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Bei Untersuchungen der wechselseitigen Beziehungen zwischen den
Gliedern einer Biozonose ist in den letzten Jahren der Superparasitismus
nur verhiltnismiBig wenig beachtet worden. Der Begriff wurde zunéchst
von W. F. Fiske folgendermaBen definiert: ,,Superparasitism results when
any individual host is attacked by two or more species of primary parasites,
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or by one species more than once* (1910, S. 89). F. SteLrwaac (1921) schloB
sich dieser Definition dem Sinne nach an, wihrend H. S. Smita den Begriff
enger faBte, indem er als ,multiple parasitism‘ die Fille abtrennte, in
denen ein Wirt von Weibchen verschiedener Parasitenarten befallen wird.
Seine neue Definition lautete: ,,Superparasitism is that form of symbiosis
occurring when there is a superabundance of parasites of a single species
attacking an individual host insect* (1916, S. 485/486). Sie wurde inhaltlich
von F. ScEWERDTFEGER (1957) iibernommen. H. S. Smita scheint allerdings
hauptsachlich an solche Falle gedacht zu haben, in denen so viele Eier auf
einen Wirt entfallen, dal sich nicht alle Larven normal entwickeln kénnen.
Ausdriicklich wurde diese weitere Einschrinkung von G. Savr (1934) vorge-
nommen, und auch F.J.SimmonDs betont, Superparasitismus sei ,,the
condition that occurs when a host receives a greater number of individuals
of a single species of parasite than it can nourish to produce normal adults‘
(1943, S. 15; 1957, S. 361). Diese enge Fassung des Begriffes war aber ur-
spriinglich von W. F. F1skE offenbar nicht beabsichtigt und fiihrt leicht zu
einer einseitigen Betrachtungsweise des gesamten Problems. Da die Folgen fiir
den Parasiten auBerdem eine sekundére Erscheinung sind und von verschiede-
nen Umstédnden abhéngen kénnen, mochte ich mich der Einschrénkung der
beiden genannten Autoren nicht anschlieBen. A. D. Imwms (1931) zéhlt zum
Superparasitismus ebenfalls ausdriicklich auch solche Fille, in denen fiir die
Parasiten keine nachteiligen Folgen entstehen. In gleicher Weise grenzt
offensichtlich auch F. BacmmaiEr (1958) den Begriff ab. -Zwar nennt er bei
Superparsitismus die Larven ,,Konkurrenten auf Leben und Tod‘, doch
lautet seine Definition lediglich: ,,Dasselbe Wirtsindividium ist zufillig
(fakultativ) von einer groBeren als normalen Zahl von Larven derselben
Parasitenart befallen.* Nach W. Spe YR (1937) liegt Superparasitismus dann
vor, wenn ,,mehrere Parasitenlarven der gleichen Art in einem Wirt leben*
(8. T1) '
M. D. Havizanp (1922a) mochte aus etymologischen Griinden den Ter-
minus ,superparasitism‘* sogar ganz fallen lassen und durch ,epipara-
sitism** ersetzen. Ihre Definition umfaBt zudem auch den Multiparasitismus
im Sinne von H. S. Smira, doch hat sich ihr Vorschlag nicht durchgesetzt.
Es gibt drei mogliche Ursachen fiir ein Vorkommen mehrerer Parasiten-
larven der gleichen Art in einem Wirt: 1. Das Parasitenweibchen hat bei
seinem Legeakt mehrere Eier abgelegt (Gregérparasiten, siehe F.BacHu-
mAIER, 1958); 2. Der Wirt ist mehr als einmal von Weibchen der gleichen
Art belegt worden (Mehrfachbelegung); 3. im Wirt hat eine polyembryonale
Vermehrung stattgefunden. Diese drei Moglichkeiten kénnen auch in unter-
schiedlicher Weise kombiniert sein. Wie weit die verschiedenen Autoren
sie unter der Bezeichnung ,,Superparasitismus* zusammenfassen mochten,
ist nicht immer klar ersichtlich. Wihrend z. B. H. S. Smitae (1916) aus-
driicklich auch die Ablage vieler Eier durch ein einzelnes Weibchen zum
Superparasitismus zahlt, ist es jetzt besonders in der angelsichsischen Lite-
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ratur iiblich geworden, den Begriff auf die Mehrfachbelegungen zu be-
schrénken. Dieser Gepflogenheit méchte ich mich in Ubereinstimmung mit
F. Bacamaler im Folgenden anschlieBen, weil es unpraktisch erscheint, drei
so verschiedene biologische Vorgénge unter einer Bezeichnung zu vereinigen.
Superparasitismus im Sinne dieser Arbeit liegt also immer dann vor, wenn
auf einen Wirt mehr als ein Legeakt von Weibchen der gleichen Art entfillt,
wobei es gleichgiiltig ist, ob bei jedem dieser Legeakte nur ein Ei (Solitér-
parasiten) oder viele Eier (Gregirparasiten) abgegeben werden und ob fiir
die Nachkommen nachteilige Folgen daraus erwachsen oder nicht.

2. Fragestellung

Beim Superparasitismus wird der einzelne Wirt von mehr Parasiten be-
fallen, als zu seiner Abtdétung notwendig sind, und die iiberzihligen Tiere
konnten bei Vermeidung mehrfacher Belegung eventuell andere Wirte aus-
schalten. Dementsprechend wird die Erscheinung bisher, soweit es sich
bei den Wirten um Schédlinge handelt, meist negativ beurteilt, allerdings in
sehr verschiedenem Ausmaf. Wéahrend A. J. Nicmorson (1933) eine prak-
tische Bedeutung nicht anerkennt und S. E. FLaNDERS (1947) einen Schaden
nur in der durch die zusétzliche Belegung verschwendeten Zeit erblickt,
schlieft G. Sant (1936) aus seinen Versuchen mit Trichogramma evanescens
Westw., daBl die Zahl der Nachkommen des Parasiten durch Mehrfach-
belegungen stark gemindert wird, und E.S. NArRavaxanx & R. P. CHAUD-
BHURI schreiben: ,,The phenomenon of superparasitism is an important factor
in the usefulness of an insect parasite‘ (1955, S. 649). W. R. THomPsoN, der
im Rahmen seiner Arbeiten iiber den ,,parasitisme cyclique‘‘ (1922a, b, ¢, d)
auch den Superparasitismus untersuchte (1924, 1929), kommt auf Grund
mathematischer Uberlegungen zu dem Ergebnis, daB die Ausrottung eines
Wirtes durch einen Parasiten nur wenig langere Zeit erfordert, wenn nach
den Gesetzen des Zufalls Superparasitismus auftritt, da letzterer erst bei
starker Gesamtparasitierung Bedeutung gewinnt. Auch aus einer bereits
von W. F. Fiskr (1910) veroffentlichten Kurve geht hervor, da8 Mehrfach-
belegungen erst bei hohem Parasitierungsprozentsatz in groBem AusmaB
auftreten. Nun laft sich aber andererseits aus Formeln von H. BReEMER
(1929) und W. Zworrer (1930) ableiten, daB der Parasit seinerseits gegen-
iiber anderen Massenwechselfaktoren nur dann Bedeutung besitzen kann,
wenn er einen hohen Prozentsatz seiner Wirte vernichtet. Es erscheint
deshalb notwendig, zunéchst das Ausmal des Superparasitismus in solchen
Fallen zu untersuchen, um auf Grund der dabei gewonnenen Einsichten
seine Bedeutung fiir den Massenwechsel richtig abschétzen zu kénnen.

Bei Gregérparasiten ist die Zahl der je Legeakt abgegebenen Eier meistens
nicht konstant. Falls unter den Larven keine groBen Altersunterschiede
bestehen, 146t sich deshalb nur schwer feststellen, ob der einzelne Wirt mehr-
fach belegt wurde oder nicht. Da hier auBlerdem die Folgen wiederholter
Eiablage aus mehreren Griinden oft weniger augenfillig sind als bei solitiren
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Parasiten, wurde die Bedeutung des Superparasitismus bei gregéren Arten
bisher kaum untersucht. Ein bekanntes Beispiel fiir einen solchen Parasiten
ist die Braconide Apanteles glomeratus (L.), welche hauptsachlich Preris
brassicae L. und Aporia crataegi L., aber auch Pieris rapae L. und héchstens
in geringem Ausmal einige weitere Lepidopteren befdllt. Eine langan-
dauernde Gradation von A. crataegi in Siidwestdeutschland (H. BLunck &
H. WiLserT, im Druck) gab in den vergangenen Jahren Gelegenheit, die
Parasitierung dieser Art durch Ap. glomeratus zu untersuchen und dadurch
Anhaltspunkte fiir die Bedeutung der Mehrfachbelegungen bei Gregér-
parasiten zu gewinnen.

Die Durchfiihrung dieser Arbeit wurde durch wiederholte Beihilfen des
Bundesernédhrungsministeriums und der Deutschen Forschungsgemeinschaft
wesentlich gefordert. Herrn Prof. BLunck bin ich fiir sein stetes Interesse
und fiir manchen wertvollen Rat bei meinen Untersuchungen zu Dank
verpflichtet.

I1. Das AusmaB des Superparasitismus

Will man Einblick in das Ausmal der Mehrfachbelegungen und ihrer
Folgen erhalten, so bedarf es dazu einiger Uberlegungen, die auf die Hilfe
der Mathematik nicht ganz verzichten kénnen. Ich bin mir dabei bewuft,
wie leicht mathematische Formeln bei ihrer Anwendung im Bereich der
Biologie zu Fehlschliissen filhren konnen und wie wenig das Ergebnis
theoretischer Uberlegung spéiter oft den praktischen Beobachtungen ent-
spricht. Eine solche Diskrepanz beweist aber nur, dafl die Ableitung sich auf
eine noch ungeniigende Kenntnis und Beriicksichtigung der meistens sehr
komplexen biologischen Zusammenhénge stiitzt und daB also schon der
abstrakte Ansatz mit Fehlern behaftet war. In der Biologie kann deshalb
eine mathematische Ableitung niemals endgiiltige Erkenntnisse vermitteln.
Tieferes Eindringen in die biologischen Voraussetzungen wird vielmehr immer
wieder dazu fiihren, daB der Ansatz der mathematischen Uberlegung anders
und besser gefaBt werden mufl. So sind auch die Fragen der quantitativen
Beziehungen zwischen Parasit und Wirt niemals ohne Beobachtung und
Experiment allein mit Hilfe des Rechenstiftes zu 16sen, worauf schon G. SavrT
(1936) nachdriicklich hingewiesen hat. Andererseits gestattet aber eine
vorsichtige Anwendung mathematischer Hilfsmittel beim heutigen Stand
unserer Kenntnisse doch bereits einige zusitzliche Einblicke in diese Be-
ziehungen und damit auch eine bessere Beurteilung der Folgen des Super-
parasitismus fiir den Massenwechsel.

1. Die Zahl der Larven pro Wirtsraupe bei Apanteles glomeratus (L.)

Wie bereits einleitend gesagt wurde, legt das Weibchen von Apanteles
glomeratus bei jedem Legeakt eine groBere Anzahl von Eiern. Die aus-
schliipfenden Larven leben gesellig im Innern ihres Wirtes. Uber die Anzahl
von Tieren, welche sich in einer Raupe entwickeln, gibt es in der Literatur
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bereits zahlreiche Angaben, u.a. von C. Gaurizr (1918), ApLEr (1918),
J. B. Gatensy (1919), F. SrerLwaac (1921), J. FAERRINGER (1928), K. M.
Smita (1931), H. BLunck (1944) und A. S. Jomaxssow (1951). Die von
diesen Autoren genannten Werte differieren teilweise ein wenig, doch 148t
sich insgesamt entnehmen, daB die Zahl der Larven pro Wirt sehr stark
schwankt, im Extrem zwischen 1 und etwa 180.

Mehrfach wurde schon vermutet und vereinzelt auch nachgewiesen, da3
nicht immer alle in einer Raupe vorhandenen Larven einem einzigen Lege-
akt entstammen. Das ergab sich leicht bei einem Vergleich mit der Anzahl
der pro Anstich abgelegten Eier. G.Marterrr (1907) zihlte 16—34,
R. Graxpor: (1911) 4—12, N. O. Orexev (1925) 6—20, A. G. HaMILTON
(1935/1936) bei Pieris rapae 13—27 und bei Pieris brassicae 2—54 mit
einem Durchschnitt von 30,5, H. BLunck (1944) 10—20 und A. S. JorANs-
sox etwa 30 Eier pro Legeakt. Auch diese Ergebnisse differieren also bei den
verschiedenen Autoren. Die Unterschiede lassen sich wahrscheinlich zum
Teil aus verschiedenem Umfang des ausgewerteten Materials erkliren (je
groBer das Material, desto weiter liegen natiirlich die Extremwerte aus-
einander). Aber A. S. Jomansson hat bereits vermutet, daB die Anzahl der
beim einzelnen Anstich abgelegten Eier wohl auch von suBeren Bedingungen
abhéngig ist. Er schlof das daraus, daB er zu verschiedenen Zeiten etwas
unterschiedliche Ergebnisse bekam. Insbesondere diirften der Erndhrungs-
zustand der Weibchen sowie Zahl und Zeitpunkt friiherer Eiablagen dabei
von Bedeutung sein. So hat A. G. HamirTox (1935/1936) einem Weibchen
10 Jungraupen von Pieris brassicae geboten und innerhalb von 50 Minuten
alle einmal anstechen lassen. Nur bei den ersten 8 Anstichen wurden Eier
abgelegt, und zwar beim ersten am meisten, beim letzten am wenigsten.
Der Durchschnitt bei den 8 erfolgreichen Anstichen betrug 24,6 Eier. Es ist
also nur sehr begrenzt moglich, aus Laboratoriumsbeobachtungen Schliisse
auf die Verhéltnisse im Freiland zu ziehen. Da auBerdem fast alle vorliegen-
den Zahlen bei Arbeiten mit Pieris brassicae gewonnen wurden, mir aber im
Wesentlichen nur Aporia crataegi als Wirt zur Verfiigung stand, muBten
zunéchst durch Untersuchung zahlreicher im Freiland parasitierter Raupen
fiir diese Art vergleichbare Werte gewonnen werden.

Eine groBle Anzahl von Aporia-Raupen wurde deshalb wihrend der im
dritten Stadium durchlaufenen Winterdiapause in verschiedenen Be-
zirken des in der Oberrheinischen Tiefebene gelegenen Befallsgebietes ge-
sammelt und auf Parasitierung gepriift. Da die Eiablage von 4 p- glomeratus
bei Aporia crataegi ausschlieBlich im Sommer erfolgt und die Larven in ihren
Wirten iiberwintern, 148t sich zu dieser Zeit der Befall sehr gut kontrollieren,
wenn man die eingesammelten Raupen seziert. Es stellte sich heraus, da
die Zahl der Larven je Wirtsraupe zwischen 1 und 156 schwankte, aber ein
deutliches Maximum aufwies, welches je nach Herkunft der Raupen ver-
schieden war (vgl. Fig. 4). Auch die durchschnittliche Anzahl von Larven
je Raupe war unterschiedlich und um sc groBer, je hoher der Prozentsatz
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parasitierter Tiere unter den untersuchten Raupen war. Diese Beobachtung
deutete darauf hin, daB im Freiland auch bei A. crataegi die einzelne Raupe
teilweise von mehreren Apanteles-Weibchen angestochen wird. Ver-
gleichende Laborexperimente ergaben, daB die Wespen unter den dabei
herrschenden Bedingungen (die Zucht erfolgte nach der von H. BLu~nck 1944
beschriebenen Weise) bereits parasitierte Raupen ohne Zégern mit weiteren
Eiern belegen. Anzeichen fiir irgendeine Form der Bevorzugung noch nicht
belegter Raupen gab es nicht.

Die Zahl der Eier, welche in den Versuchen durchschnittlich bei einem
Anstich abgelegt wurden, betrug etwa 14—15. Da aber dieser Wert nicht
als Grundlage zur Auswertung von Freilandbeobachtungen dienen konnte,
wurden zur genaueren Klirung 1103 Eiraupen von A. crataegt zu einem
Zeitpunkt im Freien gesammelt, an dem die Belegung durch Ap. glomeratus
gerade begonnen hatte. Die Parasitierung betrug erst 4,19, und Doppel-
belegungen waren deshalb noch kaum zu erwarten. Die Sektion der Raupen
ergab 2—26 Eier pro parasitierten Wirt mit einem Durchschnitt von etwa .
13 Eiern. Diese Zahl liegt im Bereich der Angaben friiherer Autoren bei
P. brassicae, ist aber verhaltnismiBig niedrig. Sie wurde jedoch durch eine
Anzahl weiterer, bei verschieden starker Parasitierung und an verschiedenen
Orten durchgefiihrter Untersuchungen bestatigt (vergl. auch Fig. 4). Da die
Wirtsdichte in fast allen Féllen ziemlich hoch war, hat vielleicht die reich-
liche Gelegenheit zur Eiablage die GroBe der Gelege ein wenig reduziert.
Allerdings ist nach S. E. Franpzrs (1942) die Zahl der Eier je Legeakt bei
parasitischen Hymenopteren von der Wirtsdichte weitgehend unabhéngig.

Alle Auszdhlungen wurden mit denkbar groBter Vorsicht unter einem
starken Binokular durchgefiihrt. Trotz der geringen GréBe der Eier (etwa
0,15 x 0,03 mm) wurde deshalb hichstens ein verschwindend geringer Pro-
zentsatz von ihnen iibersehen, welcher das Ergebnis nicht beeinfluBit.

2. Die Abhingigkeit der durchschnittlichen Larvenzahl pro Wirt vom
Parasitierungsprozentsatz

a) bei Eiablage nach den Zufallsgesetzen
Wenn sich Parasitenweibchen auf der Suche nach geeigneten Wirten
sur Eiablage befinden, so arbeiten sie dabei nicht koordiniert. Der allge-
meine Erfolg der Suche hingt zwar von den spezifischen Eigenschaften von
Wirt und Parasit ab, doch bleibt es dem Zufall iiberlassen, wieviele und
welche Wirte das einzelne Weibchen findet. Es lassen sich also auf den
Vorgang die Zufallsgesetze anwenden, und in Anlehnung an eine Ableitung
von R. H. Stoy (bei G. Sarr, 1932) ist folgende Uberlegung durchzufiihren:
Wenn die Parasitenweibchen ihre Eier nach den Gesetzen des Zufalls

auf IV Wirte verteilen, so ist die Wahrscheinlichkeit, daB ein einzelner

Wirt von einem bestimmten Legeakt getroffen wird, und 1 —N{dieWahr—

DOI: 10.21248/contrib.entomol.9.1-2.93-139


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrége zur Entomologie, Band 9, 1959, Nr. 12 99

scheinlichkeit dafiir, daB ihn dieser Legeakt nicht trifft. Werden nun von
allen Parasitenweibchen insgesamt z Eiablagen durchgefiihrt, so ist die

Wabhrscheinlichkeit fiir einen einzelnen Wirt, davon verschont zu bleiben,
= (1 — ]iv>m Die Zahl der Tiere, welche nicht belegt werden, ist demnach

=N (‘1 — %)z, und fiir die Anzahl y der parasitierten Wirte gilt:

/1$
y:N*N@—ﬂ

1\2
oder y:NP—@—N”. | (1)
Nach dieser Gleichung 148t sich die Zahl parasitierter Wirte errechnen,
wenn z. Legeakte auf IV Wirte nach Zufallsgesetzen verteilt werden. Sie

entspricht der von W. R. Taompsox (1924, S. 77) auf andere Weise abge-
leiteten Formel

Y = N(i—e_;‘;)»

welche sich durch einen partiellen Grenziibergang mit N — oo leicht aus
Gleichung (1) gewinnen 148t. Dabei ist e die Basis der natiirlichen Loga-
rithmen (2,71828 . . .). Thre experimentelle Bestatigung erhielt diese Formel
von TrompsoN durch P. DeBacu & H. S. Smira (1947), welche die Ergeb-
nisse ihrer Versuche mit Mormoniella vuripennis (Walker) als Parasit von
Musca domestica L. in der Gleichung:

y=a(l —e*)

zusammenfalBten (y = Zahl der entdeckten Wirte; z = Parasitendichte;
a = Grenze, die asymptotisch durch y erreicht wird, k¥ — ein F aktor,
welcher die Schnelligkeit des Anwachsens von ¥ beeinfluBt). Diese Be-
ziehung gibt in anderer Form den gleichen Zusammenhang wieder wie die
Formel von THompson; denn der mit steigender Parasitendichte asym-
ptotisch angensherte Wert a kann ja nur die Gesamtzahl NV aller Wirte sein,

und die Zahl der Legeakte pro Wirt (1—:\8]— bei THOMPSON) ist bei (hier voraus-

gesetztem) konstantem NV natiirlich der Parasitendichte (z bei DEBacr &
SmiTH) proportional. TzompsoN hatte bei seiner Formel vorausgesetzt,
daB die Eier von den Weibchen einzeln abgelegt werden. Sie 148t sich aber
auch auf gregdre Parasiten anwenden. Man hat dann unter z nicht die
Zahl der Eier, sondern die der Legeakte zu verstehen, wie es bei der Ab-
leitung von Formel (1) bereits geschehen ist. Kennt man nur die Zahl der
Eier, so ist diese also vorher durch die durchschnittliche Anzahl der bei
einem einzelnen Legeakt abgegebenen Eier zu dividieren.

N und 2z sind Zahlen, die unter den kontrollierten Bedingungen eines
Experimentes bekannt sind oder leicht ermittelt werden konnen. Handelt
es sich aber um Beobachtungen von Freilandpopulationen, so nehmen sie in

¥
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der Regel sehr groBe, in ihrer absoluten Héhe aber nicht mehr bestimmbare
Werte an, so daB Formel (1) nicht mehr anzuwenden ist. Um dennoch zu
einer mathematischen Aussage zu kommen, seien deshalb zunichst die
folgenden neuen Bezeichnungen eingefiihrt: hy = Prozentsatz der Para-
sitierung von N Wirten; &k = durchschnittliche Anzahl von Legeakten pro
Wirt, bezogen auf die Gesamtzahl aller Wirte; z, = durchschnittliche An-
zahl von Eiablagen pro Wirt bei parasitierten Tieren. Es gilt also:

100

100z
Y =

. xz
k:N’ ZN__

hN——_"—

>
=

x
Yy N

0
oder Iy = %k. (2)

Aus Formel (1) folgt:
100 1\®
=== 3]
1\z
=100t — (1 —5J]-
Aus k= ;\; ergibt sich = N £k, also:

=100t —(1—5)" |

1 \N\k
:100{1-((1—N) J-
N
Der Ausdruck ({1 — %) konvergiert fiir N — oo gegen e~1. Fiir die in der

Natur vorliegenden groBen Wirtspopulationen gilt also mit starker An-
niherung:

lim Ay — A = 100 [1 — (e1)¥]

N —»oc0
h =100 (1 — e¥) 3)
— 100 — 22,
€
Daraus folgt: €= ﬁ% und demnach:
100
k=1In (m) (4)

Aus Gleichung (2) ergibt sich dann:

100 100
. :Tln<100—h>’ ®)
wenn z = lim zy 1ist.
hy—h
Auf diese Weise erhilt man eine Formel fiir die Abhéangigkeit der
Anzahl von Eiablagen, welche der einzelne parasitierte Wirt
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durchschnittlich erlebt, vom Prozentsatz der Parasitierung in
groBen Populationen. Das AusmalB der zusédtzlichen Legeakte ist also
allein von diesem Prozentsatz abhéngig, und dieser wiederum wird vom
Zahlenverhéltnis zwischen Legeakten und Wirten bestimmt (Gleichung (3)).

Betrigt z. B. der Parasitierungssatz 809, so ergibt sich aus
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daB der einzelne parasitierte Wirt bei dieser Befallsstirke im Durchschnitt rund zwei-
mal belegt wird.
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Fig- 1. Abhéangigkeit der Anzahl z von Legeakten, welche der einzelne befallene Wirt

durchschnittlich erlebt, vom Prozentsatz » der Parasitierung. Die Kurve ist das Bild von

Gleichung (5). Die eingezeichneten Punkte entsprechen empirisch ermittelten Werten

der Parasitierung von Aporia crataegi durch Apanteles glomeratus, die aus jeweils minde-
stens 400 praparierten Raupen gleicher Herkunft gewonnen wurden

Das Bild von Funktion (5) zeigt die Kurve in Fig. 1. Sie steigt fiir nied-
rige Prozentsdtze zundchst nur wenig an und biegt erst spéter steil nach
oben. Damit macht sie erneut deutlich, dal Mehrfachbelegungen, die nach
Wahrscheinlichkeitsgesetzen erfolgen, erst bei hoher Parasitierung stark
zunehmen.

b) bei EinfluB zusédtzlicher Faktoren

Den Uberlegungen, die zur Ableitung von Formel (5) gefiihrt haben,
liegen Voraussetzungen zugrunde, welche in der Natur zweifellos nicht
immer erfiillt sind. Zahlreiche Untersuchungen haben z. B. ergeben, daf}
viele Parasiten die von ihrer Art bereits belegten Wirte unterscheiden und
bei der Eiablage meiden konnen. Unter anderem wurde das beobachtet
von M. D. Havizanp (1922b) bei Dacnusa areolarts Nees, C. C. HiLn (1926)
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bei Platygaster hiemalis Forbes, F. S. CHaAMBERLIN u. J. N. TEnuET (1926) bei
Cardiochiles nigripes Vier., G. Savt (1932, 1934, 1935, 1936, 1937) bei Collyria
calcitrator Grav. und Trichogramma evanescens Westw., D. C. Lroyp (1939,
1940) bei Ooencyrtus kuvanae Howard, Diadromus collaris Grav. und Angitia
cerophaga Gray., F. J. StmmonDs (1943) bei Nemeritis canescens Grae. und
(1957) bei Spalangia drosophilae Ashm. sowie von E.S. NARAYANAN &
R. P. CaavprURI (1955) bei Stenobracon deesae (Cam.). Nur selten werden
aber die bereits belegten Wirte vollstdndig gemieden. Je mehr das Ver-
héltnis von unparasitierten zu befallenen Tieren zugunsten letzterer ver-
schoben ist, desto stirker neigen die Weibchen meistens zur Mehrfach-
belegung (M. G. WaALkER, 1937). Auch das Alter des bereits im Wirt ent-
haltenen Eies oder der Larve ist oft von Bedeutung. G. Saur (1936) schlieBt
deshalb aus seinen Untersuchungen, daBl ,,the discriminative ability of
Trichogramma is perfect, . . . . its restraint, however, is not perfect‘‘ (S. 364).
Die Fahigkeit, einen Wirt als parasitiert zu erkennen, kann auch auf eine ge-
wisse Zeit nach dessen Belegung beschriankt sein, wie F. J. StmmonDs (1943)
bei Nemeritis canescens nachweisen konnte. Auch eine partielle Vermeidung
von Superparasitismus fithrt aber zu negativen Abweichungen von der
theoretisch abgeleiteten Kurve. Wo man derartige Abweichungen feststellt,
darf man also auf eine wenigstens begrenzte Féahigkeit der Parasitenweibchen
schlieBen, Mehrfachbelegungen zu vermeiden. .

Es gibt allerdings noch eine zweite biologische Tatsache, welche dazu
fiihren kann, daB die Mehrfachbelegungen ein wenig seltener sind, als theo-
retisch zu erwarten ware: Viele Wirte leben gesellig, und auch die Raupen
des Baumweillings fressen zur Zeit ihrer Parasitierung durch Apanteles
glomeratus kolonieweise auf der Oberseite der Bldatter. Der Parasit findet
in solchen Fallen also immer gleichzeitig eine groBere Anzahl von Wirten vor,
von denen er mehrere hintereinander belegen kann, wenn sein Vorrat an
ausgereiften Eiern dazu ausreicht. Bei Ap. glomeratus konnte ich mehrfach
beobachten, dal die Wespen mehrere Raupen nacheinander anstachen, wo-
bei allerdings nicht gesichert ist, daB auch in jedem Falle Eier abgelegt
wurden. Das Weibchen wihlte aber bei den aufeinanderfolgenden Anstichen
jeweils verschiedene Raupen, so daB keines der Tiere bei einem Anflug zwei-
mal angestochen wurde. Die der Formel (1) entsprechende Gleichung wiirde

in solchem Falle lauten:

Dabei ist s die Anzahl der bei einem einzelnen Anflug hintereinander ange-
stochenen verschiedenen Wirte. Solange /V eine verhéltnism4Big kleine Zahl
ist, ergibt sich aus dieser Bezichung, dal die Anzahl der parasitierten Wirte
ein wenig groBer ist als nach Formel (1), wenn die Gesamtzahl der Legeakte
gleich hoch ist. Somit sind die Mehrfachbelegungen etwas seltener als vor-
her.
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Will man aber grole Wirtspopulationen beriicksichtigen, so gilt folgende
Uberlegung:
100 : s\>
hy =0y = 100[1 —(1— N) J

— 100 {1 - ((1 — %)N)N_J .

iy
Der Ausdruck <1 — ;) konvergiert fiir N — co gegen e~*. Fiir geniigend

groBe IV gilt also mit groBer Annéherung:
k

h = 100 [1 - (6—8)?]: 100 (1 — %) .

Der Prozentsatz der Parasitierung ist also der gleiche wie im vorher be-
sprochenen Fall, bei dem das Weibchen mit jedem Anflug nur einen Wirt
belegt (Formel 3). Das bedeutet, daB auch der Superparasitismus das gleiche
AusmaB hat wie vorher. Das andere Verhalten der Weibchen bei der Ei-
ablage wirkt sich also nur bei kleinen Anzahlen von Wirten, wie sie etwa
in einem Laboratoriumsexperiment vorliegen koénnen, merklich aus, hat
aber keinen spiirbaren EinfluBl auf das AusmaBl der Mehrfachbelegungen
im Freiland. Dabei ist natiirlich vorausgesetzt, dall der Superparasitismus
nicht allgemein vermieden wird, dal also ein spater kommendes Weibchen
die noch unbelegten Wirte der Kolonie nicht vor den belegten bevorzugt,
wie es ja auch bei Ap. glomeratus zutrifft. Andernfalls entspricht die Wir-
kung den Uberlegungen auf Seite 102.

Aus der Feststellung, dal Parasiten bereits belegte Wirte meiden kénnen,
wurde manchmal der Schlul gezogen, Superparasitismus sei in der Natur
wesentlich seltener, als es der Wahrscheinlichkeitsrechnung entspricht.
Fiir eine so allgemeine Folgerung sind aber die beobachteten Tatsachen nicht
ausreichend, zumal es auch gegenteilige Feststellungen gibt: C. E. PEMBER-
ToN & H. F. Wirrarp (1918) berichten von Diachasma tryoni Cameron und
Opius humilis Walk. und P. B. Dowpex (1938) von Rogas unicolor (Wesm.),
daB die Weibchen bei der Eiablage zwischen bereits belegten und unbelegten
Wirten nicht unterscheiden. W. R. Teompsox & H. L. Parkzsr (1930) beob-
achteten bei Eulimneria crassifemur: ,’The concentration of eggs in the
individual host is much too great to be due to chance and can only attributed
to a habit peculiar to this particular parasite (S. 333). G. C. VARLEY (1941)
stellte bei verschiedenen von ihm untersuchten Parasiten fest, daf Super-
parasitismus bei einer der Arten seltener, bei anderen aber hdufiger war, als
es nach Zufallsgesetzen zu erwarten gewesen wéire.

Wichtiger als diese Gegenbeispiele scheint aber fiir die Héaufigkeit des
Superparasitismus die Tatsache zu sein, daB dieser noch durch einen
weiteren Faktor stark beeinfluBt werden kann, und zwar in entgegen-
gesetzter Richtung als durch die Vermeidung von Mehrfachbelegung: Wie
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schon W. F. Fiske (1910) feststellte, sind die Wirte den Angriffen ihrer
Parasiten oft nicht gleich stark ausgesetzt (nicht zu verwechseln mit unter-
schiedlicher Dichte, s. S. 125, 126). Wohl immer werden einige von ihnen
leichter aufgefunden und belegt werden, andere schwerer. Die Griinde dafiir
konnen verschiedenartig sein. Die Jungraupen von Aporia crataegi erzeugen
z. B. in den ersten Wochen ein starkes Gespinst, welches die befressenen
Blétter iiberzieht und deren Rénder zusammenkriimmt. Unter diesem Ge-
spinst halten sie sich meistens auf und sind dadurch gegen Rduber und Para-
siten ein wenig geschiitzt. Dieser Schutz ist aber nicht fiir alle Raupen und
besonders nicht fiir alle FraBnester gleich gut. Hinzu kommt vielleicht noch
eine verschieden stark exponierte Lage der Nester am Baum, so dall aus
diesen Griinden ein Teil der Tiere weniger leicht belegt wird als die anderen.
Wenn die Flugzeit von Apanteles glomeratus nicht genau mit der Zeit iiber-
einstimmt, in der 4. crataegi von der Wespe belegt werden kann, so sind
entweder die ersten oder die letzten belegbaren Raupen ihren Angriffen
linger bzw. intensiver ausgesetzt als die anderen, was ebenfalls zu einer
stiarkeren Belegung eines Teiles der Raupen fiihrt. Die Folge davon ist, daB
die einzelnen FraBnester des gleichen Standortes oft einen sehr unterschied-
lichen Parasitierungsgrad aufweisen. Das gilt in noch stirkerem MaBe, wenn
man zur Feststellung des Befallsprozentsatzes groBere Flachen in die Unter-
suchung einbezieht, welche Bereiche verschiedener Dichte von Raupen und
Wespen umfassen. Bei genauerer Kenntnis der Biologie anderer Wirte und
ihrer Parasiten wird man auch dort mit hoher Wahrscheinlichkeit auf Um-
stinde stoBen, welche eine gleichméfBige Belegung aller Wirte verhindern
und einen Teil von ihnen verstiarkt, einen anderen Teil weniger stark der
Parasitierung aussetzen. In diesem Falle trifft eine wichtige Voraussetzung
der durchgefiihrten theoretischen Ableitung nicht mehr zu, und es sind Ab-
weichungen vom rechnerisch ermittelten Ausmall der Mehrfachbelegungen
zu erwarten. ‘

Dazu folgende Uberlegung: Die Menge IV der Wirte teile sich in die Teil-
mengen N; und N, Es gelte also: N, + N, = N. Ferner sei N, = a Vy,
also N = N; (a + 1). Die Menge [V, werde b mal so stark parasitiert wie die
Menge V,. Dann gilt also k;, = b k,. (Die Bezeichnungen k&, ks, 21, y; usw.
entsprechen den vorher eingefithrten Bezeichnungen %, z, y usw., beziehen
sich jedoch jeweils auf die durch den Index angegebene Teilmenge.) Daraus

folgt: T =22 + Xy =1, + k, N,
:xl—}—%a]vlle—l—f: &t
&= ab_fb Entsprechend z, = aa—_fb :
Es 1st also klzj\c]—ll:b;.((;li;)):kZizb. B
Entsprechend ky = kz :{ Z . ol
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Analog zu Formel (1) gilt:

=Mt —(1—5f] yo= Nt — (1 — 5.
Ist i/ die Gesamtzahl der parasitierten Tiere in /V; und IV, so ist

P R |

= 100 1\ 1 \2:
e G Y N e AN
Durch Grenziibergang (IV; = oo, Ny = o00) erhélt man:

100 /1 a
h=100— 2 (5 + )

Aus den Gleichungen (6) ergibt sich:
— 100 1 a ;
B — 100 — a+1< i +7m)-
e

b

e e a+b
b Gt (4) dsh % = s
Nach Gleichung (4) ist e = o—h"
atl, e+l
100 |/100—FR\e +? 100 — h\a +b
Also: h:iOO—m( i ) (1—00) ]

_ Diese Formel gestattet einen Vergleich des Parasitierungsprozentsatzes
h, der sich ergibt, wenn die Wirte den Parasiten unterschiedlich stark ausge-
setzt sind, mit dem Prozentsatz h parasitierter Wirte, der entsteht, wenn
die gleiche Anzahl von Legeakten auf dieselben NV Wirte nach den einfachen
Gesetzen des Zufalls verteilt wiirde. Differentiiert man die Funktion nach b,
so erkennt man, daB sie bei jedem beliebigen a fiir b = 1 ihr Maximum hat,
. also fiir den Fall, daB keine unterschiedliche Parasitierung vorliegt. Fiir

b = 1 wird aber & = h. Das heiBt: In jedem Falle, in dem die Wirte den

Parasiten unterschiedlich stark ausgesetzt sind, ist A kleiner als £, somit also
der Parasitierungsprozentsatz bei gleicher Gesamtzahl von Legeakten nied-
riger, als es der einfachen Verteilung nach dem Zufall und damit der Glei-
chung (3) entspricht. Das ist aber nur dann méglich, wenn die Mehrfach-
belegungen entsprechend zahlreicher sind.

Selbstverstindlich wird es in der Natur nicht nur zwei verschieden para-
sitierte Teilmengen geben, sondern die Unterschiede sind erheblich feiner
abgestuft. Man kann sich diese feineren Stufen aber durch weitere Unter-
teilung der beiden ersten Teilmengen entstanden denken. Dafiir lassen sich
dann wiederum die gleichen Uberlegungen und Rechnungen durchfiihren,
und man kommt zu dem Ergebnis, daB die Mehrfachbelegungen dadurch
nicht seltener, sondern héchstens zahlreicher werden konnen. Damit ist der
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Nachweis erbracht, dafl die bereits von W. F. Fiskr (1910) genannte Mog-
lichkeit der Verstiarkung des Superparasitismus durch unterschiedliches
Ausgesetztsein der Wirte Allgemeingiiltigkeit besitzt.

Die von W. R. Tuomeson & H. L. ParxEer (1930) beobachtete Mehrfach-
belegung von Pyrausta nubilalis Hiibn. durch Eulimneria crassifemur, welche
die Zufallserwartungen weit iibertraf (s. S. 103), konnte zum Teil ebenfalls
darauf zuriickzufiihren sein, daB der Wirt seinen Parasiten unterschiedlich
stark ausgesetzt war. Die Autoren berichten, dafl sich die Raupen, haupt-
sichlich in der zweiten Generation, tief in das Pflanzengewebe hineinbohrten
und deshalb fiir E. crasstfemur zu einem groflen Teil unerreichbar waren.
Leider enthilt die Arbeit keine Angaben dariiber, ob die Abweichungen vom
Zufallswert in der zweiten Generation entsprechend groBer waren.

Die Starke der durch uneinheitliche Parasitierung hervorgerufenen Ab-
weichung 148t sich rechnerisch nicht allgemein ableiten. Sie ist ja von sehr
verschiedenen Umstdnden abhéngig und von Art zu Art verschieden. In
Fig. 1 wurden neben der theoretisch unter Voraussetzung gleichm&Biger
Belegung aller Wirte errechneten Kurve die empirisch bei Apanieles glome-
ratus als Parasit von A. crataegi ermittelten Werte eingetragen. Dabei wur-
den 13 Larven pro Raupe einem Anstich gleichgesetzt (s. S. 98). Die Punkte
liegen mit Ausnahme des ersten oberhalb der Kurve, wie es nach der soeben
durchgefithrten Berechnung zu erwarten ist, wenn die Abweichung eine
Folge unterschiedlicher Parasitierung verschiedener Teilmengen der ge-
samten Wirte ist.

Die Differenz lieBe sich etwas vermindern, wenn man eine Korrektur an
der Beziehung 13 Larven = 1 Anstich vorndhme, doch entspricht eine solche
Korrektur einerseits nicht den beobachteten Tatsachen und fithrt anderer-
seits auch nicht zu einer befriedigenden Losung, weil die Werte mit wach-
sendem £ viel zu stark ansteigen, um auf diese Weise mit der Kurve zur
Deckung gebracht werden zu konnen. Diese mit wachsendem % immer
starkere Abweichung ist aber ganz natiirlich, wenn sie eine Folge unter-
schiedlich starker Parasitierung verschiedener Teile der Wirtsmenge ist.

Es erhebt sich nun die Frage, ob das Ausmall des Unterschiedes in der
Parasitierung, welches fiir die beobachteten Abweichungen vorausgesetzt
werden muf}, biologisch moglich und wahrscheinlich ist. Eine Vorstellung
dartiber erhédlt man durch die vereinfachende Annahme, daf die Wespen
bei der Belegung 159%, der Raupen unberiicksichtigt liefen, weil die Tiere fiir
sie nicht auffindbar waren. Es standen also zur Parasitierung nur 859%, der
Gesamtmenge des Wirtes zur Verfiigung. Aus Formel (5) ergibt sich dann:

- 85 85 \

a= T2, @
Das Bild dieser Gleichung ist die Kurve in Fig. 2, welche den eingezeichneten
Punkten bereits sehr gut entspricht. Eine deutliche Ausnahme macht nur
einer der Werte, bei dessen Zustandekommen besondere, nicht néher be-

DOI: 10.21248/contrib.entomol.9.1-2.93-139


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrage zur Entomologie, Band 9, 1959, Nr. 1/2 107

kannte Verhaltnisse vorgelegen haben miissen. Wenn auch die natiirlichen
Gegebenheiten der gemachten einfachen Annahme nicht ganz entsprechen,
so sind doch Differenzen solchen AusmaBes in der Parasitierung durchaus
wahrscheinlich, und die festgestellten Abweichungen diirfen demnach mit
hoher Wahrscheinlichkeit auf derartige Unterschiede zuriickgefiihrt werden.

Die Abweichungen sind bei starker Parasitierung sehr deutlich; bei 809,
sind die befallenen Raupen statt zweimal durchschnittlich etwa dreimal
angestochen worden, so daB sich also die zusétzlichen Belegungen ver-
doppelt haben. Der Superparasitismus kann demnach dadurch, daB die
Wirte ihren Parasiten unterschiedlich stark ausgesetzt sind, in einem Aus-

0 20 40 60 80 h‘\OO %

Fig. 2. Durchschnittliche Anzahl von Legeakten bei parsitierten Raupen von Aporia
crataegi in Abhingigkeit vom Parasitierungsprozentsatz. Die eingezeichneten Punkte
sind die gleichen wie in Fig. 1, die Kurve ist das Bild von Gleichung (7)

mal erh6ht werden, welches die eventuell vorhandene Wirkung einer
partiellen Vermeidung von Mehrfachbelegungen stark herabsetzt oder gar
aufhebt bzw. iibertrifft. Das diirfte besonders fiir hohe Parasitierungs-
prozentsitze zutreffen, weil dann einerseits die Wirkung unterschiedlicher
Parasitierung besonders groB ist, andererseits die Tiere zum Schluf sehr oft
auf bereits belegte Wirte treffen und ihre Zuriickhaltung von der Eiablage
dementsprechend 6fter durchbrochen wird.

Bei Beriicksichtigung zusédtzlicher Faktoren kénnen also Ab-
weichungen des Superparasitismus nach beiden Seiten von dem
Wert auftreten, welcher nach Zufallsgesetzen zu errechnen ist.
Diese Abweichungen heben sich gegenseitig teilweise auf. Deshalb soll im
Folgenden weiterhin von der einfachen Annahme ausgegangen werden, der
Superparasitismus erfolge nach reinen Zufallsgesetzen. Man erhélt auf diese
Weise Nigherungswerte, muB aber im konkreten Einzelfall immer priifen, ob
vielleicht aus einem der angefiihrten Griinde Abweichungen von diesem
Naherungswert auftreten.
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3. Die Haufigkeit verschiedener Larvenzahlen pro Wirt in Abhingigkeit vom
Parasitierungsprozentsatz

Aus den bisherigen Formeln 1a8t sich das AusmaB der Mehrfach-
belegungen nur allgemein erkennen. Oft ist es aber wichtig zu wissen, wie-
viele Wirte eine bestimmte Anzahl von Eiablagen erleben. Der einzelne
Wirt kann ja nur eine mehr oder weniger genau festliegende maximale An-
zahl von Parasiten ernihren. Wenn man die Bedeutung der Mehrfach-
belegungen fiir die Populationsdynamik untersuchen will, so muB man
wissen, wie oft diese maximale Anzahl iiberschritten wird.

Bei G. Sart (1932) hat R. H. Stoy eine Formel abgeleitet, welche aus-
sagt, wie grof} die Zahl A der Wirte ist, die genau p mal belegt werden, wenn
z und N bekannt sind. Vorausgesetzt wird dabei wieder, daBl eine gleich
méBige Eiablage nach den Gesetzen des Zufalls erfolgt. Dle Gleichung kann
als Ausgangsformel fiir weitere Uberlegungen dienen. Sie lautet:

A (g

Dabei ist °C,, = (?). In Freilandpopulationen sind die absoluten Werte von
z und NV unbekannt. Deshalb interessiert dort weniger die Anzahl der Wirte,
die p mal belegt werden, als vielmehr ihr Prozentsatz. Ihn erhélt man durch
folgende Uberlegung:

Ist gy der Prozentsatz derjenigen . von /N Wirten, welche genau p mal
belegt werden, so ist

Da in Freilandpopulationen /V normalerweise sehr grofl ist, wird nun der
Grenzwert g = lim gy gebildet. Zusammen mit /V geht auch z gegen oo, und

—>» 00

damit konvergieren
x
— N
%’17) gegen %, LNB gegen £ und (1 — %) gegen et
Es ergibt sich also:

»
limgy =¢g= 100~e—k == 1001%%.

N-—>oo

Nach Gleichung (4) gilt: k=20 (8)
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Also: 100 \P
_100 fy o
g§= 100
P 100—n
_100—h (100 \?
g§= "1 (M100—n

Nach der auf diese Weise abgeleiteten Formel kann in grolen Populationen
aus dem Prozentsatz der Gesamtparasitierung der Anteil der Wirte be-
stimmt werden, welche p mal belegt sind.

Wihlt man als Beispiel wieder eine Gesamtparasitierung von 809, so erhdlt man
nach Formel (8):

(80) = (1 5)P = 1,60947
= — (In i 5
g p! ~ p!

Setzt man fiir p der Reihe nach die ganzen Zahlen ein, so ergibt sich, daBl 209, der
Wirte nullmal, 32,29 einmal, 25,99, zweimal, 13,8%, drelmal 5,59 viermal, 1 77% fiinf-
mal, 0,47% sechsmal belegt werden usw.

%
100 1

9
80 1
60 - \C,

40 1

20 A

0 20 40 60 80 1(;0 %
h

Fig. 3. Prozentsatz g der Wirte, auf welche genau p Legeakte entfallen, in Abhéngigkeit

vom Prozentsatz h der Gesamtparamtlerung Die Kurven sind nur fir die p-Werte von

0 bis 5 eingezeichnet, lassen sich aber in gleicher Weise auch fiir beliebige hohere Zahlen
von Legeakten nach Gleichung (8) bilden

In Fig. 3 ist g in Abhéngigkeit von & fiir p = 0 bis p = 5 aufgetragen.
Es entsteht so eine Reihe von Kurven, von denen jede die nachstfolgende in
deren Maximum schneidet. Addiert man die zugehorigen Werte von g, so
ergéinzen sie sich fiir jedes ~ auf 100%.
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DaB Formel (8) nicht nur bei entomophagen Insekten anwendbar ist, geht aus den
Untersuchungen von D. 8. MacLacax u. E. Do~y (1935) iiber die Vermehrung von
Sitophilus oryzae hervor. Das Weibchen dieses K éfers legt normalerweise in jedes Weizen-
korn ein Ei. Durch wechselnde Zahlenverhéltnisse zwischen Kérnern und eierlegenden
Weibchen erhielten die Autoren verschiedene Grade von ,,Mehrfachbelegungen* und
schreiben: ”When, under the conditions of these experiments, the weevils deposit an
average of one egg per grain, it is interesting to note that 36 per cent. of the grains do
not contain any egg*. (S. 132.) Nach Formel (3) auf S. 100 wiirden bei z = N und damit
k=1 genau 36,89, unbefallen bleiben, so daB der experimentelle Wert erstaunlich gut
mit der theoretischen Ableitung tbereinstimmt. ’Of 64 per cent. which are utilised
slightly less than half contain one egg per grain, while the remainder contain numbers
varying from 2—5%“ (S. 182). Mit Hilfe von Formel (8) 148t sich erkennen, daB bei
einem Befall von 649 nach Zufallsgesetzen etwa 86,79, der Korner nur einmal belegt
werden, also etwas mehr als die Autoren beobachteten. Aus einer von D. S. MACLAGAN
u. E. Duxx verdffentlichten Tabelle kann man auBerdem nach Formel (5) fiir ver-
schiedene Befallsprozentsitze feststellen, daB die angegebenen Zahlen nach beiden Seiten,
meistens aber nur sehr wenig vom Erwartungswert abweichen. Eine Fahigkeit zur Mei-
dung bereits belegter Korner, wie sie die Autoren aus ihren Ergebnissen wenigstens fiir
niedrige Dichte der Kéfer ableiten, kann also hochstens in sehr geringem MaBe ent-
wickelt sein.

Bei Ableitung von Formel (8) wurde vorausgesetzt, daB die Eiablage nach
Zufallsgesetzen stattfindet. Bereits auf Seite 103 ff ist aber darauf hinge-
wiesen worden, daB z. B. bei Aporia crataegi dié Raupen den Schlupfwespen
unterschiedlich stark ausgesetzt sind und daB das wahrscheinlich in ver-
schiedenem AusmaB auch fiir andere Wirte und ihre Parasiten gilt. Wie
weit der Prozentsatz der Wirte mit p Eiablagen durch diese Tatsache beein-
fluBt wird, 1aBt sich wieder nur durch Beobachtung feststellen. Fig. 4 zeigt
das Ergebnis eigener Untersuchungen von Aporia-Raupen, welche teilweise
durch Apanteles glomeratus parasitiert waren. Die Tiere wurden 1956/57 aus
Winternestern herausprédpariert, die in mehreren Bezirken des siidwest-
deutschen Befallsgebietes gesammelt worden waren und eine verschieden
hohe Parasitierung zeigten. Die Diagramme geben an, wie oft bei unter-
schiedlichem Befallsprozentsatz Raupen mit den verschiedenen Anzahlen
von Apanteles-Larven gefunden wurden. Dabei zeigt sich, daB die Ver-
teilung in den Figuren a (289, Parasitierung) und b (56%, Parasitierung)
etwa dem Bild entspricht, wie es aus Fig. 3 fiir die betreffenden Befalls-
prozentsétze abzulesen ist: Die einmal angestochenen Raupen iiberwiegen
stark, die doppelt angestochenen sind auch in Fig. b nicht halb so zahlreich,
und noch 6fter belegte machen nur einen geringen Prozentsatz aus. Hier
weichen also die Beobachtungen nicht wesentlich vom theoretischen Wert ab.
Bei 839, Parasitierung (Fig. ¢) sind die 6fter angestochenen Raupen jedoch
erheblich zahlreicher. Das entspricht zwar ebenfalls der Fig. 3, doch stellt
man bei einem Vergleich fest, daB die Zunahme stérker ist, als es nach Fig. 3
zu erwarten wire. Dagegen ist die Zahl der einmal angestochenen Raupen
deutlich geringer als die der doppelt belegten, obwohl sie nach Fig. 3 fiir
h = 83 noch ein wenig groBer sein miite. Bei so hohem Parasitierungs-
prozentsatz macht sich also der EinfluB der Tatsache bemerkbar, daf die
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Raupen den Wespen unterschiedlich stark ausgesetzt sind. Schon aus Fig. 1
ging ja hervor, daB die Abweichung vom Zufallswert mit steigendem Para-
sitierungsprozentsatz zunimmt. Die Bedeutung dieser Tatsache fiir den
Massenwechsel von Apanteles glomeratus soll in einem spéteren Kapitel
erortert werden.

10

0 III||

"o

I|Il.n.l, N

T T T T '3 T T T

—

mlllllhl.l Juah 15 5 o ;

10

0 20

] ] m v

“h‘llhhhllhhll||I|||nlhh lll..l.;lll | T TR U
30 40 50 60 70 80 90 400

10 120
i W 4 X

1<l

Fig. 4. Verschieden starker Befall von Aporia crataegi durch Apanteles glomeratus. Die

schwarzen Saulen zeigen durch ihre Héhe, wie oft bei der Praparation Raupen gefunden

wurden, welche A panteles-Larven in der durch die arabischen Ziffern unter der Zeichnung

gekennzeichneten Anzahl enthielten. Die rémischen Ziffern nennen die der Menge der

Larven jeweils entsprechende Anzahl der Legeakte. Die Diagramme wurden aus Raupen

verschiedener Herkunft gewonnen. Die Parasitierungsprozentsitze betrugen: a 28%,
b 56%, c 839%

4. Der Anteil der Eier, welcher auf mehrfach belegte Wirte entfillt, in Abhingigkeit
vom Parasitierungsprozentsatz

Ist fy der Prozentsatz parasitierter Wirte, die bei Ay %, Parasitierung nur
Y
_ 100
Zahl der Legeakte, welche diese Tiere treffen. Auf Wirte, welche mehr als
Y
100
satz, bezogen auf die Gesamtzahl z, so gilt:

b= @(x'_iyﬁfzv): 100 — ¥ — 400 2

xX €Z ZN
/

und im Grenzwert lim iy = i = 100 — pal (9)
' N—>o0
wenn f = lim fy ist.
hy—h

einmal belegt werden, so ist deren Anzahl fv .Genau so groB ist die

einmal belegt werden, entfallen also z — == fy Legeakte. Istiyihr Prozent-
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Aus Formel (8) folgt fiir p = 1:
100
" T00—7

Der Prozentsatz g bezieht sich auf die Gesamtzahl aller Wirte. Will man
den Prozentsatz f der parasitierten Wirte errechnen, welche nur einmal

g = (100 — 7)1

’ ., 100 S
belegt werden, so ist der Ausdruck mit —~zu multiplizieren. Also:

f =1 (100 — By In (5 ).
Aus z= $1n<10;(3h) (Formel 5) folgt:
= 2(100 — ) .
Durch Einsetzen in Gleichung (9) ergibt sich demnach
;100 2(100—4)
¥4
i=h. (10)

Das heit also: Der Prozentsatz der Eier, welche auf mehrfach
belegte Wirte entfallen, ist genau so gro wie der Prozentsatz
der Gesamtparasitierung, falls die Weibchen ihre Eier nach den Ge-
setzen der Wahrscheinlichkeit verteilen. Der Superparasitismus kann also
hochstens so lange vernachlassigt werden, wie auch der Parasit nur einen
unbedeutenden Teil des Wirtes vernichtet. Wird jedoch ein merklicher
Prozentsatz des Wirtes durch die Parasitierung ausgeschaltet, so ist ein
etwa ebenso groBer Anteil der Nachkommen des Parasiten durch die Mehr-
fachbelegungen betroffen, und es ist zu untersuchen, wie sich diese Tatsache
auswirkt.

III. Die Auswirkungen des Superparasitismus auf Wirt und Parasit

Die Folgen der Mehrfachbelegungen fiir die betroffenen Wirte und Para-
siten konnen sehr verschiedenartig sein. Soweit der Legeakt mit einem An-
stich, eventuell auch mit einer Sekretabgabe, verbunden ist, erfolgt mit jeder
Eiablage eine Verletzung des Wirtes. Es liegen aber nur verhéltnisméBig
wenige Beobachtungen dariiber vor, daBl der Wirt durch diese iiberzéhligen
Anstiche stark geschwicht oder abgetotet wurde. W. R. Trompson &
H. L. ParxEer (1930) berichten z. B., daB die Raupen von Pyrausta nubilalis
Hiibn. manchmal am Stich von Eulimneria crassifemur eingehen, selbst noch
im dritten und vierten Larvenstadium, falls sie in kurzer Zeit mehrfach
angestochen werden. Nach F. J. Simmonps (1943) geht die Raupe von
Ephestia kiihniella Zeller zugrunde, wenn die Zahl der Anstiche besonders
groB wird. Fast immer erliegt der Wirt aber erst, wie bei einfacher Belegung,
in einem spéateren Stadium dem Larvenfral.
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Das Schicksal der Larven in superparasitierten Wirten hingt von
mehreren Bedingungen ab. Jeder Wirt bietet ja nur eine begrenzte Nah-
rungsmenge?), auf welche die Parasiten wihrend ihrer Entwicklung ange-
wiesen sind ; denn ein Uberwechseln auf ein anderes Tier ist fast immer aus-
geschlossen. Ist diese Nahrungsmenge so reichlich, dal sie von den Larven
aus einem Legeakt nicht aufgebraucht wird, so besteht die Méglichkeit zur
Entwicklung weiterer Parasiten. Im anderen Falle gehen die iiberzdhligen
Tiere zugrunde (Superparasitismus im Sinne von G.Savr (1934) und
F. J. Stmmownps, 1943, 1957). Aus zahlreichen bisher versffentlichten Ar-
beiten geht hervor (z. B. M. D. Haviranp, 1922a; S. S. CrossmaN, 1925;
G. Sawr, 1936; D. C. Lroyp, 1939), daB bei solitdren Parasiten meistens die
zweite Moglichkeit verwirklicht ist. Diese Tiere sind, verglichen mit ihren
Wirten, fast immer ziemlich groB, so dal schon aus diesem Grunde oft nicht
mehr als eine Larve ihre Entwicklung vollenden kann. Vielfach wurde aber
festgestellt, daB die Ausschaltung iiberzéihliger Tiere bereits dann erfolgt,
wenn sich ein Nahrungsmangel noch gar nicht bemerkbar machen kann.
Solitare Larven, welche als Folge von Superparasitismus im oder am gleichen
Wirt schliipfen, greifen sich vielmehr oft gegenseitig an. Dariiber liegen z. B.
Beobachtungen vor von C. E. PEMBERTON u. H. F. WirnarD (1918) an Arten
der Gattung Diachasma und an Opius humilis Silvestri, E. W. WHEELER
(1923) und H. SpeExocrr (1926) an einigen Vertretern der Unterfamilie der
Aphidiinae unter den Braconiden, D. C. Lroyp (1940) an einigen Parasiten
von Plutella maculipennis, F. J. StMmonDs (1943) an der Ichneumonide
Nemeritis canescens Grag. und (1957) an Spalangia drosophilae Ashm.,
H. Bru~oxk (1951, 1952a, b) an Arten der Ichneumonidengattungen Gelis
und Hemiteles, F. Scaxe1pER (1952) an einigen Arten der Ichneumoniden-
gattung Diplazon sowie von E.S. NaAravanan & R. P. CEauDpHURL (1955)
an Stenobracon deesae (Cam.). Die Abtotung der Larven erfolgt entweder
mechanisch oder durch chemische Verdnderungen in der Hamolymphe.

Werden die konkurrierenden Artgenossen nicht oder nicht rechtzeitig abge-
totet, so sterben oft samtliche Larven ab. Auch dafiir gibt es eine Anzahl von
Beispielen: W. D. Pierce (1910) hat eine Reihe von Fillen zusammenge-
tragen, in denen bei Superparasitismus alle beteiligten Larven eingingen.
Nach W. R. Tromesox & H. L. ParkEr (1930) sterben bei Mehrfachbelegung
von Pyrausta nubilalis Hiibn. durch Eulimneria crassifemur oft alle Larven
im Wirt ab. G. Sarnr (1936) beobachtete, dall Trichogramma evanescens Westw.
bei starkem Superparasitismus die vorhandene Nahrung verbraucht, bevor
die iiberzéhligen Tiere abgetdtet sind, und daB dann alle Larven eingehen.

!) Das gilt mit Sicherheit fiir Wirte im Ruhestadium, also fiir Eier und Puppen.
Ob die aktiven Stadien (Larve und Imago) den durch Parasitierung erfolgenden Sub-
stanzverlust, sofern keine lebenswichtigen Organe angegriffen werden, wenigstens teil-
weise durch verstdrkte Nahrungsaufnahme oder verdnderten Stoffwechsel ausgleichen
konnen, bedarf wohl noch der Klarung. E. GoprrrT (1934) stellte z. B. fiir Raupen von
Panolis flammea Schiff. einen groBeren Nahrungsbedarf bei Tachinenbefall fest.

Beitr. Ent. 9 -
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Ob die Ausschaltung iiberzdhliger Tiere den ,,Zweck‘ hat, Konkurrenten
zu beseitigen, oder ob sie vielleicht in manchen Fillen einfach deshalb er-
folgt, weil die Larven nicht zwischen Wirtsgewebe und Artgenossen unter-
scheiden, diirfte sich wohl kaum kldren lassen. Sie ist aber in all den Féllen
sinnvoll, in denen die begrenzte Nahrungsmenge die Entwicklung von nicht
mehr als einer Larve gestattet; denn sie 148t dann wenigstens eines der
Tiere zur Metamorphose kommen. Andererseits wirkt sie sich dann nach-
teilig aus, wenn der Wirt ausreichende Nahrung fiir mehr als ein Tier bietet.

Meistens entkommt die alteste Larve dem Konkurrenzkampf im Wirt,
doch sind auch andere Fille bekannt geworden. So erhielt G. Sart (1936)
in seinen Trichogramma-Zuchten bei Superparasitismus einen erhohten An-
teil an Mannchen, wohl durch unterschiedliche Sterblichkeit der Geschlechter
in mehrfach belegten Wirten. S. E. FLaxpers (1940, 1946) weist ebenfalls
auf diese unterschiedliche Sterblichkeit hin, und E. S. Naravanan & B. R.
SusBa Rao (1955) beobachteten bei Microbracon gelechiae Ashmead eine
deutliche Zunahme des Prozentsatzes ménnlicher Nachkommen mit steigen-
der Anzahl von Parasitenlarven pro Wirt. Cu. H. MarTIN & G. FINNEY
(1946) berichten dagegen, daB bei Macrocentrus ancylivorus die weiblichen
Larven den Superparasitismus zu einem hoheren Prozentsatz iiberleben.

Wenn bei mehrfach belegten Wirten ein einzelnes Tier zur Metamorphose
kommt, so ist es oft etwas kleiner als normal und hat deshalb wohl in vielen
Fillen eine geringere Fruchtbarkeit; denn nach Untersuchungen von A. B.
Prorer (1931) an Eupteromalus nidulans (Thompson) sowie von E. S.
NaravaNAN & B. R. SusBa Rao (1955) an Microbracon gelechiae Ashmead
variiert die Fruchtbarkeit von Schlupfwespen innerhalb der Art mit der
KorpergroBe. Diese Tatsache diirfte sich aber nur bei hoher Wirtsdichte
merklich auf den Massenwechsel des Parasiten auswirken, da die Zahl der
abgelegten Eier sonst weniger durch die Fruchtbarkeit des Weibchens als
durch seine Fahigkeit zur Auffindung der Wirte bestimmt wird. Wo letztere
herabgesetzt ist, muB man deshalb mit einer stérkeren Auswirkung rechnen.
G. Sart (1936) erhielt z. B. bei entsprechenden Versuchen mit Trichogramma
evanescens durch Superparasitismus zahlreiche flug-unfahige Imagines.

Von Gregirparasiten liegen bisher kaum Beobachtungen iiber eine friih-
zeitige Abtotung iiberzihliger Larven aus anderen Legeakten vor. Die regel-
méBige gleichzeitige Entwicklung mehrerer Larven im gleichen Wirt setzt
auch voraus, daB es den Tieren durch irgendeinen Umstand unméglich oder
doch wenigstens sehr erschwert ist, einen gleichaltrigen Artgenossen anzu-
greifen. Deshalb werden sich bei solchen Parasiten auch die Larven aus
verschiedenen Legeakten nicht gegenseitig abtdten, sofern kein groBerer
Altersunterschied besteht. Bei Apanieles glomeratus war eine derartige Re-
aktion nie zu beobachten ; vielmehr wanderten manchmal bis zu 100 normale
Larven aus einer Aporia-Raupe aus und lieferten gesunde, gegeniiber an-
deren nicht merklich verkleinerte Imagines. Das entspricht etwa der Zahl,
die auch G. MarreLL: (1907) und H. Brunck (1944) bei Pieris brassicae als
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obere Grenze angeben. Nimmt man durchschnittlich 13 Larven pro Anstich
an, so konnen sich also die Nachkommen aus etwa 7 Legeakten noch voll
entwickeln. Wird die einzelne Raupe allerdings noch &fter belegt, so stirbt
sie mit allen Parasiten ab, wie bereits von den eben genannten Autoren
beobachtet wurde. Es tritt dann also das ein, was bei solitdren Arten offen-
bar meistens durch rechtzeitige Ausschaltung konkurrierender Artgenossen
verhindert wird. Aus Fig. 4 148t sich entnehmen, wie oft bei Ap. glomeratus
die Zahl von 7 Legeakten iiberschritten wird. Man erkennt, dafl auch bei
einer Parasitierung von 839, nur ganz wenige Raupen so viele Larven ent-
hielten, dal die Moglichkeit ihrer vollstandigen Entwicklung bezweifelt wer-
den miiite. Nur bei extrem hohen Parasitierungsprozentsitzen ist also da-
mit zu rechnen, daB von Ap. glomeratus ein spiirbarer Anteil der Nachkom-
men durch Superparasitismus ausgeschaltet wird. Ist der zeitliche Abstand
zwischen zwei Anstichen sehr grof, so kommen allerdings nach Beobach-
tungen von A. S. Jomawssox (1951) in Prieris brassicae die Larven des
zweiten Anstichs nicht voll zur Entwicklung. Der. gleiche Autor stellte auch
fest, dal der meistens nur geringe Anteil von Larven, welche aus irgend-
welchen Griinden nicht zum Schliipfen aus der Raupe kommen, mit steigen-
der Anzahl von Larven pro Wirt zunimmt. Vor ihm hatte A. G. Hamruron
(1935/36) berichtet, daf die Zahl der Larven pro Raupe keinen solchen Ein-
fluBl ausiibt. Auch bei eigenen Untersuchungen an Aporia crataegi war eine
derartige Abhéngigkeit nicht sicher nachzuweisen. Wenn sie trotzdem be-
stehen sollte, ist sie nur gering.

Die Ausfalle durch Superparasitismus sind bei Ap. glomeratus deshalb
so niedrig, weil die Nachkommen aus einem einzelnen Legeakt nur einen
Bruchteil der im Wirt vorhandenen Nahrung verwerten konnen. Wie weit
bei anderen Gregédrparasiten dhnliche Verhéltnisse vorliegen, ist noch kaum
bekannt. Allgemein diirfte die ihnen zur Verfiigung stehende Nahrungsmenge
oft weniger eindeutig begrenzt sein als bei solitdren Arten, da die Zahl der
mit einem Legeakt abgegebenen Eier nicht konstant ist, sondern variiert.
So konnen manchmal zwei oder mehr Ablagen notig sein, um auf einen Wirt
die gleiche Anzahl von Eiern zu tibertragen, die in anderem Falle bei einem
einzigen Legeakt abgegeben wird. Parasiten, welche mehrere Wirte verschie-
dener GroBe haben, miissen sich im Umfang ihrer Gelege nach den kleineren
dieser Arten richten, so daB dann die groBeren nicht richtig ausgenutzt wer-
den. Es sind allerdings auch Fille bekannt geworden, in denen sich der Parasit
der Grofe des jeweiligen Wirtes anpassen kann. So stellte G. SarT (1934) fest,
daB Trichogramma evanescens allgemein grofere Eier, auch Atrappen, be-
vorzugt. Das wirkt sich dahin aus, daf§ die Weibchen, welche ja Super-
parasitismus nach Moglichkeit vermeiden, bei Mangel an Wirten zuerst die
groferen Eier ein zweites Mal belegen. R.L. Epwarps(1955) berichtet, dal
die Chalcidide Mormoniella vitripennis (Walker) in grioBere Fliegenpuparien
mehr Eier abgibt als in kleinere. Nach M. Janssen (1958) legt Colpoclypeus
silvestri Lucch. bei Jungraupen nur 3, bei dlteren dagegen bis zu 30 Eiern.

8%
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Noch einige weitere Umstande fiihren dazu, daB sich der Superparasitis-
mus bei solitdren Parasiten oft anders auswirkt als bei gregiren. Bei letz-
teren muf} die Entwicklungsgeschwindigkeit so weit reguliert sein, daB nicht
einige schneller wachsende Tiere durch vorzeitige Abtotung des Wirtes die
iibrigen an der Vollendung ihrer Entwicklung hindern. Die Wirkungsweise
einer solchen Regulationistnochunbekannt, doch gehtsiebei Ap. glomeratus
soweit, daB nicht nur die einem Legeakt entstammenden Larven, sondern fast
alle in einer Raupe vorhandenen gleichzeitig auswandern. Anders ist es
nur, wenn der Altersunterschied allzu gro8 ist, was aber in der Natur nur
selten vorkommt. Nur einzelne Tiere bleiben infolge irgendwelcher Storun-
gen zuriick und gehen zugrunde. Eine solche Regulation trégt also mit dazu
bei, dafl bei Gregérparasiten auch die Larven aus zusitzlichen Eiablagen
ihre Entwicklung normal vollenden kénnen. Bei solitdren Arten ist sie nicht
notwendig und deshalb anscheinend in vielen Féllen auch nicht vorhanden.

Gregire Parasiten sind relativ zu ihrem Wirt meistens erheblich kleiner
als solitdre. Sofern die Eier in den Wirt abgelegt werden, ist deshalb die
Wahrscheinlichkeit gering, dafl bei einem weiteren Anstich eine der bereits
vorhandenen Larven im Wirt getroffen wird. Geschieht es doch einmal, so
ist damit nur ein Bruchteil des ersten Geleges vernichtet. Solitdre Endopara-
siten nehmen dagegen, besonders wenn sie bereits etwas herangewachsen
sind, in ihrem Wirt einen groBeren Teil des Raumes ein und liegen zudem
meistens dort, wo die Weibchen bevorzugt anstechen. Wie die Unter-
suchungen von D. C. Lroyp (1939) an Oovencyrtus kuvanae Howard und von
M. StoBEN (1949) und E. Steix (im Druck) an Encarsta tricolor Forst. zeigen,
kann es dabel zu einer Parasitierung bei &lteren Larven der eigenen Art
kommen.

Insgesamt scheinen also die Ausfdlle durch Superparasitismus bei gre-
géren Arten geringer zu sein als bei solitdren. Zur Bildung eines endgiiltigen
Urteils sind aber noch weitere Untersuchungen erforderlich.

IV. Der Einfluf des Superparasitimus auf den Massenwechsel
1. Allgemeines

Im Folgenden wird nur von den Wechselwirkungen zwischen einer Para-
siten- und einer Wirtsart die Rede sein. Damit soll nicht geleugnet werden,
dafl der Massenwechsel wohl aller Parasiten und aller Wirte noch durch eine
groBere Anzahl weiterer Faktoren bestimmt wird. Aber die so stark ver-
flochtenen Beziehungen der Glieder einer Biozénose zueinander lassen sich
nur dadurch entwirren, dall man zundchst die Wechselwirkungen je zweier
Partner als Elemente des komplexen Geschehens herausgreift und analy-
siert. Bei den nachfolgenden Uberlegungen sind deshalb alle nicht aus dem
zweiseitigen Wirt-Parasit-Verhéltnis entstehenden Einfliisse auf beide
Partner als konstant angenommen, sofern es nicht ausdriicklich anders ver-
merkt ist.
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Der Superparasitismus kann sowohl den Massenwechsel des Parasiten
als auch den des Wirtes direkt oder indirekt beeinflussen. Eine Auswirkung
auf den Wirt setzt allerdings voraus, daB der betreffende Parasit fiir den
Massenwechsel seines Wirtes uberhaupt Bedeutung besitzt. Fiir viele Arten
ist das mit Recht zu verneinen, bei manchen aber andererseits auch nach-
gewiesen (siehe F. ScawrrDpTFEGER, 1941). Wo Zu- und Abnahme eines
Insekts in starkerem Ausmall durch das Auftreten von Parasiten bestimmt
werden, da ist auch die Moglichkeit eines durch Mehrfachbelegungen aus-
geiibten indirekten Einflusses gegeben.

Um die Ausvvlrkungen des Superparasitismus zu verstehen, ist es not-
wendig, nach seiner moglichen Alternative zu fragen. Diese besteht keines-
wegs einfach darin, daB die gleiche Anzahl von Eiern ohne alle Mehrfach-
belegungen auf die Wirte verteilt wird. Wenn jedes Tier nur einmal von
Parasiten der gleichen Art belegt werden kann, so fillt es nach dem Legeakt
jeweils fiir die suchenden Weibchen als Wirt aus. Die Zahl der belegbaren
Individuen und damit ihre Dichte nimmt also wéhrend der Zeit der Eiablage
dauernd ab. Fast alle Theorien tiber das quantitative Zusammenwirken von
- Wirt und Parasit gehen aber von der Voraussetzung aus, daB die Eiablage
des letzteren wesentlich von der Dichte des Wirtes beeinfluBt wird, daB also
das einzelne Weibchen um so mehr Eier ablegt, je 6fter es bei seiner Suche
auf einen Wirt trifft. Mit Abnahme der Dichte belegbarer Wirte sinkt also
auch die Zahl der von jedem Weibchen abgelegten Eier. Das ist die Alter-
native, die man dem Superparasitismus gegeniiberzustellen hat, und es ist
deshalb zu untersuchen, ob sich die Mehrfachbelastungen nachtei-
liger auswirken oder die bei ihrem Fehlen eintretende Ver-
ringerung der Zahl abgelegter Eier.

Altere Autoren gingen in Anlehnung an A. J. LoTka (1925) und V. Vor-
TERRA (1927) von der Voraussetzung aus, daB die Anzahl der Legeakte der
der Begegnungen zwischen Wirt und Parasit entspricht, daB also die Zahl
der Nachkommen jedes Parasitenweibchens der Dichte des Wirtes propor-
tional sei. Untersuchungen von G. F. Gausk (1934), E. Smirnov & M. Wra-
pimirow (1934), H. S. Smira (1935), S. E. FLaNDERS (1935) und P. DEBacH
& H. S. Smira (1941) haben aber gezeigt, daB diese Annahme einer experi-
mentellen Nachpriifung nicht allgemein standhélt. Nur wenn die Dichte des
Wirtes sehr gering ist, steigt bei einer Zunahme die Zahl der pro Weibchen
abgelegten Eier zunéchst etwa proportional an. Bei weiterer Erhéhung der
Wirtsdichte bleibt sie jedoch immer starker hinter der Proportionalitit zu-
riick, um sich schlieflich einem konstanten Wert zu nahern. Nach G. F.
Gavuse entsprechen die empirisch ermittelten Zahlen der Funktion

1 dN, — AN,

W@ —b(l—e ), |
wobei NV, die Dichte der Wirte, IV, die der Parasiten, b, der geometrische
Zuwachs des Parasiten und 4 eine Konstante ist, die von der Art des Para-
siten abhéngt.
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Daraus ergibt sich, daf die durch die Eiablage ohne Superparasitismus
eintretende allmihliche Verringerung der Dichte belegbarer Wirte je nach
der Anfangsdichte eine verschiedene Auswirkung hat. Ist die Dichte schon
zu Beginn recht gering, so fithrt ihre weitere Verminderung zu einem pro-
portionalen Absinken der Eizahl pro Parasitenweibchen; bei sehr hoher An-
fangsdichte der Wirte hat dagegen die Abnahme zunéchst fast keinen Ein-
fluB auf die weitere Legetitigkeit der Weibchen. Erst wenn schon ein hoherer
Anteil befallen ist, wird das Auffinden noch unbelegter Tiere merklich
schwerer, und bei extrem hoher Parasitierung nimmt die Eiablage schlie(3-
lich proportional mit dem weiteren Riickgang belegungsfdhiger Wirte ab.
Demgegeniiber ist die Stdrke des Superparasitismus nicht von der Wirts-
dichte abhéngig. Er wird vielmehr bei Eiablage nach den Zufallsgesetzen
in seinem AusmalB allein vom Parasitierungsproze3 bestimmt, wie bereits
auf S.100/101 abgeleitet wurde. Da aber, wie aus den hier gemachten Uber- -
legungen hervorgeht, seine Alternative, das Fehlen jeder Mehrfachbelegung,
je nach Wirtdichte unterschiedliche Folgen hat, ist im Vergleich dazu die
Auswirkung des Superparasitismus ebenfalls von der Wirtsdichte ab-
héngig.

Es ist zu beachten, daB ‘die Formel von G. F. Gause auch die Zeit
enthlt (d¢), indem sie die Eiablage als eine Dichtednderung pro Zeiteinheit
auffaBt. Falls also die Lebensdauer des Parasitenweibchens von der Fre-

_quenz der Legeakte beeinfluBt wird, ware fiir die Dichteabhéngigkeit der
gesamten Eizahl wiahrend der Generation noch eine Korrektur anzubringen.
Ein solcher Einflu8 der Eiablage konnte allerdings nur den Teil der Ima-
gines treffen, der einen natiirlichen Alterstod stirbt, wiirde dann aber zu
einer noch weiteren Abweichung von der Proportionalitdt fithren, da das
Leben durch intensive Eiablage bei hoher Wirtsdichte in den meisten Fillen
nicht verldngert, sondern verkiirzt wird (siehe S. E. FLaANDERs, 1947).

Besonders von solchen Autoren, welche dem Superparasitismus geringe
oder gar keine Bedeutung beimessen, wird oft betont, der Eivorrat der
meisten Parasiten sei so groB, daB er in der Natur praktisch nie erschopft
werde, daB also das Weibchen bis zu seinem Tode jeden angetroffenen Wirt
belegen konne, woraus dann die Proportionalitdt von Nachkommenschaft
und Wirtsdichte geschlossen wird. Hier zeigt sich aber, daBl biologische
Sachverhalte einer mathematischen Analyse nur mit viel groBerer Vorsicht
als physikalische zugénglich gemacht werden kénnen; denn abgesehen da-
von, daf} die genannte Feststellung nur bei normaler, also relativ geringer
Populationsdichte des Wirtes, nicht aber bei Gradationen mit Sicherheit
zutrifft, zeigen die zitierten Untersuchungen von G. F. Gausk und anderen,
daB die Zahl der von jedem Weibchen abgelegten Eier mit wachsender Wirts-
dichte schon lange vor Erreichen ihres konstanten Endwertes von der Pro-
portionalitit stark abweicht. Es bedarf dazu also gar nicht der Erschépfung
des gesamten Eivorrates. Vielmehr nimmt nach Feststellungen von P. D&-
Bacr & H. S. Smrra (1941) die Suchaktivitit ab, je 6fter die Weibchen
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Gelegenheit zur Eiablage haben, und dementsprechend &ndert sich die Zahl
der aufgefundenen und belegten Wirte.

Wie bereits in der Einleitung festgestellt wurde, 148t sich aus Formeln
von H. BREMER (1929) und W. Zworrer (1930) entnehmen, dafl der Einflufl
eines Parasiten auf den Massenwechsel seines Wirtes zu einem wesentlichen
Teil vom AusmaB des Befalls abhiéngt; denn je héher im Durchschnitt der
Parasitierungsgrad im Vergleich zu anderen Mortalitétsfaktoren ist, desto
starker ist der Massenwechsel des Wirtes von dem betreffenden Parasiten
und seinen Populationsschwankungen abhéngig. Andert sich die Menge der
Parasiten bei hohem Befallsprozentsatz um einen bestimmten Faktor ¢, so
hat das fiir den Wirt erheblich groBere Konsequenzen, als wenn diese Ande-
rung bei weniger starkem Befall erfolgt. Da aber gerade bei hoher Parasi-
tierung auch der Superparasitismus sehr stark in Erscheinung tritt, ist u. a.
- zu untersuchen, wie dieser sich bei solchen Anderungen der Parasitenzahl
bemerkbar macht.

Der hohe Parasitierungsprozentsatz ist notwendig, aber nicht hinrei-
chend fiir eine wirksame Dezimierung des Wirtes. Dazu ist vielmehr nach
H. S. Smitr (1939) und S. E. Franpers (1940) notig, daB der hohe Befalls-
prozentsatz schon bei niedriger Wirtsdichte erreicht wird. Fiir einen wirk-
samen Parasiten sind deshalb zwei Fahigkeiten notwendig: 1. Er mulBl den
Zustand des Gleichgewichtes zwischen sich und dem Wirt (,,steady state®
im Sinne von A. J. Nicuorsow, 1933) bei moglichst geringer Wirtsdichte
herbeifithren; 2. Er muB fahig sein, sich bei einem Anwachsen der Wirts-
population ebenfalls rasch zu vermehren, um so die Zunahme des Wirtes
moglichst bald zu bremsen und seine Dichte wieder auf das normale Maf}
zuriickzufiithren. Erst diese beiden Fahigkeiten machen einen Parasiten zum
wirksamen Regulator fiir den Massenwechsel seines Wirtes. Die regulierende
Wirkung eines Parasiten stellt sich bei solchen Arten am schnellsten ein, bei
denen die Gleichgewichtsdichte des Wirtes (s. unten) noch im Bereich nahezu
dichteproportionaler Eiablage des Parasiten liegt. Auf die absolute Hohe
der Gleichgewichtsdichte hat diese Tatsache aber keinen EinfluB. Beide
Fihigkeiten konnen demnach voneinander isoliert vorkommen, so daB sie
innerhalb einer Biozonose auch von verschiedenen Massenwechselfaktoren
iibernommen werden konnen. Wirkt sich der Superparasitismus also auf den
Massenwechsel eines Parasiten aus, so kann die Fahigkeit zur Erfiillung einer
dieser Funktionen (oder beider) veriandert sein, und eine Analyse der Aus-
wirkungen von Mehrfachbelegungen hat sich demnach auf beide Moglich-
keiten zu erstrecken.

2. Die Beeinflussung der Lage des Gleichgewichts zwischen Wirt und Parasit

Wenn in diesem Kapitel von einem Gleichgewicht die Rede ist, so soll
damit kein praktisch realisierter Zustand gemeint sein. Es gibt vielmehr
bei gegebenen Eigenschaften von Wirt und Parasit eine bestimmte Wirts-
dichte (,,steady density‘‘ im Sinne von A. J. Nicmorsox, 1933), bei der das
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einzelne Parasitenweibchen durchschnittlich so viele Eier ablegt, daB die
Populationsstirke des Parasiten in der néchsten Generation wieder von
gleicher GroBe ist, und es gibt nur eine Parasitendichte, welche unter den
gegebenen Umstédnden gerade den Anteil der Wirte vernichtet, welcher um-
kommen muB, damit deren Population unter Beriicksichtigung der anderen
Mortalitatsfaktoren in der nichsten Generation konstant erhalten bleibt.
Diese beiden Werte stehen in einem Gleichgewicht miteinander, welches da-
mit rein theoretisch definiert ist, unabhéngig davon, ob es sich in der Natur
erhalt. Das wird sogar mit Sicherheit nicht geschehen, weil es nicht nur
durch Anderung der iibrigen Mortalititsfaktoren immer wieder verlagert
wird, sondern weil ein zweiseitiges Wirt-Parasit-Verhaltnis auch selbst
Bestandesschwankungen verursacht, wie von mehreren Autoren nachge-
wiesen wurde. Trotzdem ist die Gleichgewichtsdichte des Wirtes von prak-
tischer Bedeutung, weil sie ja der Nullpunkt aller positiven und negativen
Schwankungen ist und somit auch den Schwankungsbereich beeinflufit.

Bei sehr niedriger Dichte des Wirtes ist die Zahl der durchschnittlich von
jedem Parasitenweibchen abgelegten Eier nach S. 118 dieser Dichte nahezu
proportional. Die Anzahl der unter diesen Bedingungen bei uneingeschrink-
tem Vorkommen von Superparasitismus von allen Weibchen der Art durch-
gefiihrten Legeakte sei wiederum z. Betrachtet man nun die Alternative,
das Fehlen jeder Mehrfachbelegung, so erkennt man, daB hierbei die Wahr-
scheinlichkeit fiir die Durchfiihrung jedes dieser Legeakte proportional mit
der Anzahl der noch verfiigbaren unparasitierten Wirte absinkt. Ist die
Wahrscheinlichkeit fiir die Durchfithrung des ersten Legeaktes also = 1, so

PA N
Fiir die Summe y der Legeakte gilt also:

. 1 ) 2
ist sie fiir den zweiten Legeakt =1 — —, fiir den dritten = (1 — i) Usw.

/ X

=i+l 3] o r

Das ist eine geometrische Reihe. Durch Anwendung der Summenformel

ergibt sich:
1\
y:N[1_<1—WH.

Diese Gleichung entspricht genau der Formel (1) auf S. 99. Durch Grenz-
iibergang erhilt man also wie in Formel (3):

h=100 (1 —e¥).

Das bedeutet: Bei extrem niedriger Dichte des Wirtes wirkt sich die mit
der Eiablage verbundene weitere Abnahme der Dichte bei Fehlen von Mehr-
fachbelegungen genau so aus wie der Superparasitismus. In beiden Féllen
wird der gleiche Prozentsatz parasitiert. Diese Tatsache dndert sich auch
nicht, wenn die Wirte den Parasiten unterschiedlich stark ausgesetzt sind ;
denn was hier fiir die Gesamtmenge der Wirte abgeleitet wurde, gilt in
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gleicher Weise auch fiir jede Teilmenge, welche verschieden stark ange-
griffen wird.

Entwickeln sich in mehrfach belegten Wirten jeweils die Nachkommen
aus einem Legeakt vollstdndig, so ist bei sehr niedriger Wirtsdichte die Zahl
der Nachkommen des Parasiten mit und ohne Mehrfachbelegungen gleich
groB. Der EinfluB des Superparasitismus kann dann also génzlich vernach-
lassigt werden, falls die schliipfenden Imagines nicht in irgendeiner Weise
geschwiécht sind und keine Verdnderung des Geschlechterverhiltnisses ein-
tritt. Das entspricht den Ergebnissen anderer Autoren iiber die Auswirkung
des Superparasitismus, welche von der allgemeinen Voraussetzung aus-
gingen, die Eiablage des Parasiten sei der Wirtsdichte immer proportional
(A. J. Nicronsown, 1933 u. a.), und trifft in all den Féallen zu, in denen die
itberzéhligen Larven rechtzeitig abgetotet werden (s. S. 113f). Unterbleibt
aber diese Abtotung, so sterben oft alle Nachkommen ab, wenn eine gewisse
Anzahl von Legeakten iiberschritten wird.

Ist g; der Prozentsatz der Wirte, die gerade einmal belegt werden, g, der
Prozentsatz der Tiere mit zwei Legeakten usw. (s. S. 109), so entfallen auf
je 100 Wirte

2 pg, Eiablagen .
p=1

Gehen bei mehr als m Legeakten pro Wirt alle Larven zugrunde, so kénnen
sich demnach in je 100 Wirten

Gm = Z P8y
p=1

Gelege vollstandig entwickeln. Durch Einsetzen von Gleichung (8) ergibt -
sich:

7100 —h 100 \?
G :p§1 (p——i)!(ln 100~h>

Fir m=1 wird G,,=g,;. Das heiit also: Kommt in solchen Wirten, die
mehr als einmal belegt werden, keine der Larven voll zur Entwicklung, so
bleiben nur in g,%, der Tiere die Nachkommen iibrig, gegeniiber 2%, im
vorherigen Falle. Die Mehrfachbelegungen fithren damit zu einer Vermin-
&1
"
ration weiterhin die gleiche Populationsstérke zu behalten, miissen die Weib-

derung der Nachkommenzahl um den Faktor=-. Um in der néichsten Gene-
chen also die Zahl ihrer Eier auf das gh* -fache erhohen. Das ist nur moglich,

1
wenn die Dichte des Wirtes um den gleichen Faktor gesteigert wird?!). In
diesem Falle fithrt der Superparasitismus also zu einer Erhohung der

1) Die Wirtsdichte muB sogar, genau genommen, etwas starker ansteigen, weil sich
auch bei geringer Anfangsdichte die Eiablage des Parasiten mit einer solchen Steigerung
nicht ganz proportional erhéht.
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Gleichgewichtsdichte des Wirtes, deren Grad vom Parasitie-
rungsprozentsatz im Gleichgewichtspunkt abhangig ist.

Tritt der Tod aller Larven erst dann ein, wenn der Wirt mehr als zwei-
mal belegt wird, so ist die Zahl der Nachkommen durch den Superparasitis-
mus in den meisten Fallen vergroBert. Nur wenn der Parasitierungsprozent-
satz im Gleichgewichtspunkt so hoch ist, daBl ein wesentlicher Teil der Wirte
mehr als zweimal belegt wird, kommt es noch zu Verlusten (verglichen mit
einem Fehlen von Superparasitismus). Bei Eiablage nach den Zufallsgesetzen
liegt die Grenze bei 83,49,. Konnen sich die Nachkommen aus 3 Legeakten
noch voll entwickeln und sterben nur die Larven in solchen Wirten ab, die
viermal und o6fter belegt werden, so liegt die entsprechende Grenze bei
96,69, Parasitierung. Allgemein gilt, daB die Gleichgewichtsdichte auf das
é; -fache herabgesetzt wird, wenn sich noch m Gelege voll entwickeln
konnen.

Die Verhiltnisse dndern sich allerdings etwas, wenn die Tiere den Para-
siten unterschiedlich stark ausgesetzt sind, weil dann die Zahl der stark
belegten Wirte relativ grofer ist. Als Beispiel mag wieder Apanteles glome-
ratus dienen. Hier fithren erst etwa 100 Larven pro Wirt zum Tode. In dem
in Fig. 4a dargestellten Fall hétten sich also die Larven in allen sezierten
Wirten voll entwickelt?). In Fig. 4b betrug der Parasitierungsprozentsatz
569%,. Nur eine Raupe wiire wahrscheinlich mit den in ihr vorhandenen Para-
siten vorzeitig abgestorben. In den tibrigen Wirten befanden sich insgesamt
4555 Larven. Wire jede der 226 parasitierten Raupen nur einmal ange-
stochen worden, so hitten die Tiere durchschnittlich je 13 Larven enthalten,
also insgesamt nur 2938. Der Superparasitismus hat hier also die Zahl der
Nachkommen auf mehr als das 1,5-fache erhoht. Nun ist allerdings der
Prozentsatz der Raupen nicht bekannt, den Ap. glomeratus vernichten muf,
um das Gleichgewicht mit seinem Wirt zu erhalten. Liegt dieser Prozentsatz
etwa bei 56, so wiirde die Gleichgewichtsdichte von Aporia crataegt durch
den Superparasitismus um das 1,5-fache herabgesetzt werden. Noch deut-
licher ist die Wirkung bei der in Fig. 4c dargestellten Auswertung, obwohl
dort wahrscheinlich etwa 8 Raupen mit insgesamt 868 Parasiten vorzeitig
abgestorben wiren. Die iibrigen Wirte enthielten aber noch 13032 Larven
gegeniiber 4615, wenn alle Raupen nur einmal belegt worden wiren. Die
Zahl der Nackommen war also bei 839, Parasitierung durch die Mehrfach-
belegungen auf das 2,8-fache erhoht, und die Gleichgewichtsdichte von
A. crataegt wire ebenso stark herabgesetzt, wenn der Prozentsatz dem
Gleichgewichtszustand entspridche. Auch wenn die Mortalitatsgrenze nied-

1) Diese Abbildung kann hier als Beispiel herangezogen werden, obwohl die Zahl
der Wirte bei der Untersuchung sicher nicht der Gleichgewichtsdichte entsprach, son-
dern groBer war. Die Diagramme zeigen aber nur das Ausmal} des Superparasitismus,
der ja von der Wirtsdichte unabhéngig ist und erst durch einen Vergleich mit seiner
von ihr abhingigen Alternative wechselnde Bedeutung erhalt.
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riger als bei 100 Larven pro Raupe lidge, wiirde bei 839, Parasitierung unter
sonst gleichen Verhéltnissen die Zahl der Nachkommen in den meisten
Fillen noch hoher sein als ohne Mehrfachbelegung. Nur wenn diese Grenze
unter 38 Larven absinkt, wiirde hier der Superparasitismus nachteilig werden.

Bei extrem niedriger Wirtsdichte und damit dichteproportionaler
Eiablage des Parasiten hat also der Superparasitismus praktisch keinen
EinfluB, wenn sich je Wirt ein Gelege vollstdndig entwickelt,
er fithrt zu Verlusten, wenn in mehrfach belegten Wirten alle
Larven absterben, und er erhéht die Zahl der Nachkommen
unterschiedlich stark, wenn der Tod aller Larven erst bei drei
oder mehr Legeakten eintritt. Im letzteren Falle kann extrem hohe
Parasitierung die positive Wirkung aufheben oder umkehren. Die Gleich-
gewichtsdichte des Wirtes ist entsprechend der Verschiebung bei der Nach-
kommenzahl des Parasiten unverédndert, erhoht oder herabgesetzt.

Die bisherigen Uberlegungen gelten nur dann, wenn die Eiablage des
Parasiten im Gleichgewichtspunkt proportional zur Dichte des Wirtes ist.
Das andere Extrem der Wirtsdichte liegt dann vor, wenn sich die Zahl der
Eiablagen des Parasiten bei weiterem Anwachsen der Dichte praktisch nicht
mehr dndert. Ein Parasit, der sich erst bei so hoher Konzentration der Wirte
mit diesen im Gleichgewicht befindet, kann auf keinen Fall zu den wirk-
samen Arten gerechnet werden. Trotzdem erscheint es wichtig, die Wirkung
des Superparasitismus auch bei hoher Wirtsdichte zu untersuchen, weil es
wiéhrend einer Gradation vorkommen kann, dafl die Population durch
andere Faktoren wéihrend mehrerer Generationen auf einer anomalen
Stirke gehalten wird. Aulerdem wurde ja bereits festgestellt, daB die bisher
betrachtete niedrige Dichte ebenfalls ein Extrem darstellt, von dem in der
Natur fast immer Abweichungen auftreten, deren Richtung durch die Unter-
suchung des anderen Extrems erkannt werden kann.

Ist die Dichte des Wirtes sehr hoch, so gilt bei Superparasitismus nach
den Zufallsgesetzen unverdndert die Formel (3):

h— 100 (1 —e—#).

Waihrend aber bei niedriger Wirtsdichte der Parasitierungsprozentsatz ohne
Mehrfachbelegungen ebenfalls nicht gréfer als 2 ist, ergibt sich jetzt jene
Alternative, welche sich bei oberfliachlicher Betrachtung allgemein anbietet:
Trifft das Weibchen auf einen bereits belegten und damit unbrauchbaren
Wirt, so findet es stattdessen leicht einen anderen. Die durch Fehlen von
Superparasitismus fiir den Parasiten eintretende Verminderung in der
Dichte belegbarer Wirte hat also nahezu keinen Einfluf auf dessen Eiablage,
solange nicht ein groBerer Teil der Tiere befallen ist. Die Zahl der abgelegten
Eier ist deshalb mit und ohne Superparasitismus gleich gro8. Ihre Ent-
wicklungsmoglichkeiten sind aber verschieden; denn nach S. 112 entfallen
durch Mehrfachbelegungen etwa 29, der Eier auf solche Wirte, die mehr als
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einmal parasitiert werden. Falls von den Gelegen jeweils eines zur vollen
Entwicklung kommt, gehen 100 (1 — }z—) % der Nachkommen zugrunde. Bei

Eiablage nach den Zufallsgesetzen fallen also unter diesen Voraussetzungen
z. B. bei einer Gesamtparasitierung von 809, der Wirte etwa 509, der Nach-
kommen des Parasiten aus, wihrend ohne Superparasitismus keine Verluste
eintreten. Dieser Wirkung steht der verschwindend geringe Einflufl des
Superparasitismus bei extrem niedriger Wirtsdichte gegeniiber. Das heiBt
also: Kommt in jedem mehrfach belegten Wirt ein Gelege voll
zur Entwicklung, so ist der Superparasitismus bei sehr gerin-
ger Dichte des Wirtes bedeutungslos, fithrt aber mit steigen-
der Wirtsdichte zu wachsenden Verlusten unter den Nach-
kommen des Parasiten. Dabei ist es wichtig, daf diese Zunahme der
Verluste nur relativ ist, bezogen auf die Verhéltnisse bei Fehlen von Super-
parasitismus. Absolut ist der Anteil der durch Mehrfachbelegung ausfallen-
den Tiere nur vom Parasitierungsprozentsatz abhéngig und bleibt demnach
konstant, solange sich dieser nicht &ndert.

Gehen in mehrfach belegten Wirten alle Larven zugrunde, so sind das 29,
der Nachkommen. Die Ausfille des Parasiten durch Superparasitismus sind
dann also etwa so groB wie die des Wirtes durch die Parasitierung. Daraus
darf man allerdings nicht auf eine gleich grofle Bedeutung fiir den Massen-
wechsel beider Partner schliefen, solange man das Ausma8 der iibrigen Mor-
talitatsfaktoren nicht kennt. Bei einem Ausfall von 29, der Gelege wird die

Nachkommenschaft das Parasiten um den Faktor verkleinert, gegen-

100
100 — 7
iber g—hl bei niedriger Wirtsdichte. Auch hier nehmen also die Verluste mit
steigender Wirtsdichte zu und miissen durch vermehrte Legetitigkeit aus-
geglichen werden, soweit eine solche noch moglich ist.

Gehen die Larven im Wirt erst nach drei oder mehr Legeakten ein, so
werden die Ausfalle um.so geringer, je weiter die Mortalititsgrenze hinaus-
geschoben ist. Koénnten sich grundsatzlich alle in den Wirten vorhandenen
Gelege voll entwickeln, so héitte der Superparasitismus keinen EinfluB mehr.
Aber auch bei solchen Verhiltnissen, wie sie bei Apanteles glomeratus ver-
wirklicht sind, bleiben die Ausfélle sehr gering, wie aus Fig. 4 hervorgeht.
Bei 83Y%, Parasitierung wiren von insgesamt 13900 Wespenlarven voraus-
sichtlich 868 durch Superparasitismus eingegangen (s. S. 122), das sind 5,5%.
Fiir eine Art, deren Biologie etwa der von Ap. glomeratus entspricht, mufl
der Prozentsatz der Parasitierung also auBerordentlich hoch sein, bevor sie
durch Superparasitismus spiirbare Verluste erleidet. Vergleicht man dieses
Ergebnis mit dem bei niedriger Wirtsdichte gewonnenen, so ergibt sich, dafl
bei solchen Parasiten die Zahl der Nachkommen bei geringer Wirtsdichte
stark erhoht ist, dal diese Erhohung aber offenbar mit wachsender Dichte
des Wirtes geringer wird. Insgesamt bleibt also eine positive Wir-
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kung, die nur durch einen sehr hohen Parasitierungsprozent-
satz bei groBer Wirtsdichte aufgehoben oder gar ins Gegenteil
umgewandelt werden kann.

In einem betrachteten groBeren Biotop ist die Dichte des Wirtes oft nicht
gleichmé&Big. H.S. Smira (1939) vertritt die Ansicht, daB dadurch die Wirk-
samkeit entomophager Insekten stark beeinfluft werden kann, und schreibt :
,,Other things being equal, host insects having colonial type of distribution
can be controlled by entomophagous insects which rank relatively low in
their power of host-discovery, whereas hosts whose population tends toward
uniform scattering can be controlled only by factors having high power of
host-discovery* (S. 319). Gemeint sind damit allerdings hauptséchlich flug-
unfahige Rduber,die innerhalb eines Bereiches hoherer Wirtsdichte schliipfen.
Fiir die meisten gut beweglichen Parasitenweibchen 148t sich aus dem bisher
Gesagten dagegen ableiten, daB der Prozentsatz der Parasitierung in jedem
Teilgebiet so lange fast gleich groB sein muB, wie die 6rtlichen Schwankungen
innerhalb des Bereiches nahezu dichteproportionaler Eiablage verbleiben.
Im anderen Falle ist in Gebieten mit groBerer Wirtsdichte der Befall nied-
riger und damit die Menge der Nachkommen des Parasiten durch die un-
gleichméBige Verteilung der Wirte herabgesetzt. Die durchschnittliche Wirts-
dichte ist also im Gleichgewichtspunkt mit dem Parasiten groBer und dessen
Wirksamkeit deshalb geringer als bei gleichmiBiger Verteilung der Wirte.

Die einfachste Form ungleichméaBiger Verteilung liegt dann vor, wenn
die Wirte zu Gruppen vergesellschaftet sind. Ist der Parasit wegen Er-
schopfung des Vorrats legereifer Eier oder aus anderen Griinden nicht im-
stande, alle Tiere einer aufgefundenen Gruppe zu belegen, so ist die Parasi-
tierung durch diese gesellige Lebensweise bei gleicher Anzahl von Parasiten-
weibchen herabgesetzt, falls die Wirte nicht infolge der Gruppenbildung auf
groBere Entfernung hin wahrgenommen werden konnen (H. WiLBErT,
1958). Wirte, deren wichtigster Parasit nicht alle Tiere einer aufgefun-
denen Gruppe belegen kann, haben also oft Vorteile von der Gruppenbildung.
Da aber trotz heraufgesetzter Gleichgewichtsdichte des Wirtes der Befalls-
prozentsatz im Gleichgewichtspunkt selbstverstidndlich gleich hoch bleibt,
ist auch die Stérke des Superparasitismus unveréndert. Die Koloniebildung
kann deshalb nur als eine von vielen konstanten Eigenschaften des Wirtes
angesehen werden, welche die Parasitierung beeinflussen, aber im Rahmen
dieser Uberlegungen nicht beriicksichtigt zu werden brauchen.

Anders ist es mit solchen Verschiedenheiten der Populationsdichte, wie
sie etwa durch unterschiedliche Lebensbedingungen im Biotop (Nahrung,
Kleinklima) entstehen kénnen. Auch sie fithren zur Herabsetzung des durch-
schnittlichen Befalls, wenn sie geniigend gro8 sind, und damit zu einer Er-
héhung der Gleichgewichtsdichte des Wirtes. Auflerdem sind dann aber die
Wirte den Parasiten unterschiedlich stark ausgesetzt, da die Tiere in den
dichter besiedelten Bereichen schwicher befallen werden als auBerhalb.
Nach den Uberlegungen auf S. 104 ff ist deshalb der Superparasitismus groBer,
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als es dem Parasitierungsprozentsatz emtspricht. Das hat keine Folgen,
wenn sich bei allen befallenen Wirten ein Gelege des Parasiten voll ent-
wickelt, es verstarkt die Wirkung der unterschiedlichen Dichte noch, wenn
die mehrfach belegten Wirte vorzeitig eingehen, es setzt sie herab, wenn die
Nachkommen aus zwei oder mehr Legeakten je Wirt zur Metamorphose
kommen. '

Eine unterschiedliche Wirtsdichte wirkt sich nur dann nicht in der be-
schriebenen Weise auf die Parasitierung aus, wenn die Parasiten ungleich
verteilt sind, wenn also in den Gebieten hoherer Wirtsdichte auch die Para-
siten zahlreicher sind. Das kann vorkommen, wenn die unterschiedliche
ortliche Verteilung durch mehrere Generationen konstant bleibt. Die dann
entstehenden Verhéltnisse sind allgemein nicht mehr zu iibersehen und
miissen im Einzelfall gepriift werden. Auch solche Unterschiede in der
Wirtsdichte, die dadurch entstehen, dafi die Population in verschiedenen
Teilgebieten unabhéngig voneinander zeitlich schwankt (s. A. J. NicrEOLSON
& V. A. BaiLey, 1935), setzen im Wesentlichen voneinander getrennte Para-
sitenfaunen dieser Teilgebiete voraus und entsprechen deshalb nicht den
Voraussetzungen der hier durchgefiihrten Uberlegung.

3. Der Einfluf des Superparasitismus bei Populationsinderungen des Parasiten

Nimmt die Zahl der Parasitenweibchen zu oder ab, dndert sie sich also
um einen bestimmten Faktor ¢, so variiert  um den gleichen Betrag. Dabei
ist allerdings vorausgesetzt, dall die Eiablage der Weibchen von der Dichte
des Parasiten unabhéngig ist. Diese Annahme darf man aber bei Freiland-
populationen wohl machen, weil dort eine wesentliche gegenseitige Stérung
und Beeintrichtigung der Lebensfunktionen erst bei extrem hoher Dichte
erwartet werden kann.

Es sei weiterhin vorausgesetzt, daB der Wechsel in der Populationsdichte
des Parasiten durch duBere Einfliisse und nicht durch ein verdndertes Wirte-
angebot induziert wurde. Dann bleibt also die Wirtsdichte zunéchst kon-
stant, und es 4ndert sich mit 2 auch ¥ um den gleichen Faktor. Finden
Mehrfachbelegungen nach den Zufallsgesetzen statt, so gilt also fiir den
neuen Parasitierungsprozentsatz:

B, = 100 (1 — e—°%) (11)

Wird dagegen jeder Wirt nur einmal belegt, so sind die Folgen einer Schwan-
kung in der Zahl der Parasiten wieder von der Dichte der Wirte abhéngig.
Ist diese sehr niedrig, so kann der Prozentsatz parasitierter Tiere wieder mit
geniigender Annéherung nach der geometrischen Reihe auf S. 120 berechnet
werden, deren Gliederzahl dabei aber mit ¢ zu multiplizieren ist. Durch
Anwendung der Summenformel erhélt man:

i~ (i— 3
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und damit
h, =100 (1 —e—%).

Diese Gleichung ist mit Formel (11) identisch. Wahrend im vorigen Kapitel
nachgewiesen wurde, da bei niedriger Wirtsdichte der Prozentsatz para-
sitierter Tiere mit und ohne Superparasitismus gleich gro8 ist, ergibt sich
nunmehr, daB sich auch Verdnderungen in der Zahl der Parasiten auf den
Befallsprozentsatz in der ersten Generation in beiden Fallen gleich auswirken.
Kommt in mehrfach belegten Wirten jeweils ein Gelege voll zur Entwick-
lung, so bleibt auch in den folgenden Generationen der Parasitierungspro-
zentsatz durch den Superparasitismus unbeeinfluBt. Andernfalls macht sich
die Anderung der Nachkommenzahl bemerkbar, die dadurch eintritt, da
sich von der zweiten Generation ab mit dem Befallsprozentsatz auch das
Ausmall des Superparasitismus verschiebt. Gehen in mehrfach belegten
Wirten alle Larven ein, so wird die Populationsabweichung des Parasiten
auf diese Weise ein wenig gebremst, bei hoherer Mortalititsgrenze (d. h. wenn
zwei oder mehr Legeakte vertragen werden) dagegen vergroBert. Im ersten
Falle tritt also eine gewisse Pufferung ein, im zweiten Falle wird die Ab-
hingigkeit des Wirtes von den Populationsschwankungen dagegen erhoht.

Diese Uberlegungen gelten nur fiir sehr niedrige Wirtsdichte und damit
dichteproportionale Eiablage des Parasiten. Ist der Wirt dagegen zahl-
reicher, so gilt bei Mehrfachbelegungen nach den Zufallsgesetzen fiir den
verdnderten Prozentsatz der Parasitierung zwar immer noch Gleichung (11),
doch wirkt sich demgegeniiber nun ein Fehlen von Mehrfachbelegungen
anders aus. Je hoher die Wirtsdichte, desto starker dndert sich mit der Zahl
der Parasitenweibchen auch der Befallsprozentsatz, und im Extrem ist dieser
der Zahl der Weibchen und damit der Zahl der Legeakte sogar proportional.
Im Vergleich dazu fiihrt also der Superparasitismus bereits in der ersten
Generation zu einer Pufferung des Befalls gegen Schwankungen der Para-
sitendichte. Diese Pufferung wird in den folgenden Generationen iiberlagert
von der Auswirkung des mit dem Parasitierungsprozentsatz verdnderten
Superparasitismus. Kommt je Wirt ein Gelege zur Entwicklung, tritt keine
zusitzliche Wirkung ein; iiberleben nur die Larven in einmal belegten
Wirten, wird die Pufferwirkung verstarkt; liegt die Mortalititsgrenze hoher,
wird sie herabgesetzt oder aufgehoben.

Auf eine Tatsache sei hier noch besonders hingewiesen: Gehen mehrfach
belegte Wirte mit den Parasitenlarven zugrunde, bleiben also nur die Nach-
kommen in g,%, der Wirte iibrig (s. S. 121), so ergibt sich durch Differen-
tiation der Gleichung

100

g1 = (100—h)lnm,

daB die Zahl der voll zur Entwicklung kommenden Parasiten fiir etwa
h = 639, ihr Maximum hat (vgl. Fig.3). Das bedeutet: Andert sich bei
solchen Arten mit der Zahl der Parasiten der Befallsprozentsatz, so ver-
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schiebt sich die Zahl der Nachkommen gleichsinnig, solange dieser kleiner
ist als 639%, sonst ist die Anderung entgegengesetzt. Betrigt die Parasi-
tierung zu Beginn etwa 639%,, so fithrt jede Schwankung in der Zahl der
eierlegenden Weibchen zu einer Abnahme in der Zahl der Nachkommen.

Die Folgen dieser Erscheinung zeigen sich auch dann noch, wenn die
Weibchen des Parasiten die bereits befallenen Wirte in gewissem Ausmal
meiden konnen oder wenn in einem Teil der doppelt belegten Wirte noch
ein Gelege voll zur Entwicklung kommt. Allerdings liegt der Maximalpro-
zentsatz schliipfender Parasiten in diesen Fallen hoher. So hatten in Ver-
suchen von G. Savt (1936) 5 Weibchen von Trichogramma evanescens aus
100 Wirtseiern durchschnittlich 84,4 Nachkommen, 50 Weibchen dagegen
aus der gleichen Zahl von Wirten nur 29,8. P. DEBacu u. H. S. Smita (1947)
setzten in einer Versuchsreihe je 40 Puparien der Stubenfliege einer ver-
schieden groBen Anzahl von Schlupfwespen (Mormoniella vitripennis) aus.
Bei 100 Parasiten ergaben 27,5 Puparien neue Imagines, wéhrend bei
300 Schlupfwespen nur 21 Nachkommen schliipften.

Erreichen die Larven aus mehr als einem Gelege die Metamorphose, so
durchliuft die entsprechende Funktion

m 4100 —bh 100 4
- .S 121
Gn= 3 G (m w007 (s. 8. 121)

zwar ebenfalls ein Maximum, das aber erst bei erheblich hoherem Befalls-
prozentsatz erreicht wird und deshalb nur selten zu entsprechenden Aus-
wirkungen fiihrt.

4. Der EinfluB des Superparasitismus bei Populationséinderungen des Wirtes

Wirksame Parasiten haben einen regulierenden EinfluB auf die Dichte
ithrer Wirte. Voraussetzung dazu ist nach E. MarTin1 (1931) und P. DEBacu
& H. S. Smirm (1941), daB sie bei hoher Dichte einen grofleren Prozentsatz
der Population ihres Wirtes vernichten als bei niedriger. Sie miissen also
auf die Zunahme des Wirtes selbst mit einer stdrkeren Vermehrung reagieren.
Die Moglichkeit dazu ist durch die Abhéngigkeit der Zahl abgelegter Eier
von der Wirtsdichte gegeben. Um bei hoherer Wirtsdichte einen gréBeren
Prozentsatz zu vernichten, muf} aber der Parasit mehr als dichteproportional
zunehmen, wihrend die Untersuchungen von G. F. Gause (1934) und an-
deren gezeigt haben, da die Eiablage bei niedriger Wirtsdichte zwar mit
dieser nahezu proportional ansteigt, dafl sie aber bei hoherer Dichte weniger
stark zunimmt. Eine regulatorische Auswirkung des Parasiten ist deshalb
immer erst innerhalb mehrerer Generationen zu erwarten. Dann bedarf es
dazu aber nicht einmal einer dichteproportionalen Eiablage. Vielmehr ge-
niigt es, wenn diese um einen nur geringen Betrag steigt. Selbstverstandlich
erfolgt aber die Einddmmung der Massenvermehrung eines Wirtes um so
schneller, je groBer dieser Betrag ist.
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Bei der Beurteilung, wie weit die Regulationsfihigkeit des Parasiten
durch den Superparasitismus beeinfluBt wird, ist zun&chst zu beachten, daB
eine solche Wirkung bereits durch die eventuelle Verlagerung der Gleich-
gewichtsdichte des Wirtes (s. S. 1241.) gegeben ist. Ist diese z. B. bei einem
Schédling auf die Halfte herabgesetzt, so muB er sich doppelt so stark ver-
mehren, um den gleichen Grad von Schédlichkeit zu erreichen. Dazu ist
mehr Zeit erforderlich, welche den Gegenkraften grofere Moglichkeiten 1a8t,
so daB die Vermehrung durchschnittlich nicht das gleiche AusmaB erreichen
kann. Umgekehrt ist es natiirlich, wenn die Gleichgewichtsdichte erhoht ist.
Hier soll nun untersucht werden, ob der Superparasitismus auBerdem auch
EinfluB auf die Schnelligkeit der Reaktion des Parasiten hat, ob also die
genannte Wirkung auf diese Weise noch unterstiitzt oder etwa aufgehoben
werden kann.

Im Bereich sehr niedriger Wirtsdichte ist der Parasitierungsprozentsatz
von eventuell vorkommenden Mehrfachbelegungen unabhingig (s. S. 120).
Da mit zunehmender Héufigkeit des Wirtes die Zahl der Parasiteneier zu-
néchst proportional erhoht wird, bleibt der Parasitierungsprozensatz und
damit auch der Superparasitismus in der néchsten Generation auf gleicher
Hohe, wenn die Dichte des Wirtes steigt. Die Zahl der Nachkommen des
Parasiten nimmt also in dieser-Generation proportional mit der Wirtsdichte
zu. Das wirkt sich in den weiteren Generationen so aus, daB nun ein héherer
Prozentsatz des Wirtes belegt wird, worauf ja die ganze Regulationsfiahig-
keit des Parasiten beruht. Mit dem Parasitierungsprozentsatz wéchst wie-
derum auch der Superparasitismus mit seinen Auswirkungen, welche aller-
dings vernachlissigt werden konnen, wenn sich je Wirt ein Gelege voll ent-
wickelt. Andernfalls fithren die Mehrfachbelegungen zu einer erhéhten oder
verminderten Zahl von Nachkommen des Parasiten und damit zu einer ver-
besserten oder verschlechterten Regulationsfdhigkeit. Eine Verbesserung
liegt genau dann vor, wenn die Gleichgewichtsdichte des Wirtes und damit
der Anfangspunkt einer Massenvermehrung herabgesetzt ist, eine Ver-
schlechterung im umgekehrten Falle. Die Wirkung des Superparasitismus
wird also auf diese Weise im Bereich niedriger Wirtsdichte noch verstérkt.

Allerdings ist zu beriicksichtigen, dal die Regulationsfahigkeit des Para-
siten bei Abnahme des Wirtes in gleicher Weise verdndert ist. Wie eine Ver-
mehrung, so wird auch eine Verminderung unter die Gleichgewichtsdichte
gebremst oder gefordert. Die Auswirkungen sind dabei aber weniger gro8,
da einerseits Dichteschwankungen in diesem Bereich von geringerem prak-
tischen Interesse sind und andererseits die mit Abnahme des Befallsprozent-
satzes verbundenen Anderungen des Superparasitismus erheblich kleiner
sind (vgl. Fig.1). AuBerdem kann sogar eine Bremsung auch der negativen
Schwankungen bei Schédlingen von Vorteil sein, weil dadurch alle dichte-
abhingigen Mortalitétsfaktoren ebenfalls weniger stark abnehmen und des-
halb auch weniger leicht durch ihren Ausfall eine anschlieBende Massenver-
mehrung auslosen konnen.

Beitr. Ent. 9 9
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Diese Uberlegungen setzen voraus, daB sich die Anderungen in der Héu-
figkeit des Wirtes im Bereich nahezu dichteproportionaler Eiablage des
Parasiten abspielen, so daB Abweichungen von der Proportionalitdt noch
vernachlissigt werden konnen. Nimmt die Zahl der Wirte dagegen stérker
zu, so steigt die Eiablage nicht mehr in gleicher Weise an. Damit geht der
Parasitierungsprozentsatz und mit ihm der Superparasitismus in der ersten
Generation zuriick. Je nach dem Grad der noch vorhandenen Dichteabhén-
gigkeit dauert dieser Riickgang eventuell noch wahrend weiterer Genera-
rationen an, um erst bei hoherer Wirtsdichte wieder in eine Zunahme iiber-
zugehen. Bei manchen Parasiten diirfte die Eiablage auch schon im Gleich-
gewichtspunkt bei weitem nicht dichteproportional sein, so dal jede Zu-
nahme der Wirtsdichte zunschst mit einem deutlichen Abfall des Parasitie-
rungsprozentsatzes verbunden ist. So kommt es zu der bei manchen Grada-
tionen beobachteten Erscheinung, daf der Parasit in den ersten Genera-
tionen nur einen geringen Teil der Wirte befallt und erst verhéltnisméBig
spit stirker zunimmt und Bedeutung fiir den Massenwechsel gewinnt.

Wenn die Eiablage nicht mehr dichteproportional ist, konnen die Weib-
chen ohne Superparasitismus mehr verschiedene Wirte befallen, als wenn sie
Mehrfachbelegungen nach Zufallsgesetzen durchfiihren. Der zunéchst beob-
achtete Riickgang des Parasitierungsgrades wird also durch den Superpara-
sitismus noch verstarkt, und zwar auch dann, wenn sich in jedem Wirt ein
Gelege voll entwickelt. Andererseits nimm¢t aber mit dem Parasitierungs-
prozentsatz der Superparasitismus ab. Dadurch kann der Riickgang des
Befallsgrades etwas verstiarkt bzw. vermindert werden, doch sind die Aus-
wirkungen des Superparasitismus, wie soeben bereits ausgefiihrt wurde, bei
einem Riickgang des Parasitierungsprozentsatzes relativ gering. AuBerdem
ist zu bedenken, daB im Falle einer Verstirkung des Befallsriickganges be-
reits die Gleichgewichtsdichte durch den Superparasitismus herabgesetzt
ist, daB also die Wahrscheinlichkeit geringer ist, daB eine Vermehrung des
Wirtes wesentlich aus dem Bereich dichteproportionaler Eiablage heraus-
fithrt.

Diese Uberlegungen gelten nur fiir die erste Phase einer Gradation, welche
mit voriibergehender Abnahme des Parasitierungsprozentsatzes verbunden
ist. Hat die Dichte des Wirtes jedoch wihrend mehrerer Generationen so
weit zugenommen, daB sich der Parasit schneller vermehrt als dieser, so
steigt die Parasitierung wieder an, und damit kehren sich die Verhéltnisse
um. Entwickelt sich in jedem Wirt nur ein Gelege, so ist der Anstieg durch
den Superparasitismus verlangsamt, weil bei seiner Vermeidung mehr Wirte
belegt werden. Sterben in mehrfach belegten Wirten alle Larven ab, so ist
die Verlangsamung noch stirker. Kommt jedoch, wie bei Apanteles glome-
ratus, mehr als ein Gelege zur vollen Entwicklung, so ist die Zahl der Nach-
kommen vergroBert, und zwar um so mehr, je hoher die Mortalitatsgrenze im
Wirt ist und der Parasitierungsprozentsatz ansteigt (sofern dieser Anstieg
nicht zu extrem wird). Dadurch kann die durch den Superparasitismus
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sonst verursachte Verzogerung des Anstiegs der Parasitierung ausgeglichen
und eventuell in eine Beschleunigung verwandelt werden.

Die Auswirkungen des Superparasitismus bei Zunahme der Parasitierung
sind wichtiger als die, welche vorher bei der Abnahme zu beobachten waren,
weil der Prozentsatz ja iiber das urspriingliche AusmaB hinaus weiter an-
steigt und so den Superparasitismus in dieser Phase der Entwicklung viel
starker zur Wirkung bringt. Es zeigt sich also, daB auch im Bereich
nicht mehr dichteproportionaler Eiablage der Superparasitis-
mus zur Verbesserung der Regulationsfdahigkeit des Parasiten
fihren kann, wenn die Larven aus zusdtzlichen Legeakten
teilweise zur Metamorphose kommen.

Populationsbewegungen, wie sie hier untersucht wurden, sind mit der
Riickfithrung des Wirtes auf den Gleichgewichtspunkt nicht beendet, weil
die Zahl der Parasiten in diesem Augenblick nicht ihrer Gleichgewichtsdichte
entspricht. Es kommt so zu den bekannten Schwingungen in der Population,
die sich zwar theoretisch ableiten, in der Natur aber nur selten in ihrer
urspriinglichen Form beobachten lassen, da jeder der beiden Partner fast
immer zu vielseitig mit anderen Gliedern der Biozonose verzahnt ist. So
wére es also ohne praktischen Wert, wollte man den weiteren EinfluB des
Superparasitismus auf diese Schwingungen untersuchen. Gegebenenfalls
148t er sich leicht aus den mit ihnen verbundenen Anderungen des Parasitie-
rungsgrades ableiten.

V. Diskussion

Die durchgefiihrten Untersuchungen haben gezeigt, daB der Superpara-
sitismus fiir den Massenwechsel der Insekten eine sehr verschiedenartige
Bedeutung besitzt. Er darf nicht generell als fordernd oder hemmend ange-
sehen werden, obwohl er sich oft sehr stark auswirkt; denn es gibt anderer-
seits auch Fille, in denen er ganz vernachléssigt werden kann. Die Fiille der
Erscheinungsformen ist zweifellos dadurch bedeutend erhoht, daB alle Mehr-
fachbelegungen zum Superparasitismus gezihlt wurden, unter Vermeidung
einer Beschrénkung auf ausgesprochene Uberbelegungen, wie sie von G. Sart
(1934) und F. J. StmmonDds (1943, 1957) vorgenommen wurde. Es hat sich
aber gezeigt, da nur durch diesen Verzicht eine geschlossene Behandlung
des ganzen Fragekomplexes ermoglicht wurde. Andererseits wire auch bei
Beschrénkung auf Mehrfachbelegungen mit direkten nachteiligen Folgen fiir
den Parasiten die Auswirkung auf den Massenwechsel des Wirtes nicht
wesentlich iibersichtlicher geworden. Als Ursache fiir die bisher teilweise
etwas unterschiedliche Auffassung iiber die Wirkung des Superparasitismus
hat deshalb auch nicht die Tatsache zu gelten, daBl die genannte Beschrin-
kung nur von einem Teil der Autoren tibernommen wurde. Vielmehr hatte
man verschiedene Ansichten iiber den Zustand, welcher dann herrscht, wenn
kein Superparasitismus vorkommt. Stellt man die Dichteabhéngigkeit der
Eiablage nicht in Rechnung (W. R. Trompson 1924, 1929), so muB jede

Q%
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Mehrfachbelegung scheinbar zu einer Verringerung des Parasitierungsgrades
und bei den bisher fast ausschlieBlich untersuchten solitdren Arten fast immer
zu Verlusten unter der Nachkommenschatt des Parasiten fithren. Legt man
den Beziehungen zwischen Wirt und Parasit andererseits Formeln zugrunde,
welche analog den Gesetzen der kinetischen Gastheorie abgeleitet wurden
(Haufigkeit der Begegnungen zwischen Wirt und Parasit entscheidet iiber
die Zahl der Legakte), so mufl man in den meisten Fallen zu dem Ergebnis
kommen, die Folgen des Superparasitismus seien so gering, daf} sie vernach-
lassigt werden konnen. Die Einbeziehung der Ergebnisse von G. F. Gause
(1934), H. S. Smirr (1935) und anderen iiber die Dichteabhéngigkeit der
Eiablage haben nun gezeigt, da weder das eine noch das andere allgemein
zutrifft, sondern daB die Wirkung des Superparasitismus, relativ zu seiner
Alternative, von der Dichte der Wirte abhéngig ist. Hier liegt die Haupt-
ursache fiir die Vielseitigkeit der mdoglichen Auswirkungen. Wollte man
diese Tatsache deswegen aber unberiicksichtigt lassen, so wiirde man die
Bedeutung der Mehrfachbelegungen nur sehr ungeniigend erfassen. Die
festgestellten Verschiedenheiten in der Auswirkung des Superparasitismus
geben auBerdem eine kleine Vorstellung vom Komplikationsgrad des ge-
samten Geschehens innerhalb einer Biozo6nose, von dem die Parasitierung
und erst recht die dabei auftretenden Mehrfachbelegungen ja nur ein kleiner
Ausschnitt sind. :

Aufschliisse iiber die jeweilige Wirkung des Superparasitismus lassen
sich immer von der Tatsache ableiten, daB dieser bei Eiablage nach den
Zufallsgesetzen in seinem Ausmal nur vom Prozentsatz der Parasitierung
abhingig ist, welcher seinerseits nur vom Zahlenverhaltnis zwischen Lege-
akten und Wirten bestimmt wird (s. S. 101). Die absolute Hohe der Wirts-
dichte besitzt also in diesem Zusammenhang keine Bedeutung. Insbeson-
dere ist deshalb auch der Superparasitismus zu Zeiten, in denen der Wirt
seltener ist, in seinem Ausmal dadurch allein keineswegs geringer, wie
es von einigen Autoren angenommen wird; denn die Wahrscheinlichkeit,
von einem Legeakt getroffen zu werden, sinkt ja fiir den einzelnen Wirt
nicht dadurch, daB weniger Artgenossen vorhanden sind. Erst wenn auf
Grund des geringen Wirteangebotes die Zahl der Parasiten in der n&chsten
Generation abnimmt, wenn sich also das Zahlenverhaltnis zwischen Lege-
akten und Wirten verschiebt, sinkt der Parasitierungsprozentsatz und mit
ihm der Superparasitismus.

Auch das Mengenverhéltnis von Wirt und Parasit (,P/H ratio*“ bei
F. J. Stmmonbs, 1943), welches oft als Index fiir die Starke des Superpara-
sitismus gebraucht wird, darf dazu hochstens bei Laboratoriumsunter-
suchungen, nicht aber im Freiland dienen; denn es kann ja bei hoher Wirts-
dichte genau so gro8 sein wie bei niedriger, wenn nur der Parasit ebenfalls
entsprechend zahlreich ist. Der Prozentsatz der Parasitierung liegt dann
aber wesentlich hoher, und entsprechend zahlreicher sind die Mehrfach-
belegungen.
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Zu den Wirkungen des Superparasitismus wird in der Literatur in einigen
Fallen auch die Verhinderung der Ausrottung des Wirtes gerechnet. Nach
dieser Uberlegung bleiben die letzten Wirte unparasitiert, weil die Parasiten
ohne Zbgern die bereits befallenen Tiere abermals belegen und deshalb fiir
sie keine Notwendigkeit besteht, nach den wenigen noch unparasitierten
Wirten zu suchen. Aus den hier durchgefiihrten Untersuchungen ergibt sich
dagegen eindeutig, daB der Superparasitismus eine solche Wirkung nicht
haben kann. Bevor der Wirt der Ausrottung nahe kommt, wird seine Dichte
so gering, daB die Zahl der neu entdeckten Wirtstiere bei jedem Parasiten
dieser Dichte proportional abnimmt. In diesem Stadium wird also bei
gleicher Anzahl von Wirten und Parasiten mit und ohne Superparasitismus
der gleiche Prozentsatz von Wirten befallen. Arten, die Mehrfachbelegungen
streng vermeiden, haben demnach keine gréBeren Moglichkeiten zur Aus-
rottung ihres Wirtes als diejenigen, denen die Fahigkeit zur Meidung bereits
parasitierter Wirte fehlt. Wenn also bei einem UberfluB an Parasiten der
Wirt nicht ganz ausgerottet wird, so liegt das lediglich an der extremen
Unwahrscheinlichkeit der Auffindung auch der letzten versteckt sitzenden
Exemplare.

Die hier durchgefiihrten Uberlegungen lassen in gewissen Grenzen ein vor-
sichtiges Urteil iiber die Wirksamkeit eines Parasiten zu: Von zwei Arten
mit sonst identischen Eigenschaften ist diejenige wirksamer, welche die
grofere Anzahl von Legeakten pro Wirt durchfithren kann, ohne daB es zu
Ausfallen unter der Nachkommenschaft kommt; denn diese Art setzt durch
thren Superparasitismus die Gleichgewichtsdichte des Wirtes herab, beein-
fluBt bei eigenen Bestandesédnderungen den Wirt stirker und hat auBerdem
bei der wichtigsten Populationsverschiebung, der Zunahme des Wirtes, mei-
stens eine gesteigerte Regulationsfahigkeit. In diesem Sinne darf man also
die Braconide Apanteles glomeratus, von der noch etwa 7 Gelege ohne deut-
liche nachteilige Folgen in einer A poria-Raupe zur Entwicklung kommen, zu
den wirksamen Parasiten zéhlen. Die Moglichkeit zur Entwicklung mehrerer
Gelege pro Wirt erscheint generell wichtiger als eine Féhigkeit zur Meidung
bereits belegter Wirte. Diese Tatsache entspricht der allgemeinen Erkennt-
nis, daB die Wirksamkeit eines Parasiten in hohem MaBe von seinem Wirte-
bedarf bestimmt wird (S. E. FLaxpers, 1947; H. WiLBerT, 1958). Je
weniger Wirte das einzelne Parasitenweibchen finden muf, um die zur Er-
haltung der Populationsstéirke seiner Art notwendige Anzahl von Eiern zu
legen, desto besser ist es in der Lage, seinen Bedarf auch noch bei geringer
Wirtsdichte zu decken. Aus diesem Grunde sind z. B. gregire Parasiten
wirksamer als solitdre mit sonst gleichen Eigenschaften. Auch der Super-
parasitismus, soweit er nicht zu Verlusten fiihrt, setzt den Wirtebedarf her-
ab, indem er bewirkt, dafl fiir die gleiche Anzahl von Nachkommen eine
geringere Menge von Wirten benotigt wird.
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Bei solchen Arten, von denen in jedem Wirt hochstens die Nachkommen
aus einem Legeakt voll zur Entwicklung kommen, wird die Zahl der Nach-
kommen je Weibchen durch den Superparasitismus um so stérker herab-
gesetzt, je hoher die Dichte des Wirtes ist (s.S.124). Hierzu zéhlen alle
diejenigen Arten, welche mit einem Legeakt die im Wirt zur Verfiigung
stehende Nahrung vollstdndig in Anspruch nehmen oder deren Larven iiber-
zéhlige Tiere ausschalten, also die Masse der solitdren Parasiten (wieweit
eventuell auch gregire Arten hinzugerechnet werden miissen, bedarf noch
der Kldrung). Aus der Verringerung der Nachkommenschaft durch den
Superparasitismus bei diesen Parasiten ergibt sich, daf} fiir sie die Vermei-
dung von Mehrfachbelegungen einen positiven Selektionswert haben mu8.
So erklart sich leicht die groBe Zahl von Beispielen (s. S.101), in denen die
Fahigkeit zur Vermeidung von Superparasitismus bei solchen Parasiten be-
reits nachgewiesen ist, und es ist damit zu rechnen, daf eine entsprechende
Fahigkeit dariiber hinaus auch bei einer groBen Anzahl weiterer Arten mit
gleicher Fortpflanzungsbiologie entwickelt ist. Gegenteilige Beobachtun-
gen im Labor haben wenig Beweiskraft, solange nicht bekannt ist, ob
die Fahigkeit zur Vermeidung von Mehrfachbelegungen eventuell durch die
Bedingungen von Zucht und Experiment beeinfluflt wird. AuBerdem wer-
den die bereits belegten Wirte offenbar nie vollstandig gemieden, so dall
beobachtete Mehrfachbelegungen ohne statistische Auswertung leicht das
Fehlen einer Fahigkeit zur Meidung parasitierter Wirte vortaduschen kénnen.

Bei Apanieles glomeratus dagegen und bei allen Arten mit gleicher oder
shnlicher Fortpflanzungsbiologie ist die Zahl der Nachkommen im Durch-
schnitt durch den Superparasitismus erh6ht. Eine Vermeidung von Mehr-
fachbelegungen wiirde also negativen Selektionswert besitzen und ist des-
halb bei solchen Arten kaum zu erwarten.

In vorliegender Arbeit wurde auf Erfassung und Beriicksichtigung biolo-
gischer Gegebenheiten fiir die Beurteilung des Superparasitismus Wert ge-
legt. Vollstandigkeit konnte dabei weder erreicht noch angestrebt werden;
denn je mehr Verschiedenheiten man in die Uberlegungen einbezieht, desto
schwerer lassen sich allgemeine Aussagen machen. AuBlerdem sind die Mog-
lichkeiten zu mannigfaltig, um in einer derartigen Betrachtung annihernd
erschopfend behandelt zu werden. Ziel dieser Arbeit konnte es deshalb nur
sein, unter bewuBtem Verzicht auf Einbeziehung zu vieler Einzelheiten nach
Moglichkeit nur biologische Tatsachen von allgemeinerer Bedeutung zu be-
riicksichtigen, soweit das beim gegenwartigen Stand unserer Kenntnisse
. durchfithrbar war. Damit gilt auch fiir diese Untersuchungen, was ein-
leitend schon fiir mathematische Ableitungen im Bereich der Biologie gesagt
wurde: Sie- wollen und konnen keine endgiiltigen Erkenntnisse vermitteln,
aber sie fithren hoffentlich einen Schritt weiter in der richtigen Beurteilung
und Bewertung einer Erscheinung, der bei entomophagen Parasiten keine
geringe Bedeutung zuzukommen scheint.
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Zusammenfassung

Die verschiedenen Definitionen des Superparasitismus werden besprochen und der-
jenigen der Vorzug gegeben, welche unter dieser Bezeichnung alle Félle zusammenfaf3t,
in denen der einzelne Wirt mehr als einmal von Weibchen der gleichen Parasitenart
belegt wird.

Wihrend bisher der Superparasitismus fast nur bei solitdren Parasiten untersucht
wurde, wird hier mit der Braconide Apanteles glomeratus (L). auch eine gregére Art
beriicksichtigt.

Freilanduntersuchungen zeigen, daf3 die einzelne Aporia-Raupe 1—156 Larven von
Ap. glomeratus enthalt, daBl die Wespe aber mit jedem Legeakt nur durchschnittlich
13 Eier abgibt. In Laboratoriumsexperimenten werden von den Weibchen die nicht
befallenen Raupen vor bereits befallenen nicht bevorzugt.

Wenn die Eiablage von Parasitenweibchen nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen erfolgt,
ist die Stirke des Superparasitismus vom Prozentsatz der Parasitierung abhingig. Mit
steigendem Parasitierungsgrad nimmt er erst langsam, spéter sehr schnell zu. Es werden
Formeln abgeleitet, mit deren Hilfe man aus dem Befallsprozentsatz die Zahl der auf
den einzelnen parasitierten Wirt durchschnittlich entfallenden Legeakte und den Pro-
zentsatz der Wirte, welche von einer bestimmten Anzahl von Legeakten getroffen wer-
den, berechnen kann. Der Prozentsatz der Eier des Parasiten, welche auf mehrfach
belegte Wirte entfallen, entspricht dem der Gesamtparasitierung.

Beobachtete Abweichungen vom theoretischen Wert haben hauptséachlich zwei Ur-
sachen: 1. eine eventuell bestehende Fahigkeit, bereits belegte Wirte bei der Eiablage
teilweise zu meiden, 2. die Tatsache, daBl die Wirte ihren Parasiten innerhalb des Biotops
unterschiedlich stark ausgesetzt sind. Im ersten Falle ist der Superparasitismus herab-
gesetzt, im zweiten erhoht. Beide Wirkungen kénnen sich bis zu einem gewissen Grade
gegenseitig aufheben. Bei Apanteles glomeratus liegt das beobachtete Ausmal des Super-
parasitismus erheblich tiber dem rechnerisch nach den Zufallsgesetzen ermittelten Wert.

Das Schicksal der Larven in superparasitierten Wirten héngt in erster Linie von der
vorhandenen Nahrungsmenge ab. Besonders bei solitdren Arten kommt es aber sehr
oft zur Abtotung iiberzdhliger Larven, bevor die Nahrung verbraucht ist. Einige weitere
Faktoren bewirken, daBl der Superparasitismus bei gregéren Arten weniger leicht zu
Ausféallen unter der Nachkommenschaft fithrt. Bei Ap. glomeratus konnen sich die Larven
aus etwa 7 Legeakten pro Wirt noch normal entwickeln, so da3 durch Mehrfachbelegungen
hochstens bei extrem hohem Befallsprozentsatz merkliche Ausfalle entstehen konnen.

Um die Bedeutung des Superparasitismus fiir den Massenwechsel zu erkennen, mufl
man die Dichteabhéangigkeit der Eiablage des Parasiten in richtiger Weise berticksichtigen.
Durch die Legetitigkeit nimmt bei Vermeidung von Superparasitismus die Dichte be-
legungsfihiger Wirte langsam ab, und deshalb ist die praktische Auswirkung des in
seinem AusmaB nur vom Parasitierungsgrad bestimmten Superparasitismus ebenfalls
dichteabhingig.

" Durch Superparasitismus werden 1. die Lage des Gleichgewichts zwischen Wirt und
Parasit, 2. die Auswirkung von Dichteanderungen des Parasiten, 3. die Auswirkung von
Dichtednderungen des Wirtes beeinflut.

Wird das Gleichgewicht zwischen Wirt und Parasit bei sehr niedriger Wirtsdichte her-
gestellt, so hat der Superparasitismus keinen EinfluB, wenn sich in jedem mehrfach be-
legten Wirt die Nachkommen aus einem Legeakt voll entwickeln. Gehen superpara-
sitierte Wirte mit allen Larven vorzeitig ein, so ist die Gleichgewichtsdichte des Wirtes
erhoht, sterben die Larven erst nach mindestens 3 Legeakten ab, so ist sie in den meisten
Fillen herabgesetzt. Bei hoherer Wirtsdichte wirkt sich Superparasitismus auch dann
negativ aus, wenn in jedem Wirt ein Gelege voll zur Entwicklung kommt.

Je nach Wirtsdichte fiithrt der Superparasitismus zu einer stirkeren oder schwécheren
Pufferung des Parasitierungsgrades gegen Schwankungen in der Zahl der Parasiten.
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Diese Pufferung kann durch die infolge der Mehrfachbelegungen in ihrer Zahl verdnderte
Nachkommenschaft von der zweiten Generation ab verstiarkt oder vermindert bzw. auf-
gehoben werden.

Die Regulationsfihigkeit des Parasiten bei Anderungen der Wirtsdichte ist erhoht,
wenn die Gleichgewichtsdichte herabgesetzt ist und umgekehrt. Bei hoherer Wirtsdichte
nehmen auch hier die negativen Auswirkungen des Superparasitismus zu.

Von zwei Parasiten mit senst identischen Eigenschaften ist derjenige wirksamer,
welcher die groBere Anzahl von Legeakten pro Wirt durchfiihren kann, ohne daB Aus-
falle unter der Nachkommenschaft entstehen.

Bei Ap. glomeratus ist die Zahl der Nachkommen durch den Superparasitismus im
Durchschnitt erhoht. Eine Fahigkeit zur Vermeidung von Mehrfachbelegungen wiirde
also negativen Selektionswert besitzen. Sie ist deshalb bei Arten mit gleicher oder
ghnlicher Fortpflanzungsbiologie nicht zu erwarten.

Summary

While until now superparasitism has been studued nearly exclusive in solitary
parasites (a single individual of the parasite evolving in a host individual), the above
paper deals with superparasitism by a gregarious parasite (more than one individual
of the parasite species evolving in a host individual). A permanent calamity of Aporia
crataegi (L.) in SW-Germany within the last years afforded an opportunity to study
the parasitization by the gregarious parasite Apanteles glomeraius (L.). In case ovi-
position of the parasite female takes place according to the theory of chances the
strength of superparasitis depends on the percentage of parasitization. In the reality,
however, there appear exceptions to the rules obtained from theoretic calculations,
because 1. the parasite is often able to avoid hosts already parasitized and 2. the hosts
are unlikely available for the parasite. The superparasitism influences the fluctuation
of popolation density of host and parasite in a very different way.

Pesiome

Mexny TeM, Kak [0 CHX IIOp cyHeprapasuTusM (Superparasitismus) mccie-
OBAJICS TOYTH MCKIIOUATEJHHO Yy COJMTApHBIX TapasutoB (Solitdrparasiten),
(B OHOM XO03AMHE PA3BUBAETCA TOJBKO OMHA 0CO0H MapasuTa), HacToAmas pasoTa
3aHUMAeTCA CylIepnapasuTU3MOoM - rperapHoro mapasurta (Gregirparasit) (B on-
HOM XO03AHuHEe pasBuBaioTCsi 0(0Jblle OQHOL ocobu). MaccoBoe pasMHOMKEHHE
Aporia crataegi (L.) B rorosamapgsoit I'epmaBuy B IIOCIefHUEe IOMBI a0 BO3-
MOJKHOCTD WCCJIENOBATh IIApasUTUpPOBaHWE TperapHEIM IapasuToMm Apanteles glo-
meratus (L.). Ecam sfinexIafgKka CaMKM IapasuTta MPOUCXONUT II0 TEOPHH
BEPOSATHOCTH, TO CHJIa CyIepIapasuTHU3Ma 3aBUCHUT OT IIPOIEHTA IapasuTHPOBAHUA.
OpHaKo (AKTUYECKU IIOJTYYAlOTCS OTKJIOHEHMS OT TEOPeTHYEeCKM KCUHCICHHBIX
BeJIMYMH, IIOTOMY UTO, BO-IIEPBHIX, IIAPA3UT B COCTOAHMU u30erarh yixe mapasuTu-
POBAHHBIX X035IeB M, BO BTODPHIX, IaPasUTHl HAXOJAT X035€B B HEONUHAKOBOM
KosgmuecTBe. CylleprapasuTusM, BbI3BaHHBIM Apanteles glomeratus, oueHs pasHo-
o6pasubM 00pa3soM BJIWAET Ha KOJeOAHWA I'YCTOTHL IOIYJIANMN X03A€B U Iapa-
3UTOB.
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