir Fitnesswerte s = 0,5 (A=1,0-0,5,a=1,0) ergeben sich 7 Generationen. Die Mor-
talititsunterschiede - als Ausdruck fiir die Fitness der Raupen - erreichten in
den Versuchen BALTENSWEILERs (siehe Seite 20) hochstens 38,2-142 = 24%.
Solche Fitnessunterschiede (z.B. s = 25%) benoétigen nach der Schitzformel
LE Roy 14 Jahre (Generationen), um das Gameteninventar im erwiahnten Umfang
zu veriandern.

Diese fiir Gametenselektion berechneten Generationenzahlen wiirden sich
bei Zygotenselektion rund verdoppeln.

Die beobachteten Fitnessunterschiede geniigen somit bei weitem nicht, um
in der beobachteten Dauer von 3-4 Jahren Regression oder 4-5 Jahren Progression
die Populationsdichten des LWs in so gewaltigem Ausmasse zu verandern (min.
1 : 20000). Wir haben aber objektive Beobachtungsergebnisse dafiir, dass Futter-
mangel und spéter noch iiber 2-3 Jahre andauernde Qualitdtsverschlechterung der
Nahrung zusammen mit anderen Faktoren eine «Schadenpopulation» innert 3 Jah-
ren vollig zusammenbrechen lassen. Moglich, dass dabei auch Selektionsvorginge
mitspielen. Sie wiren indessen hochstens ein Anteil des vielgestaltigen Ursachen-
komplexes. Fur die gewaltige Zunahme der Populationsdichten vom Tiefst- zum
Hochstpunkt fehlt uns hingegen jeglicher Hinweis auf einen geniligenden Selek-
tionsdruck zugunsten der schwarzen Formen. Das tatsidchliche Geschehen in
Populationen grosser Gebiete (3000-6000 ha Wald, 100-120 km*® Gesamtfliche)
wird durch die Vielgestaltigkeit nach zeitlichem Auftreten und Intensitét der Scha-
den kleiner Gebiete innerhalb der Téler noch bedeutend verwickelter. Die von
BALTENSWEILER beobachtete Verdnderung der Farbtypenanteile bei hohen und
tiefen Populationen ist vermutlich nur beschrinkt genetisch bedingt und mit gross-
ter Wahrscheinlichkeit nicht die Ursache der periodischen Wellenbewegung son-
dern viel eher deren Folge.

Die quantitative Populationsbewegung, wie wir sie im Zeitraum 1949-1976
beobachtet haben (Abb.1), belegt wohl besser noch als jedes theoretische Modell,
dass eine so kurzfristige, so grosse und so regelmissige Wellenbewegung nicht pri-
mir durch Selektion verursacht sein kann.
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Gewogener Durchschnitt fir Grenze des sichtbaren Streubereich der gewogenen Durch-

=~ das ganze Oberengadin T Schadens am Einzelbaum schnitte fir 11 resp. 14 Talabschnitte
Zeitraum des zweiten Zoitrsum des dritten Masserwechsals
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Abb. 1: Quantitativer Massenwechsel des Lirchenwicklers im Oberengadin.
Tab. 1: Genfrequenz und deren Verianderung von Generation zu Generation (m = o', w = Q).
Genfrequenz Urspringliche Generation Folge-Generation
(nach Migration)
Gen A Gen a Gen A Gen a

Total Po (0,9) gy (0,1) p, (0,7) q,(0,3)

fiir Geschlechts- N R N N

tiere Pow Pom 9ow  Yom Piw Pim 91w 9im
(0,9) (0,9) (0,1) (0,1) (0,6) (0,8) (0,4) (0,2)
fir AA=p +pq 0,9 x 0,9 =0,81 = 81% 0,6 x 0,8 = 48%
fir aA=ppd,*+Pydn 0,9x0,1 + 0,9x0,1 = 18% 0,6x0,2 + 0,8x0,4 = 443
fir aa=qyugp 0,1 x 0,1 1% 0,4 x 0,2 8%
Total 100% 100%
flir A (81+9) 90% (48+22) 70%
intermedidre Vererbung
fir a (1+9) 10% (8+22) 30%
fiir AA 81% 48%
vollstdnd. Dominanz von a
fliir aA+aa (18+1) 19% (44+8) 52%
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QUANTITATIVE WIRKUNGEN DER MIGRATION

Migrationen (Emigration und Immigration) treten wohl bei allen Populations-
dichten auf. Quantitativ geringere Faltertiberfliige bei tiefen Populationen konnen
den Genbestand einer Lokalpopulation ebenso stark verdndern wie die viel zahlrei-
cheren Migrationen bei hohen Populationen. Sie erfassen immer die vitaleren Indi-
viduen. Im Schadenbild ganzer Gebirgstiler haben wir gewisse Hinweise, dass Mi-
grationen vorkommen konnten. Noch nie beobachteten wir beispielsweise eine
gleichzeitige Schadenverfarbung aller Larchenwilder eines Tales. Immer ist der
Schaden fleckig und verschiebt sich wihrend der Schadenperiode innerhalb des Ta-
les. Er verschwindet auch fleckig. Bereits in der dusserlich nicht erkennbaren
Progressionsphase konnen wir statistisch sicher Orte nachweisen, wo die Zunahme
der Population frither und rascher erfolgt als an anderen. In beiden Fallen konnen
sowohl gebietseigene als auch gebietsfremde Einfliisse (Migrationen) Ursache der
Kleinstandortsunterschiede sein. Es ist daher nicht ganz abwegig, moégliche Ein-
fliisse von Migrationen abzuschatzen.

Angenommen, unter panmiktischen Verhiltnissen - also bei vollig zufilliger
Paarung der Geschlechter zu jeder Zeit und an jedem Ort - haben sich die
Genfrequenzen einer Lokalpopulation pm = pw = 0.9 durch Migration auf pm = 0,8
und pw = 0,6 verschoben. Nach LE Roy (1967) ist in Tab. 1 gezeigt, wie die
Genfrequenzen und deren Veranderung von Generation zu Generation mathema-
tisch zu fassen wiren. Je nach Dominanzwert kdénnen sich die Genfrequenzen
durch Migration schon in der ersten Folgegeneration z.B. fiir das Gen a von 10% auf
30% oder gar von 19% auf 52% vergrossern. Migrationen konnen also nicht nur
quantitativ sondern indirekt auch qualitativ fiir die Populationsforschung eine be-
deutsame Rolle spielen. Ihre quantitative Bedeutung in der LW-Populationsbewe-
gung abzuschitzen, diirfte schwer sein. Grosstenteils wird die Migration durch
Nahrungsmangel verursacht. Die Falter fliegen aus braunen, geschidigten Wildern
aus. Die Rolle der Migration ist vermutlich ebenfalls vorwiegend passiver Art.
Immerhin mag dieser Hinweis zeigen, dass fachméannische genetische Forschung
in langfristigen Populations-Forschungsprogrammen nicht ausgeschlossen werden
darf.

Unter solchem Gesichtswinkel begriisse ich auch die Arbeiten BALTENSWEI-
LERS. Sie bringen mindestens eine ermutigende Anregung. Ich verneine lediglich
und entschieden die allzu vereinfachende und abschliessende Folgerung fiir die pe-
riodischen Populationsbewegungen des Larchenwicklers.
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