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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE

51,261-267,1978

Ursache oder Wirkung? Huhn oder Ei?"’

W.BALTENSWEILER
Entomologisches Institut, ETH-Zentrum, CH-8092 Ziirich

Cause or effect? Chicken or egg? - Cyclic fluctuations of animal numbers attract the interests of scientists
for theoretical and/or methodical reasons. The larch bud moth in the European Alps is such a model in-
sect. The bud moth cycle is conceived as the result of directional selection for two phenotypes. During
the progression phase of the cycle a dark colourmorph thrives under optimum climatic and nutritional
conditions and reaches defoliation density in four generations. Defoliation causes deterioration of the
nutritional environment, which selects against the dark specialized phenotype and favours the late
hatching intermediate colourmorph which is also less sensitive to nutritional stress. This is the generalist
and is also the predominant morphotype in the area of latent fluctuation. Massive emigration at defo-
liation density and natural selection for 2-3 generations lead to a drastic reduction in numbers and
subsequent assortative mating among the intermediate morphotypes. However, recovery of the hostplant,
i.c. fast needle growth and improved nutritional quality favours the dark morphotype again. In addition,
topographically determined active moth immigration into the subalpine zone causes the decreasing
populations to switch over immediately to an increasing trend. «Cause or effect thinking» or «single-
factor thinking» is considered irrelevant to population dynamics.

Der Begriff «Populationsdynamik» wurde von ELtoN (1933) geprégt. Er be-
fasst sich zunidchst mit demographischen Eigenschaften wie Geburtsrate, Sterbe-
rate, Geschlechtsverhiltnis und Altersstruktur. Das komplexe Zusammenwirken
dieser Eigenschaften dussert sich in der Verdnderlichkeit der Dichte oder der
Abundanzdynamik. Geburtsrate und Sterberate sind die Hauptkomponenten der
Abundanzdynamik, wihrend Einwanderung und Auswanderung, zur Dispersions-
dynamik zusammengefasst, zusitzliche, fakultative Hauptkomponenten darstellen.
Im weiteren Sinne aber versteht man unter Populationsdynamik die einseitigen
oder wechselseitigen Beziehungen zwischen numerischen Verdnderungen und
Umweltseinfliissen, welche als treibende Krifte die Bevolkerungsbewegung im
Gange halten. Diese Beziehungen, seien sie wachstumshemmend oder fordernd,
konnen in zwei funktionelle Gruppen gegliedert werden: in bevolkerungsdichte-
unabhingige und in dichteabhingige Prozesse. Dichteunabhingige Einfliisse, wie
z.B. Witterungsereignisse determinieren die Abundanz, wihrend dichteabhingige
Riickkoppelungsprozesse die Dichte regulieren, (WILBERT, 1970). Diese Mannigfal-
tigkeit der Einfliisse und deren unterschiedliche Intensitét in Zeit und Raum stem-
peln kausalanalytische Untersuchungen zur Populationsdynamik von Insekten zu
den schwierigsten und aufwendigsten Vorhaben in der biologischen Forschung. Es
uberrascht deshalb nicht, wenn die zyklische Fluktuation, d.h. eine regelmissige

" Antwort auf vorstehenden Artikel C. AUER

2 Beitrag Nr. 100 der Arbeitsgemeinschaft zur Erforschung der Populationsdynamik des Grauen
Lirchenwicklers. Ausgefiihrt mit Unterstiitzung des Schweiz. Nationalfonds fiir die wissenschaftliche
Forschung.
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Bevolkerungsbewegung, immer wieder das Interesse der Okologen gefunden hat,
denn man vermutet, dass dieser Typ der Bevolkerungsbewegung nur auf Grund
eindeutig definierbarer Prozesse zustande kommen konne; iiberdies bietet aber die
Wiederholung der Zyklen einen kaum schitzbaren Vorteil in methodischer
Hinsicht.

Der Liarchenwickler ist ein derartiges Modellobjekt. Viele gliickliche Um-
stinde personeller, finanzieller und technischer Art haben dazu beigetragen, dass
die Larchenwicklerpopulationen des Oberengadins quantitativ und qualitativ wih-
rend 28 Generationen studiert werden konnten. Drei Populationszyklen extremster
Amplitude wurden untersucht. Die Ergebnisse sind heute in 100 wissenschaftlichen
Publikationen veroffentlicht worden. Es wiire sicher ein reizvolles Unterfangen, die
verschiedenen Vorstellungen tiber das Zustandekommen dieser Bevolkerungs-
zyklen in wissenschafts-historischer Sicht darzustellen. Hier wollen wir uns aber
darauf beschriinken, das Funktionieren der zyklischen Fluktuation auf Grund der
neusten Forschungsergebnisse darzustellen.

ZUR ABUNDANZDYNAMIK

Wichtigste Voraussetzung fiir das Studium der Populationsdynamik cines
Insektes sind Schidtzungen der Populationsgrésse in den verschiedenen Entwick-
lungsstadien. Der grossriumige Raupenzensus (AUER, 1961, 1975, 1977) und die
Kartierung der Frassschiden geben zunichst Aufschluss iiber die Abundanzdyna-
mik, wihrend die Falterflugkontrollen mittels Licht- und Pheromonfallen zur
Kliarung der Dispersionsdynamik dienen. Diese Untersuchungen zeigten, dass im
ganzen Alpenraum in den oberen Talabschnitten zwischen 1700-1900 m das
rascheste und regelmaissigste Populationswachstum erfolgt. Bereits nach 4 Genera-
tionen, nachdem sich die Bevolkerung um das rund 20000- bis 100000-fache ver-
mehrt hat, ist die Tragfiahigkeit des Standortes erreicht, d.h. die Larchen werden
kahlgefressen. Raum- und Nahrungsmangel 16sen Raupenwanderungen aus und
induzieren damit betrdchtliche zusétzliche Mortalitét durch Hitze und Predatoren.
Infolge solcher Ubervolkerungserscheinungen entstehen untergewichtige Puppen,
die entweder vorzeitig absterben oder, falls weibliche Falter schliipfen, eine stark
verringerte Fekunditit aufweisen (BEnz, 1974; OMLIN, 1977; VACLENA, 1975, 1977).
Die Weibchen bevorzugen zur Eiablage mindestens noch teilweise griin benadelte
Larchen. Massenemigrationen aus stark beschédigten Bestianden fiithren zu einer
gerichteten Umverteilung des Eipotentials innerhalb der O ptimumareale (VACLENA
& BALTENSWEILER, 1978), aber auch zu einer mehr zufélligen Dispersion {iber Hun-
derte von Kilometern (BALTENSWEILER & VON SaLis, 1975). Diese Erscheinungen
haben zur Folge, dass in einem mehr als 50% kahlgefressenen Bestand die Bevol-
kerung meist unmittelbar absinkt.

Die Lirche stirbt nach Kahlfrass nur in Ausnahmefillen (BALTENSWEILER
et al., in Vorbereitung), fiir gewohnlich treibt sie im August neue Nadeln, die aber
hochstens die Hilfte der normalen Linge erreichen. Auch im folgenden Jahr ist der
Nadelaustrieb deutlich verindert, die Nadeln wachsen auffillig langsam und blei-
ben kurz und hart. Diese selbstinduzierte Veridnderung des larvalen L ebensraumes
und der Nahrungsqualitit (GERIG, 1967; BENz, 1974; OMLIN, 1977) fiihrt zu einer
sehr starken Mortalitat der jungen Raupenstadien, die auch noch 3 Jahre nach dem
ersten Frassschaden anhilt (AUER, 1961). Hohe Bevolkerungsdichten mit Schaden-
frass I6sen somit eine ganze Reihe von Erscheinungen aus, die im Sinne einer nega-
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tiven Riickkoppelung die maximale Bevolkerungsdichte innerhalb enger Grenzen
regulieren (BALTENSWEILER, 1976) und die Regressionsphase einleiten. Eingehende
Studien {iber den grossen, iber 90 Arten umfassenden Parasitenkomplex
(BALTENSWEILER, 1958; AESCHLIMANN, 1969; RENFER, 1975; HERREN, 1977,
DEeLuccHI & RENFER, 1977) haben ergeben, dass wihrend der Schadenperiode die
Vermehrungskapazitit der dominanten Parasitoide ungiinstig beeinflusst wird, so-
dass sich deren regulierende Wirkung stark vermindert (DELUCCHI, in Vorberei-
tung). Wihrend der ersten Schadenperiode von 1954 reduzierte eine Virusepidemie
die Population drastisch (MARTIGNONI, 1957), doch darf wegen des grundsitzlich
dhnlichen Verlaufes der beiden folgenden Populationszyklen, wihrend welcher die
Viruskrankheit nur latent auftrat, eine bloss fakultative Bedeutung dieses Faktors
angenommen werden. Der Populationsriickgang dauert meist ebenfalls 3-4 Jahre.

Das Klima und die Witterung in Hohenlagen {iber 1600 m sind im allgemei-
nen fiir das Populationswachstum forderlich. Bodenfeuchte (Schneebedeckung)
und Temperatur induzieren optimal aufeinander abgestimmte Verhiltnisse fiir
gleichzeitiges Liarchennadelwachstum und Raupenentwicklung. Die Variabilitat
der Witterung wirkt sich dennoch recht deutlich auf das Populationswachstum aus:
trockene und warme Witterung wihrend der Monate Mai-Juli férdern es und ver-
ursachen ausgedehnte, zusammenhingende Schadenflichen, wihrend bei kiihler
und regnerischer Witterung die Frassschiden nur sehr fleckig an den relativ wirm-
sten Orten aufscheinen (BALTENSWEILER, 1964). Trotzdem mag es erstaunen, dass
der Bevolkerungsriickgang bei sehr niedriger Dichte von einer Generation zur an-
deren immer in ein eindeutiges Bevolkerungswachstum iibergeht. Dieses Ritsels
L 6sung gelang uns im Rahmen der grossraumigen Falterflugkontrolle.

ZUR DISPERSIONSDYNAMIK

Wir stellen sowohl bei hoher als auch tiefer Populationsdichte im Oberen-

gadin Falter fest, wenn die lokale Population noch im Larven- und Puppenstadium
steckt. Am 24. Juli 1977 flogen von S-chanf Chapella bis Sils plotzlich iiberall Falter
die Pheromonfallen an, gerade zum Zeitpunkt als im 30 km entfernten Unterenga-
din bei 1400 m der Falterflug begonnen hatte. Weil wiahrend diesen Tagen zudem
eine Grosswetterlage herrschte, welche im Unterengadin einen talaufwirts gerich-
teten Ostwind entstehen liess, waren die Voraussetzungen fiir eine regionale Ver-
frachtung der Falter gegeben. Bereits am 8. August registrierte man dann im Ober-
engadin die ersten Falter auch an der Waldgrenze in 2200 m Hohe. Diese Falter
durften zunidchst eher in passiver Weise vom Unterengadin ins Oberengadin ge-
langt sein und anschliessend aktiv, nach dem Prinzip positiver Anemotaxis, vom
Talboden aus die obere Waldgrenze erreicht haben. Auch wenn es sich jeweils nur
um wenige Individuen handelt, entsteht aus der wiederholten Kombination eines
zufdlligen Transitfluges und eines gerichteten lokalen Appetenzfluges eine rium-
lich gesetzmassige Anreicherung von Eipotential.
Diese regionale, durch die Topographie determinierte Falterwanderung diirfte so-
mit wesentlich dazu beitragen, dass die Gradationszyklen nicht durch ldngere
Perioden niedriger Dichte voneinander getrennt bleiben, sondern dass die Regres-
sionsphase unverziiglich wieder in eine Progression iibergeht.

Der Larchenwickler kommt auch in Hohenlagen von weniger als 1000 m, d.h.
im ganzen Schweizerischen Mittelland, vor. Es kommt hier aber nie zu Massenver-
mehrungen. Lebenstafelstudien in Lenzburg (GraF, 1974) zeigten hohe Mortali-
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titen wihrend des Eistadiums durch Predatoren und im frithen Larvenstadium we-
gen schlechter Anpassung an die Nahrungsbedingungen. Zusiitzlich hemmt eine
auf die Hilfte reduzierte Verwirklichung des Eipotentials (VAN DEN Bos & BAL-
TENSWEILER, 1976) ein starkeres Bevolkerungswachstum. Wahrend der Jahre 1971-
1974 konnte jedoch im Schweizerischen Mittelland ein starker sog. zweiter Falter-
flug beobachtet werden (GRrRAF, 1974), der auf Massenemigration von Faltern aus
den subalpinen Schadenarealen zurtickgefiihrt werden konnte ( BALTENSWEILER &
Von SaLis, 1975). Diese Masseneinwanderungen erhohten die Populationsdichte
im ganzen Latenzareal betrichtlich, doch seither fiel die Dichte wieder auf ein
100-fach tieferes Niveau zuriick. Die Dichteschitzungen und die Falterflugkontrol-
len im Jahre 1977 lassen vermuten, dass die Populationen im Aargauer und Basler
Jura lokal ausgestorben sind.

GENETISCHE STRATEGIEN

Der Liarchenwickler entwickelt sich nicht nur auf der Lirche, sondern auch
auf der Arve, der Fohre und Fichte (BALTENSWEILER et al., 1977). Diese Wirtsfor-
men unterscheiden sich in verschiedenen okologischen Eigenschaften, u.a. in den
Entwicklungsgeschwindigkeiten der Eier und der Raupen. In morphologischer
Hinsicht lassen sie sich durch die A usfarbung des ausgewachsenen fiinften Larven-
stadiums trennen: die Larchenform zeichnet sich durch eine allgemein schwarze
Fiarbung aus, die Arvenform erscheint rotbraun bis orange-gelb und die Fichten-
form nimmt mit einer grau-rotbraunen Farbe eine mittlere Stellung ein (Bovey &
Maxksymov, 1959; BALTENSWEILER, 1977). Im Labor lassen sich durch Kreuzung
der extremen Farbtypen alle beliebigen Ubergangsformen erzielen, durch Paarung
von F-Individuen mit gleichartigen hellen oder schwarzen Farbkriterien kann man
bereits nach zwei bis drei Generationen wiederum eine fast vollstindige A ufspal-
tung in die extremen Farbtypen herbeifiihren. Es scheint, dass der Vererbungsmo-
dus auf einer additiven Wirkung mehrerer Gene beruht, bestimmte phanotypische
Merkmale sind aber im Sinne der Gloger’schen Regel durch die Temperatur modi-
fizierbar. Diese Tatsache erschwert die Interpretation der Morphotypenstruktur
von Freilandpopulationen. Im Freiland findet man aufL drche immer einige wenige
typische Arvenformen, auf Arve dagegen praktisch nie eine extrem schwarze Lir-
chenform-Raupe. Hingegen kann man sowohl auf der Lirche wie auch auf der
Arve intermedidre Farbmorphotypen in variabler Haufigkeit feststellen. Solche
Farbmorphotypen sind mit grosster Wahrscheinlichkeit Ausdruck eines geneti-
schen Polymorphismus (STERN & TIGERSTEDT, 1974). Im folgenden A bschnitt soll
gezeigt werden, wie dieser Polymorphismus als eine genetisch adaptive Strategic
verstanden werden kann.

Die intermedidren Farbmorphotypen des Liarchenwicklers sind auch in be-
stimmten okologischen Eigenschaften intermedidr: so iiberleben sie nicht nur
Nahrungsstress besser als die schwarzen Liarchenformtypen (DAy & BALTENSWEI-
LER, 1972), sondern sie schliipfen im Frithjahr auch deutlich spéter aus den Eiern
als die Larchenformen. Solche Eigenschaften sind aber in der nach Schadenfrass
veranderten Nahrungsumwelt von entscheidendem Vorteil. Es ist deshalb nicht
verwunderlich, wenn der intermediare Farbmorphotyp dank seiner grosseren Fit-
ness wiahrend der Regressionsphase des Populationszyklus durch natiirliche Selek-
tion proportional rasch zunimmt (BALTENSWEILER , 1971, 1977). Bezeichnet man
den intermedidren Farbmorphotyp als anpassungs- und widerstandsfahigen Grund-
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typus des Larchenwicklers, so ist die schwarze Larchenform in subalpinen Umwelt-
bedingungen als Spezialist aufzufassen. Weil nun aber die Nahrungsbasis im Hohe-
punkt der Massenvermehrung durch den Frass selbsttitig in stets gleicher Weise
verschlechtert wird, so wird wiahrend der Regressionsphase wihrend 2-3 Genera-
tionen mit abnehmender Intensitit der intermediare Grundtypus selektioniert. Die
Normalisierung des Lirchennadelwachstums und der Nadeln als Nahrung wihrend
der folgenden Jahre selektioniert aber zusehends wieder den schwarzen Speziali-
stentyp, sodass zusammen mit dem Eipotential eingewanderter Falter aus mittlerer
Hohenlage die Bevolkerung innert 3-4 Generationen wiederum die Schaden-
schwelle erreicht. In diesem Sinne ist die entgegengesetzt wechselnde Zu- und Ab-
nahme der proportionalen Hiufigkeiten der beiden Fitnesstypen gleichzeitig
Ursache und Wirkung der zyklischen Veranderung der absoluten Dichte. Der Gra-
dationszyklus als ganzheitliche Erscheinung kann somit als das Ergebnis gerichte-
ter Selektion fiir zwei gegensitzliche Fitnesstypen verstanden werden.

DISKUSSION

Wir sind uns bewusst, dass dieses verbale Modell zur Populationsdynamik des
Grauen Larchenwicklers nichts Endgiiltiges, Abschliessendes sein kann; doch es
vereint die im Laufe von 25 Jahren gesammelte Information in einer einfachen und
klaren Konzeption. Diese Konzeption ist auf mehrere Weisen tiberpriifbar: erstens
soll jede neue Information widerspruchslos im Modell integrierbar sein. Zweitens
ist zu priifen, ob theoretische Uberlegungen gegen diese K onzeption sprechen und
ob bei anderen Tierarten dhnliche Ergebnisse gefunden worden sind. Schliesslich
soll das verbale Modell in quantitativer Weise mit Hilfe der Systemanalyse unter-
sucht werden. Wir hoffen mit dieser Methode die einzelnen Prozesse gewichten
und ihre gegenseitigen Beziehungen prizisieren zu konnen. Im Rahmen dieses
Artikels soll nur je ein Beispiel der beiden erstgenannten Priifmethoden erwidhnt
werden.

Die Beobachtung, dass bei Nahrungsstress oder bei hoher Temperatur der
intermedidre Farbmorphotyp beglinstigt wird, wurde nicht nur unter Laborbedin-
gungen, sondern auch an Freilandpopulationen des Oberengadins nachgewiesen.
Die Tatsache, dass im Latenzareal des Schweizerischen Mittellandes stets die
intermedidren Morphotypen uiberwiegen und die schwarzen Nachkommen der aus
dem Optimumareal eingewanderten Falter bereits in der zweiten Generation wie-
der verschwinden (BALTENSWEILER, 1971, 1977) wird als eine unabhingige Bestiti-
gung der Modellvorstellung gewertet.

AUER (1978) lehnt die vorgelegte Konzeption der alternierenden Selektion
mit dem Einwand ab, dass «die Gametenselektion bei einem Fitnessunterschied
von s = 25% 14 Jahre bendtigen wiirde, um das Gameteninventar im erwarteten
Umfange zu verdndern». Theoretisch mag dies richtig sein, nur gelten jedoch die
dafiir notwendigen Voraussetzungen, nimlich Panmixie und = stabile Popula-
tionen, nicht fur die 6kologische Situation des Lirchenwicklers. Wie die Fanger-
gebnisse an Pheromonfallen zeigten, diirfte Panmixie nur wihrend der eigent-
lichen, zwei Jahre dauernden Schadenperiode herrschen (BALTENSWEILER et al.,
1978); ausserdem lassen die drastischen Dichteunterschiede von einer Generation
zur anderen withrend der iibrigen sechs Jahre des Gradationszyklus eine assortative
Paarung fiir Typen gleicher Entwicklungsgeschwindigkeit wahrscheinlich erschei-
nen. Es sind also nicht Zufallspaarung und die Rekombination der Gene, welche

265



ausschliesslich flr die Verschiebung der Phianotypenanteile innert 4 Jahren verant-
wortlich gemacht werden mussen, sondern die viel wirkungsvollere systematische
Paarung und vor allem das selektive Uberleben entsprechender Phianotypen. Weil
aber sowohl DoBzHANSKY (1948) fir Drosophila pseudoobscura eine genetische
Revolution im Ausmass von 30% und Forp (1964) fiir Melitaea aurinia (Lep.) eine
solche im gleichen Ausmass in Zusammenhang mit einer Bevolkerungsexplosion
in nur 4 Generationen nachwiesen, durfte auch die analoge Erscheinung bei
Z.diniana nichts Aussergewohnliches sein. Somit unterscheidet sich aber die 6kolo-
gische Situation des Larchenwicklers in nichts von der Vorstellung von EHRLICH &
RAVEN (1969), dass ein Lebenssystem auf der Basis von zwei antagonistisch selek-
tionierenden Strategien beruhen konne, wobei die eine Strategie stenoke Indivi-
duen, also Spezialisten, hervorbringe und die andere Strategie euryoke Individuen
mit co-adaptiven Genkombinationen von hoher allgemeiner Fitness fiir sehr ver-
schiedene Umwelten bereitstelle. In diesem Sinne betrachtet bedarf es keiner wei-
teren Worte um zu verstehen, dass die Ursache-Wirkung-Argumentation vollig
tiberholt und fiir das Larchenwicklersystem irrelevant ist.
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