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Einleitung
Die ständige E rhöhung der von der W irtschaft her an die angew andte 

Entom ologie gestellten A nforderungen verlangt insbesondere von der E r
forschung des Massenwechsels (Gradologie) der Insek ten  alle Anstrengungen,
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steht doch die Populationsdynamik im Mittelpunkt eines jeden Schad
problems.

Prüft man die Frage, wie es auf Seiten der Gradologie mit der Erfüllung 
dieser Anforderungen steht, so findet man, daß es an Untersuchungen über 
die Populationsdynamik wirtschaftlich wichtiger Insektenarten durchaus 
nicht fehlt, daß es aber bis heute noch nicht gelungen ist, aus ihren Ergeb
nissen ein einheitliches Wissenschaftsgebäude zu errichten, ein Gebäude, das 
in der Erkenntnis der Gesetzmäßigkeiten oder, mit anderem Wort, der 
Ordnungsprinzipien des Massenwechsel-Geschehens bei den Insekten gipfelt.

Zweifellos ist die Errichtung eines derartigen Gebäudes ungewöhnlich 
schwierig. Zu groß ist die Zahl der in der Natur verwirklichten Möglichkeiten 
zur Regulierung der IndividuemDichte einer Insektenart. Heute sind es 
diese, morgen jene, hier solche und dort wieder andere Umweltfaktoren, 
die in förderndem oder vernichtendem Sinne auf eine Insektenart einwirken. 
Jeder Vorgang ist raumzeitlich gebunden, einmalig, nicht reproduzierbar 
und in vielfältiger Weise vom Witterungsgeschehen — dessen Ablauf nicht 
vorhersehbar ist — abhängig. Man kann daher die nicht selten geäußerte 
Meinung verstehen, daß es aussichtslos sei, innerhalb dieser unüberseh
baren Mannigfaltigkeit und Komplexheit von Beziehungen nach Gesetz
mäßigkeiten zu suchen.

Und doch sind wir berechtigt, in diesem scheinbaren Wirrwarr von 
Korrelationen „rote Fäden“, Ordnungsprinzipien, zu vermuten und nach 
ihnen zu suchen. Diese Berechtigung leitet sich ab aus der Erkenntnis der 
Existenz biocönotischer Beziehungskomplexe, d. h. solcher Teile der beleb
ten Erdoberfläche, die sich aus abiotischen und biotischen Komponenten 
zusammensetzen und strukturell gegeneinander abgrenzbar sind.

Wie früher von mir ausführlicher dargelegt (S c h w e n k e , 1953 b), lassen 
sich innerhalb der biocönotischen Beziehungskomplexe relativ selbständige, 
regulationsfähige Systeme, die Biocönosen, von unselbständigen Teil
komplexen, den M erocönosen (Baum, Baumkrone, Baumstumpf, Boden
streu, Pilz, Kadaver u. a.) unterscheiden. Den natürlichen, selbstregulativen 
Biocönosen lassen sich die mehr oder weniger künstlichen, vom Menschen 
regulierten Systeme (Obstgärten, Kunstwiesen u. a.) als B iocönoide 
(Sc h w e r d t e e g e r , 1956) gegenüb erstellen.

Da nun die populationsdynamischen Abläufe Teile dieser abiotiseh- 
biotischen Beziehungskomplexe sind, ist zu erwarten, daß sie in gleichem 
Maße wie ihre „Trägersysteme“ einer Abgrenzung und Typisierung zu
gänglich sind. Auf weitere Einzelheiten wird weiter unten eingegangen 
werden.

Auch der Weg, der zur Typisierung der populationsdynamischen Be
ziehungsabläufe führt, ist durch das soeben über die biocönotischen Ein
heiten Gesagte vorgezeichnet. Er besteht in der vergleichenden Untersuchung 
dieser Einheiten hinsichtlich der in ihnen ablaufenden Massenwechsel
vorgänge von Insektenarten. _
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Wie soeben gesagt, ist dieser Weg aber erst „vorgezeichnet“, projektiert. 
Es kommt nun vor allem darauf an, ihn gangbar zu machen. Das bedeutet 
mit anderen Worten, daß als Voraussetzung zur Erreichung des genannten 
Zieles die begrifflichen und methodischen Grundlagen der vergleichenden 
Massenwechselforschung erst geschaffen werden müssen.

Zur Erfüllung dieser Voraussetzung beizutragen, war der Sinn meiner 
in den vergangenen sieben Jahren durchgeführten theoretischen und prak
tischen Untersuchungen zur vergleichenden Gradologie der Insekten 
(S c h w e n k e , 1952, 1953 a, b, 1954 a, b, 1955, 1957). Was hierbei die prak
tischen Arbeiten betrifft, so hatten sie die Bionomie und Populationsdyna
mik einiger forstschädlicher Insektenarten (insbesondere der beiden Kiefern
spanner Bupalus piniarius L. und Semiothisa liturata CI.) in verschiedenen 
Kiefernwaldtypen bei Berlin zum Gegenstand. Neben zahlreichen zum Aus
bau der Methodik beitragenden Ergebnissen gipfelten diese Untersuchungen 
in der grundlegenden Erkenntnis, daß in strukturell verschiedenartigen 
Biocönosen auch die populationsdynamischen Prinzipien bei ein- und der
selben Insektenart, zur selben Zeit, verschieden sind. Diese Erkenntnis 
erbrachte die Bestätigung der an die vergleichend-populationsanalytische 
Untersuchungsweise von der Biocönologie her gestellten Erwartungen und 
berechtigt dazu, ein weiteres Eindringen in die Prinzipien des Massenwechsels 
der Insekten auf diesem Wege für möglich und aussichtsreich zu halten.

Zum Kreis der genannten praktischen Arbeiten gehörten auch die zwei 
Untersuchungen über die Lärchenminiermotte, Coleophora laricella Hb., 
und die Ahorneule, Acronycta aceris L., deren Ergebnisse im folgenden dar
gestellt werden sollen. Sie unterscheiden sich von den übrigen Untersuchun
gen insofern, als sie nicht die ganzen Biocönosen, sondern Teilkomplexe 
solcher, Merocönosen, als Vergleichsbasis verwendeten. Die Merocönose der 
Miniermotte, die Lärche, wurde auf 22 Standorten bei Berlin, Dessau und 
Leipzig, — die Merocönose der Ahorneule, die Roßkastanie, auf 4 Standorten 
im Stadtgebiet von Berlin vergleichend-gradologisch untersucht.

Bevor die Ergebnisse dieser Untersuchungen dargestellt werden, soll 
im Interesse ihrer methodologischen Bewertung zuvor eine kurze Übersicht 
über die Grundprinzipien und Begriffe der vergleichend-biocönologischen 
Methode der Gradologie der Insekten gegeben werden.

I. Grundprinzipien und -Begriife
Räumliche Basis des biocönologischen Vergleichs

Im Vorangegangenen wurde gesagt, die „Träger“ der Massenwechsel
Abläufe, die biocönotischen Komplexe, seien abgrenzbar und typisierbar, 
woraus zugleich die Typisierbarkeit der Massenwechsel-Vorgänge hervor
gehe.

Dem könnte entgegengehalten werden, daß es für die Abgrenzung von 
Biocönosen und Merocönosen heute noch keine allgemeingültigen Kriterien

'  16*
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gäbe und daher die Abgrenzbarkeit sowie alle daraus abgeleiteten Folge
rungen zu bezweifeln seien.

Eine derartige Auffassung wäre jedoch nicht berechtigt. Wohl trägt die 
derzeitige Abgrenzung biocönotischer Einheiten noch provisorischen Cha
rakter und wird diesen auch noch so lange tragen, bis einmal die Gesamt
struktur, das „synthetische Schema“, des biocönotischen Beziehungskom
plexes bekannt ist. Verfehlt wäre jedoch, aus dieser Tatsache auf die Un
möglichkeit einer Typisierung von Massenwechsel-Abläufen auf der Grund
lage der heute (provisorisch) abgegrenzten biocönotischen Einheiten zu 
schließen und zwar aus zwei Gründen. Erstens besteht heute kaum noch 
ein Zweifel darüber, daß die mit Hilfe von Kombinationen konstanter und 
dominanter Organismenarten (d. h. also solcher, die an der Korrelations
struktur der Biocönosen und Merocönosen maßgeblich beteiligt sind) ab
gegrenzten biocönotischen Standorteinheiten sich mit den später einmal 
definitiv abzugrenzenden Einheiten weitgehend oder gar völlig decken werden 
(siehe S c h w e n k e , 1953 b). Zum anderen spielt die Frage, ob provisorisch 
oder definitiv abgegrenzt, dann keine wesentliche Rolle, wenn die Abgren
zungen sinnvoll sind, das heißt sich bemühen, natürliche, einheitliche Teile 
der belebten Erdoberfläche zu erfassen und zur Vergleichsbasis für die 
Untersuchung von Massenwechsel-Erscheinungen bei Insekten zu machen. 
In solchen Fällen wird stets das Gradocön1) der betreffenden Insektenart 
ganz oder zu einem bestimmten, vergleichbaren Teil mit erfaßt sein.

Formen des biocönologischen Vergleichs
Der nunmehr auf der Grundlage der abgegrenzten Biocönosen oder 

Merocönosen durchzuführende Vergleich der Gradocöne kann, wie bereits 
an anderen Stellen erörtert (Sc h w e n k e , 1954 a, 1955), ein O rts vergleich, 
ein Zeit vergleich oder ein A rten  vergleich sein. Beim Ortsvergleich werden 
ein- und dieselbe Insektenart zur selben Zeit in verschiedenartigen Lebens
räumen, beim Zeitvergleich dieselbe Art im selben Raum zu verschiedenen 
Zeiten (Generationen) und beim Artenvergleich zwei (oder mehrere) Arten 
im selben Raum und zur selben Zeit untersucht.

Diese von mir schon früher durchgeführte Einteilung sei nunmehr noch 
durch Verwendung eines weiteren Einteilungsprinzips: der Art des Massen
wechsels, das heißt der Frage, ob ein intra- oder transzyklischer Massen
wechsel zugrundeliegt, erweitert. Intrazyklischer Massenwechsel heißt 
hierbei die Populationsdichte-Änderung innerhalb einer Generation, trans
zyklischer2) Massenwechsel dagegen die Populationsdichte-Änderung von 
Generation zu Generation. Auf diese Weise ergeben sich die in Fig. 1 sche
matisch dargestellten fünf Grundformen des biocönologisch-gradologischen 
Vergleichs.

x) „Gradocön“ (Schw ebdteegeb , 1941) heißt der Komplex aller endo- und exogenen, 
biotischen und abiotischen Faktoren, die den Massenwechsel einer Art bedingen.

2) Zur Vermeidung von Verwechslungen mit dem Wort intrazyklisch erscheint es 
mir besser, statt interzyklisch (siehe Sch w en k e , 1955) künftig tran s  zyklisch zu sagen.

DOI: 10 .21248/contrib .entom ol.8 .3-4 .241-290



©www.se rg.de/; downlo coi s-t ■ lomology.org/

Beiträge zur Entomologie, Band 8, 1958, Nr. 3/4 245

Wie aus Fig. 1 zu ersehen, lassen sich die fünf Formen des gradocöno- 
logischen Vergleichs hinsichtlich ihrer Aufgabenstellung wie folgt charak
terisieren.

Fig. 1. Schema der fünf Grundformen des biocönologisch-gradologischen Vergleichs 
A =  Artenvergleich; AZ =  Arten-Zeitvergleich; O =  Ortsvergleich; OZ =  Orts-Zeit
vergleich; PD =  Populationsdichte; t =  Zeit in Generationen; V =  Vermehrung
(Dichte-Anstieg); U =  Umweltwiderstand (Dichte-Senkung); Z =  Zeitvergleich; ----- :
Kurve des intrazyklischen Massenwechsels der Spezies a ; ............ : Kurve des intra
zyklischen Massenwechsels der Spezies b; =  : transzyklischer Massenwechsel von a; 
=  =  =  : transzyklischer Massenwechsel von b
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Ortsvergleich (=  intrazyklischer Ortsvergleich), vergleicht den intrazy
klischen Massenwechselgang einer Spezies (oder Teile desselben) zwischen 
verschiedenartigen Standorten.
Beispiele :

W elsch  (1936) : Vergleich der Populationsdichte von Eulecanium corni Bouché 
zwischen verschiedenartigen Wirtspflanzen und Standorten, 1933, in Mittel
deutschland.

F bied erich s  & S turm (1942): Vergleich der Puppen-Mortalität einer bestimmten 
Generation von Bupalus piniarius L. zwischen verschieden feuchten Kiefern
waldtypen, 1940, in Mecklenburg.

Sch w enk e  (1954a): Vergleich der Populationsdynamik von Bupalus piniarius L. 
zwischen verschiedenen Kiefernwaldtypen, 1952, bei Berlin.

Artenvergleich (— intrazyklischer Artenvergleich), vergleicht den intra
zyklischen Massenwechselgang (oder Teile desselben) zwischen zwei oder 
mehreren Spezies am selben Standort.
Beispiele:

Kbaem eb  (1950): Vergleich populationsdynamischer Faktoren zwischen den drei 
Arten der Gattung Pityokteines Fuchs, 1948, in Tannenbeständen bei Stuttgart.

Sch w enk e  (1954 a): Vergleich des intrazyklischen Massenwechsels zwischen 
Bupalus piniarius L. und Semiothisa liturata CI., 1952, in einem Kiefernbe
stand bei Berlin.

Zw ölfer  & Kraus (1957) : Vergleich der Parasitierung zwischen mehreren 
Tortriciden-Species, 1956, in einem Mischwaldbestand in den Vogesen.

Zeitvergleich, — vergleicht den intrazyklischen Massenwechsel (oder Teile 
desselben) zwischen verschiedenen Generationen einer Spezies am selben 
Standort. Als Ergebnis erhält man: den transzyklischen Massenwechsel 
(oder Teile desselben) der betreffenden Spezies.
Beispiele :

Schw erdteeger  (1952) : Vergleich einiger populationsdynamischer Faktoren bei 
Bupalus piniarius L . zwischen den Jahren 1935 bis 1943 in der Schorfheide.

N ikla s & Franz (1957): Vergleich einiger Mortalitätsfaktoren bei Neodiprion 
sertifer Geoffr. zwischen den Jahren 1952 bis 1956 bei Darmstadt.

Sch w enk e  (vorliegende Untersuchung) : Vergleich einiger populationsdynamischer 
Faktoren bei Coleophora laricella Hb. zwischen den Jahren 1953, 1955 und 1957 
in Mitteldeutschland.

Orts-Zeitvergleich (=  transzyklischer Ortsvergleich), vergleicht den trans
zyklischen Massenwechselgang einer Spezies (oder Teile desselben) zwi
schen verschiedenartigen Standorten.
Beispiel:

S ch w enk e  (1954a): Vergleich der zwischen 1952 und 1953 eingetretenen Ände
rung der Parasitierung von Bupalus piniarius L. zwischen verschiedenen 
Kiefernwaldtypen bei Berlin.

Arten-Zeitvergleich (=  transzyklischer Artenvergleich), vergleicht den 
transzyklischen Massenwechselgang (oder Teile desselben) zwischen zwei 
oder mehreren Spezies am selben Standort.
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Beispiele:
ScHWERDTiEGEK (1952): Vergleich der zwischen den Jahren 1935 bis 1943 auf

getretenen Veränderungen einiger Massenwechsel-Faktoren zwischen drei an 
Kiefern schädlichen Lepidopteren-Arten in der Schorfheide.

Sch w enk e  (1943b): Vergleich der zwischen 1953 und 1954 aufgetretenen Ver
änderungen einiger Massenwechsel-Faktoren zwischen vier an Kiefern schäd
lichen Lepidopteren-Arten bei Berlin.

Aus den vorstehenden Beispielen geht unter anderem hervor, daß 
mehrere Vergleichsformen zugleich angewandt werden können, ja, zum 
Teil sogar notwendig miteinander gekoppelt sind. Letzteres bezieht sich auf 
alle transzyklischen Vergleiche, welche stets intrazyklische Vergleiche zur 
Grundlage haben müssen. Das geht aus dem Charakter des transzyklischen 
Massenwechsels als der Resultierenden aus allen einzelnen intrazyklischen 
Massenwechsel-Abläufen eindeutig hervor.

Wie gleichfalls aus den Beispielen hervorgeht, stellen die behandelten 
Formen des gradocönologischen Vergleichs an sich nichts Neues dar, sondern 
wurden bei früheren populationsanalytischen Untersuchungen hier und da 
wahrscheinlich alle schon einmal angewandt. Jedoch erkannten die Unter
suchenden dabei noch nicht oder nicht genügend, daß sie mit dieser Unter
suchungsform eine neue Stufe der Massenwechsel-Forschung betraten, 
welche ganz neue Ausblicke eröffnet.

Bedeutung des biocönologischen Vergleichs 
Was nun die vor allem interessierende Frage nach der Bedeutung der 

vergleichend-biocönologischen Methode für die Gradologie der Insekten 
betrifft, so zeigt sich, daß die Anwendung dieser Methode drei Möglich
keiten eröffnet:
1. Feststellung populationsdynamischer Unterschiede nach Standort, Zeit 

und A rt;
2. Kausalanalytische Untersuchung dieser Unterschiede;
3. Typisierung des Massenwechsel-Geschehens.

Nachfolgend seien diese drei Möglichkeiten etwas näher betrachtet.
Die Fes t s t e l lung  popula t i onsdynami scher  Unterschiede nach 

Standort, Zeit und Insektenart ist, wie oben bereits erwähnt, nicht an die 
Verwendung bestimmter biocönotischer Standorteinheiten gebunden, son
dern bei jeder beliebigen, wenn nur sinnvollen (das heißt: den natürlichen 
Gegebenheiten entsprechenden) Abgrenzung möglich. Die Größe des Lebens
raumes wird dabei von der Zielsetzung des biocönologischen Vergleichs 
in Verbindung mit dem Umfang des Gradocöns der betreffenden Insektenart 
bestimmt. So könnte es zum Beispiel für die populationsanalytische Unter
suchung eines Blattminierers ausreichend sein, verschiedene (den Minierer 
enthaltende) Arten von Blättern miteinander zu vergleichen, während es 
hingegen bei einer beweglicheren und in ihrer Entwicklungsweise an ver
schiedene Merocönosen gebundene Insektenart notwendig sein könnte, die 
ganzen Biocönosen (etwa Bestände bestimmter Waldtypen) als Vergleichs
basis zu verwenden.
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Die Möglichkeit, durch Aufdeckung von Unterschieden im Populations
gang die Voraussetzung für ihre kausalanalytische Untersuchung zu schaf
fen, läßt sich auch auf experimentellem Wege herbeiführen, indem man zum 
Beispiel einen Teil der betreffenden Population in eine andere, fremde Bio- 
cönose bzw. Merocönose verpflanzt1). Hierdurch ergibt sich eine vorher nicht 
vorhandene Vergleichsmöglichkeit: man kann die Populationsdynamik der 
Spezies im ursprünglichen Lebensraum mit derjenigen im fremden Lebens
raum vergleichen und wird dabei zweifellos zu aufschlußreichen Unter
schieden gelangen. Gerade hier bieten sich neue, vielversprechende Aspekte 
der vergleichend-biocönologischen Massenwechselforschung.

Wesentlich zur Beurteilung der Bedeutung, welche die Ermittlung popu
lationsdynamischer Unterschiede für die Gradologie der Insekten besitzt, 
ist, daß diese zwischen Standorten oder Arten bestehenden Unterschiede 
notwendig k ons tan t  sind. Denn wenn das Gradocön (die Gesamtheit aller 
populationsdynamischen Faktoren) einer Insektenart zwischen verschieden
artigen (das heißt, zu verschiedenen Standorttypen gehörenden) Standorten 
verschieden ist, das Gradocön andererseits aber einen spezifischen Teil der 
Korrelationsstruktur des betreffenden Biocönosetyps bildet, muß dieser 
Unterschied auch konstant sein. Dasselbe gilt für die zwischen verschiedenen 
Insektenarten an ein- und demselben Standort bestehenden Gradocön- 
Unterschiede.

Was die vorstehende Überlegung etwas schwierig macht, ist der Umstand, 
daß es sich hierbei nicht um die Konstanz qualitativer oder quantitativer 
Werte selbst handelt, sondern um die Konstanz des Verhältnisses solcher 
Werte zueinander, das ungeachtet aller zahlenmäßigen Schwankungen 
innerhalb der vom biocönotischen Gleichgewicht gezogenen Grenzen er
halten bleibt.

Über die kausa l ana ly t i sche  Unte r suchung der festgestellten Un
terschiede wäre zunächst zu sagen, daß sie natürlich zweckmäßig möglichst 
deutliche Unterschiede zugrundelegt, eine Bedingung, die um so besser 
erfüllt erscheint, je stärker die zu vergleichenden Biocönosen bzw. Merocö- 
nosen strukturell voneinander abweichen. Es ist daher ratsam, aus einer 
Reihe strukturell verwandter biocönotischer Einheiten (z. B. Waldtypen 
oder Wiesentypen) zunächst nur die am deutlichsten voneinander abwei
chenden Einheiten für den gradologischen Standortsvergleich auszuwählen.

Am günstigsten in dieser Beziehung erscheint es, zwei Standorte mit
einander zu vergleichen, in deren einem eine Massenvermehrung der be
treffenden Insektenart besteht, im anderen dagegen nicht, wobei im Inter
esse der Gleichhaltung klimatischer Faktoren beide Standorte möglichst 
nahe beieinander liegen müßten.

x) Es wären dies ähnliche Experimente wie sie von H. Zw ö lfes  und P schobn- 
W alcheb (mündl. Mitt.) seit einigen Jahren bei Untersuchungen über Wirtswahl und 
Wirtsbindung von Lepidopteren-Parasiten angewandt werden.
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Die Möglichkeit zur Ausschaltung klimatischer Faktoren aus der Kausalanalyse 
ist einer der wesentlichstenVorzüge des gradocönologischen Ortsvergleichs dem Zeit
vergleich gegenüber. Näheres hierüber siehe Sch w en k e , 1954 a.

Fragt man nun danach, welche Bedeutung der kausalanalytischen 
Untersuchung populationsdynamischer Unterschiede für die Gradologie der 
Insekten zukommt, so lautet die Antwort hierauf: derartige Untersuchungen 
schaffen die Grundlage zur Typisierung des Massenwechsel-Geschehens. 
Denn wenn, wie vorstehend gesagt, die populationsdynamischen Unter
schiede konstant sind, so ist mit ihrer Erkennung gleichsam das Rohmaterial 
geliefert, das nur noch der kausalanalytischen Verarbeitung bedarf, um 
zur Ableitung gradologischer Gesetzmäßigkeiten, also zur Typisierung des 
Massenwechsels der Insekten, Verwendung finden zu können.

Die kausalanalytische Bearbeitung kann hierbei nach Umfang und 
Schwierigkeit sehr verschieden sein. Während in einigen Fällen der stand
örtliche Unterschied im Massenwechsel einer Spezies sich vielleicht ohne 
weiteres auf die direkte Wirkung eines standörtlich verschiedenen Umwelt
faktors zurückführen läßt, ist in anderen — und wohl den meisten —• Fällen 
der Weg zwischen Ursache und Wirkung weit und verschlungen.

Letzteres gilt besonders, wenn die Unterschiede nicht einzelne Massen
wechsel-Komponenten betreffen, sondern die mi t t l e re  Populationsdichte 
einer Insektenart, also die Resultierende aus allen populationsdynamischen 
Einzelvorgängen.

Die jeweils am Ende der Generationszyklen sich einstellenden Popu
lationsdichte-Werte einer Insektenart schwanken bekanntlich -—• in langer 
Sicht betrachtet — um einen Mittelwert (das spezifische Populationsdichte
Niveau), über dessen absolute Höhe das Massenwechsel-Geschehen und seine 
Analyse nichts auszusagen vermögen. Es ist also für die Beantwortung der 
Frage, warum eine Insektenart am Standort x eine niedrigere mittlere 
Populationsdichte aufweist als am Standort y, noch nichts damit gewonnen, 
zwischen diesen beiden Standorten Unterschiede im Massenwechsel der 
Insektenart aufgedeckt zu haben. An beiden Standorten führt das den 
Massenwechsel darstellende Widerspiel von Vermehrungspotenz und Um
weltwiderstand — in langer Sicht — zu einem Gleichgewicht oder, mit andren 
Worten, gewährleistet die Existenz der betreffenden Art. Auf welchem 
mittleren Dichte-Niveau sich dabei das Gleichgewicht einstellt, ob also 
wenige oder zahlreiche Individuen der Art im Lebensraum existieren, wird 
durch den intra- und transzyklischen Massenwechsel selbst nicht bestimmt.

In allgemeiner Form läßt sich die soeben genannte Frage nach den 
Ursachen einer nach Standorten verschiedenen mittleren Populationsdichte 
einer Insektenart wie folgt beantworten:

Eine Art hat am Standort x dann eine niedrigere mittlere Populations
dichte als am Standort y, wenn der zum Gleichbleiben der mittleren Dichte
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notwendige Umweltwiderstand sich in x bei geringerer Individuenzahl pro 
Raumeinheit als bei y einstellt. Simplifiziert betrachtet, könnte zum 
Beispiel für die niedrigere Dichte am Standort x eine höhere Parasiten
Dichte als am Standort y verantwortlich sein, da eine größere Zahl Parasiten 
bei niedrigerer Wirtsdichte (Standort x) die gleiche Wirkung (das gleiche 
Parasitierungsprozent) erreicht wie eine kleinere Zahl Parasiten bei 
höherer Wirtsdichte (Standort y).

Am vorstehenden Parasiten-Beispiel, so vereinfacht es auch ist, zeigt 
sich schon, vor welche Schwierigkeiten sich eine Kausaluntersuchung von 
Dichte-Unterschieden gestellt sehen kann. Würde im vorliegenden Falle 
in der üblichen Weise verfahren, das heißt der intra- und transzyklische 
Massenwechsel der betreffenden Insektenart unter Beschränkung auf die 
direkt wirkenden Faktoren analysiert werden, so würde man die Ursache 
des Dichte-Unterschiedes nicht finden, weil sie nicht im Parasitierungs
prozent  (der direkten Wirkung der Parasiten auf die Art), sondern in der 

. Parasiten dichte liegt. Das heißt nichts anderes, als daß man in solchen 
Fällen die Korrelationsketten weiter als sonst üblich verfolgen muß, um den 
zur Lösung der Aufgabe notwendigen Einblick in das Gesamtsystem zu 
erreichen. Der Schwerpunkt der Untersuchung verlagert sich damit von 
einer Analyse des Artgleichgewichtes in Richtung auf eine Analyse des 
biocönotischen Gleichgewichtes.

Was schließlich die dritte der genannten Möglichkeiten, die T y p i 
sierung des Massenwechsel-Geschehens betrifft, so läßt sich hierüber 
heute noch kaum mehr als auf die schon genannte Berechtigung hin weisen, 
eine derartige Typisierung aus der Grundkonzeption der Biocönologie heraus 
für grundsätzlich möglich und aussichtsreich zu halten. Wie ich an anderer 
Stelle bereits zeigte (S c h w a n k e , 1957), wird man wohl — dem Charakter 
nach •— statische und dynamische Typisierungen im Massenwechsel der 
Insekten unterscheiden können. Die statische Typisierung betrifft dabei die 
Merkmale der statischen Struktur1) der betreffenden Biocönose bzw. Mero- 
cönose, insbesondere die Ergebnisse der qualitativen und quantitativen 
Inventarforschung1) (wie z. B. Mengenverhältnisse zwischen Wirte und 
Parasiten oder zwischen verschiedenen Entomophagen-Gruppen u. a.), 
während die dynamischen Typisierungen auf der dynamischen Struktur1) 
(der Korrelationsstruktur) der Biocönosen oder Merocönosen basieren, also 
den eigentlichen Vorgang der Populationsdynamik erfassen.

Nachdem somit die wichtigsten Begriffe und bisherigen Erkenntnisse 
der vergleichend-biocönotischen Massenwechsel-Erforschung der Insekten 
zusammenfassend behandelt wurden, sollen nunmehr die Ergebnisse der 
beiden genannten praktischen Untersuchungen dargestellt und im Sinne 
einer Weiterentwicklung der vergleichend-biocönotischen Untersuchungs
weise ausgewertet werden.
l ) Siehe Sch w en k e , 1953 b.
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II. Standortvergleich bei der Lärchenminiermotte
A. Allgemeines und Methodisches

Die über den größten Teil der Holarktis verbreitete Lärchenminiermotte, 
Coleophora laricella Hb., ist seit mehr als hundert Jahren als einer der 
gefährlichsten Lärchenschädlinge bekannt. Der Blattminierfraß ihrer Rau
pen bedeutet für die Lärche einen Verlust an Assimilationsfläche, der an nicht 
wenigen Orten zur ernsten Dauerschädigung werden und den Lärchenanbau 
hier unwirtschaftlich machen kann.

Über die Bionom ie des Schädlings herrscht heute auf Grund zahlreicher Unter
suchungen, vor allem der sehr gründlichen Bearbeitung von J ung (1942), weitgehende 
Klarheit. In wenigen Worten ist die Lebensweise danach die folgende:

Die Ende Mai die (einzeln an die Lärchennadeln abgelegten) Eier verlassenden 
Räupchen bohren sich in die Nadeln ein und minieren in ihnen etwa 10—12 Wochen 
lang. Mit der Häutung zum 2. Stadium verlassen sie die Mine und verfertigen sich aus 
Teilen ausgefressener Nadeln einen Sack, von welchem aus sie noch etwa 8 Wochen lang 
weiterfressen (Herbstfraß). Sie überwintern sodann in dem meist an die Knospen der 
Kurztriebe festgesponnenen Sack bis Anfang April und beginnen danach ihren 4wöchigen 
Frühjahrsfraß. Während desselben häuten sie sich noch zweimal, erweitern ihren Sack 
und verpuppen sich schließlich — im festgesponnenen Sack — Anfang Mai.

Im Gegensatz zu der relativ gut bekannten Bionomie sind nun unsere 
Kenntnisse über die Popu l a t i onsdynami k  der Lärchenminiermotte noch 
sehr lückenhaft. Die wenigen bis heute vorliegenden Angaben über Witte
rungsfaktoren, Pilzkrankheiten, Parasiten und — wenn auch recht um
stritten — Vögel als Sterblichkeitsfaktoren (siehe J u n g , 1942; D a v i a u l t , 
1949; W e b b , 1952), vermitteln bei weitem noch keinen befriedigenden 
Einblick in den Massenwechsel des Schädlings. Zur Ausfüllung dieser Lücke 
— im Rahmen der Entwicklung der vergleichend-biocönologischen Me
thode der Massenwechselforschung (siehe oben) sowie unter Beschränkung 
auf das Problem der Standortabhängigkeit bestimmter Massenwechsel
Komponenten — beizutragen, war das Ziel der vorliegenden Untersuchung.

Sie ging von der Beobachtung aus, daß 1952 in der Umgebung von 
Berlin die Lärchen sehr unterschiedlich stark von der Lärchenminiermotte 
geschädigt wurden. Bei näherer Betrachtung dieser Erscheinung zeigte 
sich, daß der Schaden hierbei nicht regellos unterschiedlich war, sondern 
daß den Schadens-Unterschieden Unterschiede in der Struktur des Lebens
raumes parallel gingen.

Es wurden daraufhin im Mai 1953 in den Gebieten um Berlin, Dessau 
und Leipzig insgesamt 22 vergleichbare Lärchenstandorte (siehe unten) 
hinsichtlich der Dichte der Puppensäcke sowie einiger die Vermehrungs
potenz und die Sterblichkeit beeinflussenden Faktoren untersucht. Ziel der 
Untersuchung war es, unter Anwendung des gradologischen Standortsver
gleiches an den Merotoptyp gebundene Unterschiede im Massenwechsel der 
Lärchenminiermotte festzustellen und zugleich zu versuchen, die Ursachen 
dieser Unterschiede aufzudecken.
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Zur Sicherung der Ergebnisse wurde der Ortsvergleich durch Wieder
holung der Untersuchungen in den Jahren 1955 und 1957 zu einem Orts
Zeitvergleich erweitert.

Bevor auf die Ergebnisse des Vergleichs eingegangen wird, erscheint 
es noch notwendig, das Wichtigste über den Unterschied zwischen Lärchen- 
miniermotten-,,Befall“ und -„Schaden“ sowie über die Methodik der Popu
lationsdichte-Feststellung bei diesem Schädling zu sagen.

Das für die Feststellung der Lärchenminiermotten-Dichte geeignetste 
Entwicklungsstadium ist zweifellos das Puppenstadium, das Anfang Mai 
im festgesponnenen Puppensack an den Kurztrieben und Zweigen der Lärche 
zu finden ist. J ung (1942) nannte die Zahl der Säckchen pro Kurztrieb
Büschel den „Befallsquotienten s:b“. Im folgenden sei des leichteren Ge
brauchs wegen dieser Quotient noch mit 100 multipliziert, das heißt die 
Puppendichte durch die Zahl  der Säcke pro 100 Kurzt r i ebe  (im folgen
den kurz „Befallsindex“ genannt), gekennzeichnet.

Der Lärchenminiermotten-Bef all darf nicht ohne weiteres dem ange
richteten Schaden parallel gesetzt werden. Während der Befall, das heißt 
die Populationsdichte, eine relativ einfach, sicher und objektiv feststellbare 
Größe bildet, die weder von der Austriebszeit und -Geschwindigkeit, noch 
von der Regenerationsfähigkeit der Lärche abhängt, ist der durch die 
Miniermottenraupen verursachte Schaden höchst komplexer Natur und ab
hängig von den genannten Daten und Eigenschaften der Lärche. Der Scha
den kann dabei direkt und primär (durch Chlorophyllverlust), direkt und 
sekundär (durch Zuwachsverlust) oder indirekt (durch Steigerung der An
fälligkeit des Baumes gegenüber schädlichen Einflüssen wie zum Beispiel 
Krebs) entstehen.

Unter den soeben genannten drei Schadensarten ist der Chlorophyll
verlust bei der gradocönologischen Untersuchung von Interesse, weil er 
trotz seiner Abhängigkeit von Eigenschaften der Lärche einen guten Indi
kator abgibt sowohl zum Erkennen von Befallsunterschieden innerhalb des 
Standortes als auch, vor allem, zum Erkennen des „momentan mittleren 
Befalls“ einer Lärche oder eines Lärchenstandortes.

Auf der Grundlage der Chlorophyllverlust-Schätzung1) wurde der 
momentan  mi t t l e re  Befal l  eines Lä rchens t andor t e s  auf folgende 
Weise ermittelt. Ein Überblick über die zum betreffenden Standort ge
hörenden Lärchen (gleichen Alters und gleicher Art, siehe unten) ließ als 
erstes erkennen, daß die geschützt und gleichzeitig doch licht stehenden 
Lärchen den gleichmäßigsten und für den Bestand typischen Chlorophyll
verlust aufwiesen. Von zwei oder drei dieser „typisch geschädigten“ Lärchen 
wurden nunmehr einige Zweigproben (von insgesamt etwa 3 m Länge) ent
nommen solcherart, daß das Chlorophyllverlust-Prozent dieser Probe mög
lichst genau dem Gesamtprozent an Chlorophyllverlust der betreffenden

ß Als „Chlorophyllverlust“ wurden neben den weißen auch die vergilbten, von der 
Nährstoffzufuhr abgeschnittenen, Nadelteile gerechnet.

DOI: 10.21248/contrib .entom ol.8 .3-4 .241-290



r g . d o  contr gy.

Beiträge zur Entomologie, Band 8, 1958, Nr. 3/4 253

Lärchen entsprach. Auf diese Weise durfte erwartet werden, daß der aus den 
Probe-Entnahmen ermittelte Befall den — zur gegebenen Zeit — standorts
typischen Befall darstellte.

Bei einer Untersuchung der zahlenmäßigen Beziehung zwischen dem 
Schadmaß („s“ =  Chlorophyllverlust in Prozent) und dem Befallsindex 
(„i“ =  Zahl der Coleophora-Säcke pro 100 Kurztriebe) zeigte sich, daß bei 
Standorten mit einem mittleren Befallsindex von etwa 30 auch das Schad
maß ungefähr 30% betrug, daß dagegen mit steigendem Index das Schad
maß stärker als der Index anstieg, mit fallendem Index stärker als dieser 
abnahm. Die folgenden, abgerundeten Zahlen veranschaulichen dieses:

bei i =  50 betrug s =  75%, das heißt s =  1,5x i;
bei i =  30 betrug s =  30%, das heißt s =  i; .
bei i =  10 betrug s =  5%, das heißt d =  0,5xi.

Diese Zahlen besagen, daß an den mittelstark befallenen (europäischen) 
Lärchen der untersuchten Altersklasse eine Raupe ungefähr ein Nadel
büschel (einen Kurztrieb) vernichtete, daß dagegen bei stärker befallenen 
Lärchen eine Raupe mehr als ein Büschel, bei schwächer befallenen weniger 
als ein Büschel, vernichtete. Hierin kommt zum Ausdruck, worauf schon 
J ung  (1942, 501) hinwies, daß nämlich bei längerem starkem Coleophora- 
Fraß die Zahl der lebenden Kurztriebe und auch die Zahl der Nadeln der
selben (bzw. das Gewicht ihrer Nadelmasse) mehr und mehr abnehmen.

Die Abhängigkeit der Nadelmasse pro Kurztrieb vom Befallsgrad ist es 
also, die zu den vorstehenden Unterschieden im Verhältnis von i zu s führte.

Nach somit erfolgter Erörterung allgemeiner und methodischer Fragen 
sollen nunmehr die Ergebnisse der vergleichend-biocönologischen Unter
suchungen dargestellt werden, wobei diese Ergebnisse ihrem Charakter 
nach in vergleichend-analytische und synthetische unterteilt werden sollen.

B. Vergleichende Analyse
1. Popula t i onsd i ch t e / , ,Boden“

Wenn oben erwähnt wurde, daß in den Jahren 1953, 1955 und 1957, 
jeweils im Mai, von 22 vergle ichbaren Lärchenstandorten Zweigproben 
mit Puppensäcken der Lärchenminiermotte entnommen wurden, so heißt 
das soviel, als daß nur gleichaltrige (5—12 cm Brusthöhendurchmesser auf
weisende, das heißt etwa 10—25 Jahre alte) und gleichartige (europäische) 
Lärchen untersucht wurden. Ja, nicht nur das: die Lärchenstandorte ge
hörten ein- und demselben Großklimaraum an (Brandenburgisch-Sächsisches 
Tiefland zwischen Berlin und Leipzig) und wurden überdies nur insoweit zur 
Probeentnahme von Coleophora laricella -Puppensäcken verwendet, als sie 
in den wichtigsten standortklimatischen Faktoren übereinstimmten.

Eine Abgrenzung der Standorte konnte sich demgemäß weder auf dem 
Makro- oder Standortklima, noch auf dem Lärchenalter oder der Lärchenart
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Tabelle 1, Ü bersich t über die L ä rch en stan d o rte  und B efallszah len  
Abkürzungen: B — Berlin; D — Dessau; L =  Leipzig; Lä =  Lärchen

Standort Raum Vegetation Lä- Sackzahl pro 100 Kurztriebe Lfd.
Art 1953 1955 1957 Gesamt Nr.

Friedrichshagen W B Hypnum Schreberi und H. purum, Deschampsia fle- 
xuosa, V accinium vitis-idaea, Calluna vulgaris,

eur. 62 62 42 >  40 1

Friedrichshagen 0 B Agrostis tenuis, Fragaria vescans, Carex hirta, 
Hieracium pilosella, Melampyrum pratense, Vacci-

jap. — 46 33 / 2

Rahnsdorf B nium myrtillus, Pteris aquilina, Euphorbia cyparis- 
sias, Veronica officinalis, Carex pilulifera

eur. 59 51 48 >  40 3

Müggelheim B eur. — . 44 43 >  40 4

Klieken D Wie 1—4, jedoch
fehlend: die zwei Vaccinium-Arten;

eur. 55 41 38 >  40 5

Wolfsgrube D hinzutretend: Arrhenatherum elatius, Holcus 
mollis, Poa nemoralis, Sarothamnus scoparius

eur. — 55 43 >  40 6

Mooshütte D eur. 60 52 39 >  40 7

Marke D 5? eur. 46 41 33 >  40 8

Dobritz NO D Hypnum Schreberi und H. purum, Oxalis acetosella, 
Pteris aqilina, Rubus idaeus, Rubus spec., Deschamp-

eur. 28 23 27 15—35 9

Dobritz W D sia flexuosa, Luzula pilosa, Holcus mollis, Vacci- 
nium myrtillus, Fragaria vescans, Majanthemum bifo-

eur. ■-- - 30 26 15—35 10

Naunhof W L lium, Convallaria mafalis, Catharinea undulata, 
Polytrichum spec., Carex hirta, Molinia coerulea,

eur. 19 12 — 15—35 11

Naunhof Mitte L Veronica chamaedrys. eur. 31 22 — 15—35 12

Großsteinberg L Wie 9—12, jedoch
fehlend: Catharinea undulata, Polytrichum spec.;

eur. 24 29 — 15—35 13

Kranichsberge B schwächer: Oxalis acetosella, Rubus spec, und R. 
idaeus;

eur. 37 26 28 15—35 14

Alt-Buchhorst B stärker: Vaccinium myrtillus, Convallaria mafalis eur. 39 36 30 15—35 15
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gründen, sondern mußte an Hand der unter
schiedlichen Bodeneigenschaften vorgenom
men werden. Es wurde daher anfänglich 
versucht, einige Bodenfaktoren: pH-Wert, 
Korngröße und Wasserkapazität, zumZwecke 
der Gewinnung von Abgrenzungsmerkmalen 
zu bestimmen. Da sich jedoch zeigte, daß die 
gewonnenen Werte nicht selten innerhalb ein- 
und desselben Standortes stärker schwankten 
als zwischen zwei verschiedenartigen Stand
orten, wurde im weiteren auf ihre Erfassung 
verzichtet und als Anzeiger für den Gesamt
Faktorenkomplex „Boden“ die qualitative 
und quantitative Pf l anzenar t en-  Zus am
mense tzung verwendet. Sie ist, wie aus 
zahlreichen Arbeiten der Vegetationskunde 
bekannt, weitaus besser geeignet, Boden
unte r schiede  (und nur auf solche kam es 
im vorliegenden Fall an) deutlich zu machen 
als es mit unseren Meßverfahren und -Gerä
ten möglich wäre. Hinzu kommt, daß es 
auch vom Gesichtspunkt der Forstpraxis her 
zweckmäßiger erschien, die jederzeit leicht 
erkennbaren Vegetationsmerkmale anstelle 
der erst mit relativ komplizierten Geräten 
feststellbaren abiotischen Bodenfaktoren zu 
verwenden.

In der Tab. 1 sind als Ergebnis dieser 
Untersuchungen einerseits die Vegetations
Aufnahmen (dargestellt durch die beherr
schenden Arten der Moos- und Krautschicht
Vegetation), zum anderen die entsprechen
den Miniermotten-Befallswerte zusammen
gestellt.

Zur E rläu te ru n g  der Tab. 1.
Die Tabelle enthält die 20 vergleichbaren Stand

orte der europäischen Lärche (Larix decidua) sowie 
Standorte der japanischen Lärche (Larix leptolepis).

Die Standorte sind nach den (hier schon aus 
den einzelnen Vegetationsaufnahmen extrahierten) 
Pflanzenarten- Kombinationen geordnet.

Die Aufzählung der Pflanzenarten enthält je
weils nur die 10—15 dominantesten1) Pflanzenarten

q Dominanz =  Deckungsgrad in Prozent der 
Bezugsfläche.
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(„Hauptarten“), da diese zur Kennzeichnung und Unterscheidung der Standorte ge
nügen. Die Aufzählung erfolgt in der Reihenfolge des fallenden Dominanzgrades.

Der jeweils aus den Befallsindizes der Jahre 1953, 1955 und 1957 gebildete mittlere 
Befallsindex eines Lärchenstandortes ist — in abgerundeter Form — in eine von drei 
Größenklassen: größer als 40, 15—35, kleiner als 10, eingeordnet.

Vergleicht man nunmehr die in der Tab. 1 verzeichneten Pflanzenarten
Kombinationen mit den Befallswerten und beschränkt sich dabei vorerst 
auf die 20 Standorte europäischer Lärchen, so erkennt man, daß der Coleo- 
phora laricella-Befall einerseits und die unter den Lärchen befindliche Vege
tation andererseits in deutlicher Beziehung zueinander stehen.

Den stärksten Befall (Index 33 bis 62) zeigten die Lärchen auf Kiefern- 
und Kiefernmischwald-Standorten, die durch das Dominieren von trockene, 
saure Böden liebenden Pflanzenarten (Drahtschmiele, Preißelbeere, Heide
kraut u. a.) gekennzeichnet waren. 8 der 10 Standorte (4 im Berliner und
4 im Dessauer Raum) gehörten diesem Typus an, der nach seinen bezeich
nendsten Pflanzenarten — im Rahmen der vorliegenden Untersuchung — 
der Gramineen-CAZZurea-Typ genannt sei. Die Berliner Ausprägung 
dieses Typs war durch das starke Auftreten der Preißelbeere (unter Zu
rücktreten der Heidelbeere), die Dessauer Ausprägung durch dasjenige des 
Besenginsters (bei fehlenden Beerkraut-Arten) ausgezeichnet.

Deutlich geringer (Index 12—39) war der Befall auf Standorten, die 
— in Kiefernmischwäldern und Laubwäldern gelegen — Pflanzenarten mit 
schon höheren Ansprüchen an Bodenfeuchtigkeit und -Güte trugen (wie 
Sauerklee, Adlerfarn, Him- und Brombeere, Heidelbeere, Maiblume u. a.). 
Zu diesem Standorttyp, der hier My r t i l l u s -Rubus -T j p  genannt sei, ge
hörten 9 der untersuchten Standorte (4 im Berliner, 3 im Leipziger und 2 im 
Dessauer Raum). Auch hier ließen sich zwei Untertypen, ein Sauerklee- und 
ein Heidelbeerreicher Untertyp, unterscheiden.

Am geringsten schließlich (Index 2—12) war der Lärchenminiermotten- 
Befall auf solchen Standorten, die sich im Aue-Gebiet der mittleren Elbe 
sowie der unteren Mulde und einiger Mulde-Zuflüsse befanden. Ihr Boden 
(Tonschlick über Sand) zeigte oberflächennahes Grundwasser und ihre 
Pflanzendecke bildete eine typische (durch Anemone, Gundermann, Bren
nessel, Knäuelgras, Scharbockskraut u. a. gekennzeichnete) Auewald-Vege- 
tation. DieserTyp, hier als Anemone-Ficar ia-Tjp  bezeichnet, wardurch
5 Standorte (1 im Berliner und je 2 im Dessauer und Leipziger Raum) ver
treten.

Bei den vorstehenden Abgrenzungen biocönotischer Standorteinheiten 
kam es in der Hauptsache darauf an, durch Verwendung von Dominanz 
und Konstanz, als den beiden biocönologisch wichtigsten Merkmalen der 
Pflanzenarten1), solche Vegetationsunterschiede (und damit Unterschiede in 
der biocönotischen Struktur) sichtbar zu machen, denen Unterschiede in der

0 Siehe hierüber Schwenke, 1953b.
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Populationsdichte von Coleophora laricella entsprachen. Über eine rein 
pflanzensoziologische Bewertung der auf diese Weise abgegrenzten Ein
heiten ist damit nichts ausgesagt.

Stellt man die soeben genannten Ergebnisse noch einmal kurz zusammen, 
ergibt sich die in Tab. 2 enthaltene Übersicht.

Tabelle 2. Die S ta n d o rtty p e n  in ih re r B eziehung zur 
L ärch en m in ierm o tten -D ich te

Befalls
Index Vegetations-Typ Raum

>  40 Gramineen-Caffaraa-Typ
a) Vaccinium vitis-tdaea-Untertyp
b) Sarothamnus scopariKs-Untertyp

Berlin
Dessau

15—35 Vaccinium myrtillus-Hubus-Tjp 
a) Oxalis aceioseKa-Untertyp Dessau

Leipzig
b) Vaccinium myrtillus-Xlntertyp Berlin

Leipzig
<  10 Anemone-Ficaria-Typ Berlin

Dessau
Leipzig

Die in den Tab. 1 und 2 dargestellten Ergebnisse lauten in einem Satz 
zusammengefaßt: Der Befal l  der (europäischen)  Lärche  durch 
Coleophora laricella nahm mi t  zunehmender  Bodenfeucht ig
kei t  ab und zwar de ra r t ,  daß die Lärchen  auf den feuchtes ten  
(Auewald-) S t a ndor t en  p r ak t i s ch  befal lsf rei  waren,  während 
zur gleichen Zeit  die auf  t rockenen Sandböden s tockenden 
Lärchen s t a rken  bis s t ä r k s t en  Befall  zeigten.

In die gleiche Richtung (einer Beziehung zwischen dem Miniermotten - 
Befall und den Bodeneigenschaften) weisende Beobachtungen liegen wohl 
auch den schon früher zum Ausdruck gebrachten Ansichten einiger Autoren 
zugrunde (B o d e n , 1902; J e m m e t t , 19131) u. a.), worin die hinsichtlich 
Boden und Lage richtige Standortwahl als eine der Voraussetzungen für 
erfolgreichen Lärchenanbau genannt wird.

Mit dem Auffinden der genannten Beziehung zwischen den Bodeneigen
schaften (insbesondere der Bodenfeuchtigkeit) einerseits und der Lärchen
miniermotten-Dichte andererseits, ist nun — genau genommen — noch 
nichts darüber ausgesagt, ob es sich hierbei um eine Kausal-Beziehung 
handelt. Niemand, der sich schon einmal mit dem Problem des Massen
wechsels der Insekten näher befaßte, wird jedoch daran zweifeln, daß hier 
eine Kausalbeziehung vorliegt und zwar deshalb, weil die edaphischen 
Faktoren zusammen mit den klimatischen als gradologische Primärfaktoren

p Nach J tjng, 1942.
B e i t r .  E n t .  8  17
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auf jeden Fall Einfluß, auf die Populationsdynamik der an den betreffenden 
Lebensraum gebundenen Insektenarten nehmen. Auf welchem Wege, über 
welche Zwischenstufen, sie dies tuen, bleibt dabei allerdings noch unbekannt.

Man könnte hier von einem komplex-analytischen Ergebnis bzw. einer 
komplex-analytischen Betrachtungsweise sprechen, die im Gegensatz zu der 
üblicheren differenziert-analytischen Betrachtungsweise die betreffende 
Wirkung einem größeren Ursachenkomplex gegenüberstellt, der selbst erst 
noch der Analyse bedarf.

Beispiele für eine solche komplex-analytische Betrachtungsweise finden sich in der 
Literatur über den Massenwechsel der Insekten nicht selten. Genannt seien hier nur die 
Arbeiten von Zedebbatter (1911) und W il k e  (1931), in denen aus einem Vergleich 
zwischen den Klimadaten und Bodeneigenschaften einerseits sowie dem Auftreten 
einiger forstschädlicher Insektenarten andererseits auf einen Kausalzusammenhang 
beider geschlossen wird.

Es war im Bahmen der vorliegenden Untersuchung leider nicht möglich, 
zu versuchen, die komplex-analytisch gewonnene Beziehung Miniermotten
dichte/,,Boden“ noch weiter zu analysieren. Jedoch soll wenigstens in der 
im Abschnitte II,C erfolgenden synthetischen Betrachtung der Ergebnisse 
eine Deutung dieser Beziehung versucht werden.

Abschließend zum Problem Miniermottendichte/„Boden“ sei in An
lehnung an das bereits im Abschnitt I Gesagte, betont, daß die vorstehenden 
Ergebnisse konstante Dichte-U nterschiede betreffen und keine konstanten 
Dichte-Werte. Letztere schwanken ja von Jahr zu Jahr und würden sich 
erst, als mi t t l e re  Dichte-Werte, aus einer über viele Generationen der 
Lärchenminiermotte verlaufenden Untersuchung ergeben. Im vorliegenden 
Falle wurden nur drei Generationen dieses Schädlings untersucht. Trotzdem 
kann nach Lage der Dinge wohl nicht daran gezweifelt werden, daß die 
aufgefundenen Dichte-Unterschiede (innerhalb des Untersuchungsgebietes) 
im Prinzip, d. h. in ihrer Parallelität zu den Bodenfeuchtigkeits-Unter
schieden, auch über alle einzelnen Dichte-Schwankungen hinweg bestehen 
bleiben. Das ist insbesondere auch deshalb zu erwarten, weil es sich bei der 
Lärchenminiermotte um einen typischen „Dauerschädling“ handelt, das 
heißt um eine Insektenart, deren Dichte nur mit relativ geringer Amplitude 
schwankt. Anders wäre es bei einem typischen ,,Massenwechsel“-Schädling, 
das heißt einem solchen, dessen Individuenzahl am betreffenden Standort 
sehr weiten Schwankungen unterworfen ist. Hier können die hinsichtlich der 
mittleren Dichte bestehenden standörtlichen Unterschiede von der Schwan
kungsbreite der Dichte überdeckt werden. Man legt daher bei derartigen 
Insektenarten dem gradologischen Standortvergleich nicht die mittlere 
Dichte, sondern besser die Schwankungsbreite der Dichte (siehe Ab
schnitt III: Ahorneule) zugrunde.

2. Popula t i onsd i ch t e /Lich t -  und Winds t ä rke
Die wenigen bisher vorliegenden Notizen über den Einfluß standort

klimatischer Faktoren auf die Lärchenminiermotten-Dichte scheinen sich
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insofern zu widersprechen, als sie die Freistellung von Lärchen zum Teil 
als Dichte-erhöhend (z. B. J ung, 1942), zum anderen Teil dagegen als 
Dichte-vermindernd (z. B. B o d e n , 1902) bezeichnen.

Daß dieser Widerspruch nur ein scheinbarer ist, das heißt beide ge
nannten Beobachtungen richtig sind, ergaben die vorliegenden Unter
suchungen. Bei ihnen wurde von den Erfahrungen ausgegangen, die vor 
einigen Jahren bei der Untersuchung der Verteilung zweier Kiefernspanner
arten innerhalb des Kiefernbestandes gewonnen wurden (S c h w e n k e , 1952).

Aus den Ergebnissen ging damals eindeutig hervor, daß die zwischen verschiedenen 
Teilen ein- und desselben Waldbestandes bestehenden konstanten Unterschiede der 
Puppen-Dichte von Bupalus piniarius L. und Semiothisa liturata CI. allein durch die 
Windstärke — auf dem Wege über die Windempfindlichkeit der eierlegenden Falter — 
verursacht werden.

Eine diesen Ergebnissen entsprechende Deutung der innerstandörtlichen 
Unterschiede der Miniermotten-Dichte blieb jedoch unbefriedigend. Zwar 
zeigten sich die dem Wind am stärksten ausgesetzten Rand-Lärchen stets 
schwächer befallen als die dahinter stehenden, geschützteren Bäume, jedoch 
war der Befall in dem maximal windgeschützten Inneren dichter Bestände 
durchaus nicht maximal hoch, sondern — im Gegenteil — niedriger als am 
windigen Rande. Erst, wenn man annahm, daß zugleich mit dem Wind 
auch das Licht, und zwar in einem der Windstärke, entgegengesetzten 
Sinne, auf die standörtliche Verteilung der Lärchenminiermotte einwirkt, 
löste sich auch dieser Widerspruch.

In der Tat hielt diese Annahme einer diesbezüglichen Prüfung an allen 
22 Lärchenstandorten stand.

Fig. 2 gibt als Beispiel hierfür zwei charakteristische Lageskizzen wieder.
Fig. 2a) zeigt einen Lärchen-Standort bei Reibitz (Dübener Heide). Der die Lärchen 

enthaltende ca. 20jährige Kiefernbestand bildete — allseitig fast völlig freistehend — 
eine Windinsel, um so mehr, als das Gelände in der Hauptwindrichtung (SW) stark 
abfiel und der Bestand sich somit am Rande eines Plateaus befand.

Entsprechend war der Lärchenminiermotten-Befall wesentlich geringer als auf 
anderen Sand-Standorten und wurde deshalb auch nicht in den Standortvergleich 
(siehe oben) einbezogen. Nichtsdestoweniger zeigte er besonders deutlich die standort
klimatisch zu erwartende Befalls-Verteilung: i =  30 — 40 nur an einigen Lärchen am 
relativ windgeschützten Nord-Ost-Rand; i =  15 — 30 im windgeschützteren aber 
dunkleren Bestandsinneren; i =  unter 15 am zwar lichten aber besonders windigen 
West- und Süd-Rand.

In der Fig. 2 b) ist ein Teil des Lärchenstandortes Wolfsgrube bei Roßlau dargestellt. 
In einem ca. 30jährigen Kiefernbestand befanden sich die Lärchen auf einer breiten 
West-Ost-Schneise sowie am Ostrand eines Nord-Süd-Weges im Lichtbestand. Wieder 
war die Abnahme des Chlorophyllverlustes nach der Hauptwindseite (Westen) hin sehr 
deutlich.

Es darf nach all dem als erwiesen gelten, daß für die Verteilung der 
Lärchenminiermotte innerhalb des Lärcbenbestandes bzw. an ein- und 
derselben Lärche das folgende Prinzip gilt. Der Falter von Coleophora 
laricella ist zugleich windempfindlich und licbtliebend; daher wird die

17*
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Falter-Dichte (und somit die gesamte Populationsdichte) von den zwei — im 
entgegengesetzten Sinne wirkenden — Faktoren Luf tbewegung und 
L i ch t s t ä rke  wesentlich beeinflußt: mit zunehmender Windstärke ver
ringert sich die Dichte, mit zunehmender Lichtstärke erhöht sie sich.

A A
A A
A A
A A
a a A A A A

•  • 3 A
A A
A •  • 3 A
A •  3 3 AA 3 3 0 A A A A A A
A 3 0 0 3 3 3 3 3 3 3

A A A A 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

A A A A 3 3 0 A A A A A A
A 3 3 0 A
A 3 3 0 A

3 0 0A 3 0 0 \
A 0 0 0 A

k 0 0 0 A

25 m

N
A

W-

•  : i > VO
3  : -i = 30-^0
0 : i = A5-3Q
O : i <15

0
A

M

W

25.

Fig. 2. Lageskizzen der Lärchenstandorte bei Reibitz (a) und Wolfsgrube (b)

DOI: 10 .21248/contrib .entom ol.8 .3-4 .241-290

http://www.senckenberg.downlo


©www ck< rg.de/; do ac contribi 3ns-to-entomology.org/

Beiträge zur Entomologie, Band 8, 1958, Nr. 3/4 261

Steht daher eine Lärche völlig frei, so ist sie zwar für die Lärchen- 
miniermotte optimal belichtet, zugleich aber pessimal dem Wind ausgesetzt; 
umgekehrt ist eine Lärche im dichten Bestandesinneren zwar optimal wind
geschützt, gleichzeitig aber pessimal belichtet. In beiden Fällen bleibt der 
Befall relativ gering. Erst, wenn gute Belichtung und guter Windschutz 
Zusammentreffen, was zum Beispiel beim Lichtstand von Lärchen im Wald
inneren oder bei windgeschützten Waldrändern der Fall ist, tritt stärkerer 
Befall auf.

Die vorstehenden Ableitungen werden unterstrichen durch die Tatsache, 
daß bei Lärchen, die mit ihrer Spitze über den sie umgebenden Bestand 
hinausragten, dieser Spitzenteil stets einen deutlich geringeren Chlorophyll
verlust als die windgeschützten, jedoch gut belichteten, unteren Teile auf
wies, wobei jedoch bezeichnenderweise die überwiegend im Windschatten 
gelegene Ostseite stets etwas stärker befressen schien als die Westseite. 
Befand sich dagegen der untere Teil der Lärche im ungünstigeren Dicht
stand, so war jetzt die herausragende Spitze — und vornehmlich wieder ihre 
Ostseite — der am stärksten befressene Teil.

Um diese Beziehung, auf die Puppendichte bezogen, zahlenmäßig zu 
bestätigen, wurden 1955 von einer etwa 15 m hohen Lärche (die sich in der 
Berliner Stadtforst, Friedrichshagen, inmitten eines ca. 10 m hohen Kiefern
stangenholzes befand) drei Befallswerte ermittelt: a) in 2 m Höhe, b) in 
12 m Höhe an einem nach Westen gerichteten Zweig und c) in 12 m Höhe 
an einem nach Osten gerichteten Zweig. Die Ergebnisse waren:
a) 2 m Höhe, 761 Kurztriebe, 122 Säcke; Befallsindex =  16;
b )  12m „ , W, 654 „ ,114 „ ; „ = 1 7 ;
c) 12 m „ , O, 554 „ , 227 „ ; „ =  41.

Der Miniermotten-Befall war somit an der windungeschützten Westseite 
der Lärchenspitze nur etwa ebenso stark wie im zwar windgeschützten, aber 
lichtungünstigen unteren Teil, erreichte jedoch an der im Windschatten 
liegenden Ostseite der Spitze einen 2%mal so starken Wert.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß mit Vorstehendem die 
innerstandörtlichen Unterschiede der Lärchenminiermotten-Dichte auf ihre 
primären Ursachen zurückgeführt werden konnten. Es liegt damit einer 
jener nicht gerade zahlreichen Fälle vor, in denen es gelingt, standörtlich 
konstante Populationsdichte-Unterschiede ohne große Mühe auf ihre letzten 
Ursachen zurückzuführen.

Zugleich zeigen die Ergebnisse, worauf schon eingangs hingewiesen 
wurde, daß nämlich beim biocönologischen Standortsvergleich der „Stand
ort“ sehr verschieden weit gefaßt werden kann. Selbst die Ost- und West
seite ein- und derselben Lärche sind also populationsdynamisch vergleichbare 
„Standorte“, sofern sie in bezug auf die betreffende Insektenart Gradocön- 
Unterschiede aufweisen.
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Schließlich vermitteln die vorstehenden Ergebnisse auch noch einen 
interessanten Einblick in einen periodischen Merocönosewechsel  der 
weiblichen Falter von Coleophora laricella zwischen bestimmten Lärchen 
bzw. Lärchenteilen.

In Verbindung mit der Feststellung der Eizahl (siehe unten) sowie der 
Puppen-Mortalität bei der Lärchenminiermotte zeigte sich, daß in den stand
ortklimatisch (das heißt hinsichtlich Licht und Wind) ungünstigen Mero- 
cönosen nach Beendigung einer Generation stets mehr Falter schlüpften als 
der betreffenden mittleren Populationsdichte entsprach oder mit anderen 
Worten: als zu Anfang der Generation zur Eiablage gelangt sein konnten. 
Da die Falter-Mortalität bei der Lärchenminiermotte als unbedeutend be
trachtet werden darf (siehe J ung, 1942), bleibt, zur Erklärung nur ein 
periodisches Abwandern eines großen Teiles der an solchen Stellen geschlüpf
ten Falter nach anderen Merocönosen. Als Ursache kommen wohl nur wäh
rend der Eiablegezeit herrschende ungünstige Licht- und Windverhältnisse 
in Betracht, welche die eierlegenden Falter zur Suche nach günstigeren 
Ablegestätten veranlassen. Übrig blieb nur derjenige Teil weiblicher Falter1), 
der zum Zeitpunkt der Eiablage gerade ausreichend günstige Licht- und 
Windverhältnisse vorfand.

Dagegen besteht nun bei der anderen am Merocönose-Wechsel der 
Miniermotten-Falter beteiligten Merocönose eine Diskrepanz zwischen End- 
und Anfangsdichte im umgekehrten Sinne: die Zahl der eierlegenden Falter 
ist stets größer als die Zahl der in der Merocönose geschlüpften weiblichen 
Falter. Hier ist das Artgleichgewicht der betreffenden Population offen
sichtlich schon auf die Vermehrung der Individuenzahl durch Zuwanderung 
eingestellt.

Fig. 3 gibt den geschilderten Vorgang schematisch wieder.
Wie Fig. 3 zeigt, ist in der Merocönose Mx die Vermehrung ständig größer 

als die Sterblichkeit, ohne daß die Populationsdichte dadurch zunimmt: Mx 
ist eine Abwanderungs-Merocönose. Umgekehrt, ist bei M2 die Sterblichkeit 
ständig größer als die Vermehrungsrate, ohne daß aber die Populations
dichte dadurch abnimmt: M2 ist eine Zuwanderung-Merocönose,

3. Popu la t i onsd i ch t e  bzw. Schaden /Lär chena r t
An Hand der 1953—57 im Untersuchungsgebiet geprüften Lärchen

standorte konnten hinsichtlich der Frage einer Abhängigkeit des Minier- 
motten-Befalls von der Lärchenart nur die europäische Lärche (Larix 
decidua) und die japanische Lärche (Lar ix leptolepis) verglichen werden.

Die bisher unterschiedlich beantwortete Frage2), ob die europäische und 
die japanische Lärche sich hinsichtlich des Coleophora laricella-Beialh

b Genauer gesagt: „ ..  .derjenige Teil Eier“, da ja die Falter vielfach nach Ablage 
eines Teils der Eier abwandern werden.

2) Die diesbezüglichen Auffassungen sind bei J ung (1942) zusammengestellt.
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konstant unterscheiden oder nicht, wurde durch die vorliegenden Unter
suchungen (s. Tab. 1) im letzteren Sinne beantwortet; ein deutlicher B ef a l l s 
unterschied zwischen den beiden Lärchenarten war nicht zu erkennen.

Fig. 3. Schematische Darstellung des periodischen Merocönose-Wechsels der weiblichen 
Falter von Coleophora laricella Hb.
PD =  Populationsdichte; t =  Zeit; I, II, III =  I. bis III. Generation; V =  Vermehrung 
U =  Umweltwiderstand (=  Verminderung); Mj, M2 =  Merocönosen Nr. 1 und 2; 
eF =  eiablegende Falter; gF =  geschlüpfte Falter
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Anders verhielt es sich jedoch mit dem S chaden.  Dieser war — gemessen 
am Befall — bei der japanischen Lärche deutlich geringer als bei der euro
päischen Lärche. So entsprach einem Befallsindex von 30 bei Larix decidua 
ein Schadwert von etwa 30%, bei Larix leptolepis hingegen von nur etwa 
15—20%.

Die geringere Schädlichkeit von Coleophora laricella auf der japanischen Lärche 
führte, wie schon J ung (1942) vermutete, infolge Verwechslung von „Befall“ und „Scha
den“ wahrscheinlich zu der in der Literatur mehrfach vertretenen Ansicht, die japanische 
Lärche werde schwächer befallen als die europäische.

J ung (1942) gab als Erklärung dieses Schad-Unterschiedes die ver
schiedene Größe und Zahl der Nadeln und Kurztriebe bei beiden Lärchen
arten an. Eine von mir 1957 durchgeführte Nadelzählung bestätigte J ungs 
Auffassung:
europäische Lärche, Trieb öjährig: mZ/KT1) =  54 (n =  10),

„ „ , „ 1 jährig: mZ/KT =  44 ( „ ),
japanische Lärche, Trieb 5jährig: mZ/KT = 8 4  (n =  10),

„ ,, , ,, ljährig: mZ/KT =  52 ( „ ).
Wie das Zählungsergebnis zeigt, war die Nadelzahl pro Kurztrieb bei der 

japanischen Lärche wesentlich höher als bei der europäischen. Sie nahm 
bei ein- und derselben Lärchenart mit dem Triebalter zu und zwar bei der 
japanischen Lärche stärker als bei der europäischen.

4. Eizahl / , ,Boden“
Wurde bisher die Populationsdichte (als Puppensack-Dichte) und damit 

also die Resultierende aus allen Einzelkomponenten des Massenwechsels 
von Coleophora laricella auf ihre Standort-Abhängigkeit (bzw. Abhängigkeit 
von der Lärchenart) hin untersucht, so sollen nunmehr noch einige Einzel
komponenten des Massenwechsels einer gleichen Betrachtung unterzogen 
werden.

Uber die Eizahl  der Lärchenminiermotte liegt bisher nur die Mitteilung 
von J ung  (1942) vor, wonach die Zahl der im Abdomen frischgeschlüpfter 
Weibchen enthaltenen Eier (auf Grund der Sektion dreier Individuen) 
„65—75 Eier je Tier“ betrug.

Beide Arten der Eizahl, sowohl die Zahl abgelegter  Eier, als auch die 
absolute  Eizahl (=  Zahl abgelegter Eier +  Zahl der nach dem natürlichen 
Tode im Abdomen verbleibenden, ablegereifen Eier), wurden 1953 an 
Material von 16 verschiedenen Lärchenstandorten untersucht.

Zu diesem Zweck wurden je 10—20 frischgeschlüpfte C. laricella-Pärchen in einem 
mit Gaze abgedeckten, in Wasser stehende Lärchenzweige enthaltenden, Zuchtglas 
auf dem Freilandregal gehalten. Nach dem Tode der Falter wurden die Eier an den 
Zweigen sowie die noch im Abdomen verbliebenen legereifen Eier gezählt.
’ Tab. 3 enthält die Ergebnisse dieser Untersuchung, geordnet nach der 
Höhe des Befallsindex.

*) mZ/KT =  mittlere Nadelzahl pro Kurztrieb
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Trotz des Fehlens der (bei derartigen Untersuchungen nicht erreichbaren) 
statistischen Sicherung, lassen die in der Tab. 3 enthaltenen Zahlenwerte 
eindeutig die Abhängigkeit der Zahl abgelegter Eier sowie auch der absoluten 
Eizahl von der Befallsstärke erkennen. Da die Befallsstärke ihrerseits wieder 
von den jeweiligen Bodeneigenschaften abhing (s. oben), besteht somit 
auch für die Eizahl eine Abhängigkeit vom Faktorenkomplex „Boden“.

Daß die Eizahl von C. laricella umgekehrt proportional der Populationsdichte war, 
entspricht den auf Grund der bisherigen Erfahrungen über die Beziehungen zwischen 
Populationsdichte/Ernährung/Gewicht/Eizahl von Insekten gestellten Erwartungen.

Die mittlere absolute Eizahl betrug auf Auwaldstandorten 50,6, auf 
frischen Sand- bzw. Sand-Lehm-Standorten 46,0 und auf trockenen Sand
standorten 36,3 Eier pro Weibchen und liegt damit wesentlich unter den 
von J u n g  (s . oben) mitgeteilten Werten.

Würde man die vorstehenden standörtlichen Eizahl-Unterschiede nun 
etwa als den Befalls-Unterschieden widersprechend empfinden in dem Sinne, 
daß man erwartet hätte, am Standort der höchsten Eizahl (unter der Voraus
setzung gleichen Geschlechterverhältnisses) auch die höchste Populations
dichte zu finden (und nicht — wie es der Fall ist — gerade umgekehrt), —

Tabelle 3. E izahlen  von Coleophora larice lla  an verschiedenen  
■ L ä rch en sta n d o rten , 1953

Abkürzungen: i =  Befallsindex; a =  mittlere Zahl abgelegter Eier; 
b =  mittlere Zahl der im Abdomen verbliebenen legereifen Eier;

c =  mittlere gesamte (absolute) Eizahl pro Weibchen

i >  10 i =  15 — 35 i >  40

a +  b =  c a +  b =  c a +  b =  c

Dessau-Mulde
45,8 +  6,6 =  52,4
Naunhof-Parthe
41,1 +  8,0 =  49,1
Lindenthal
45,7 +  6,0 =  51,7
Portitz
47,3 +  1,7 =  49,0

Woltersdorf
39.0 +  0,7 =  39,7 
Dobritz W
39.8 +  2,9 =  42,7 
Dobritz NO
42.8 +  2,0 =  44,8 
Naunhof W
40,7 +  9,5 =  50,2 
Naunhof Mitte
47.1 +  2,3 =  49,4 
Großsteinberg
43.9 +  5,3 =  49,2

F’hagen W
35,4 +  2,2 =  37,6
Müggelheim
28.0 +  3,3 =  31,3 
Rahnsdorf
25,9 +  4,5 =  30,4 
Wolfsgrube
42.0 +  4,7 =  46,7 
Mooshütte
28.1 +  7,1 =  35,2 
Marke
28,3 +  10,2 =  38,5

Gesamt-Mittel: 
45,0 +  5,6 =  50,6

Gesamt-Mittel: 
42,2 +  3,8 =  46,0

Gesamt-Mittel: 
31,3 +  5,3 =  86,6

oder würde man aus den genannten Verhältnissen schließen, daß die Morta
litätsquote an den feuchten Standorten größer sein müsse als an den trocke
nen (weil es ja für die Mortalität gelte, eine größere Eizahl zu reduzieren), — 
so würde man in beiden Fällen einen Denkfehler begehen.
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Wie eingangs schon gezeigt, sagen die standörtlichen Unterschiede hin
sichtlich der Massenwechselkomponenten nichts über die standörtlichen 
Unterschiede der mittleren Populationsdichte aus.

5. Geschlechterverhä l tn i s  und P u p p enpa ra s i t i e r ung / , , Bode n“
An Hand der eingetragenen Puppen von Coleophora laricella sowie der 

daraus geschlüpften Falter konnten auch noch das Geschlechterverhältnis 
der Falter sowie die Puppenparasitierung in ihrer Beziehung zum Standort 
geprüft werden.

Zur Ermittlung des Geschlechterverhä l tn i sses  (Sexualindex i — 
Weibchen:Männchen +  Weibchen) der Lärchenminiermotte wurden 1955 
jeweils 150—300 Falter von 17 Standorten untersucht.

Leider konnten dabei die Auwaldstandorte — mit Ausnahme von Brieselang — 
keine Berücksichtigung finden, da sie infolge ihrer geringen Puppensackdichte nicht 
die notwendige Zahl Falter erbrachten.

Der Weibchenanteil schwankte zwischen 0,35 (Müggelheim) und 0,48 
(Brieselang), ohne jedoch eine sichere Beziehung zum Standort (bzw. zum 
Befallsindex) zu ergeben. Zehn — 1957 wiederholte — Zählungen ergaben 
Werte, die in den gleichen Grenzen lagen (0,35 Hangeisberg; 0,45 Friedrichs
hagen). Es läßt sich an Hand des Untersuchungsmaterials daher nur sagen, 
daß in den untersuchten Jahren und an den untersuchten Orten das Ge
schlechterverhältnis der Lärchenminiermotte stets etwas zu Gunsten der 
Männchen verschoben war, ohne daß sich eine eindeutige Standortabhängig
keit nachweisen ließ.

Die Pa ras i t i e rung  der Puppen  der Lärchenminiermotte ließ sich 
quantitativ vollständig, qualitativ jedoch nur teilweise erfassen, da ein Teil 
der Parasiten zum Zeitpunkt der Materialentnahme bereits geschlüpft war 
bzw. während des (oft einige Tage dauernden) Transportes der Zweigproben 
schlüpfte. Jedenfalls war die Zahl der von Schlupfwespen (nur diese traten 
als Parasiten auf) verlassenen Puppensäcke stets größer als die Zahl der 
gezogenen Schlupfwespen.

Die qua n t i t a t i v e  Puppenparasitierung schwankte nach Standorten 
und Jahren zwischen 1% (Finkenkrug, 1957) und 34% (Dobritz W, 1955), 
ohne daß eine klare Bindung der Höhe an bestimmte Standorttypen oder 
Jahre erkannt werden konnte.

Trotzdem ist aus den biocönologischen Konzeptionen heraus sowie auch 
nach dem, was heute bereits über die Standortbindung der Parasitierung 
von Insekten bekannt ist (S c h w e n k e , 1958), nicht daran zu zweifeln, daß 
auch bei der Lärchenminiermotte eine derartige Bindung vorhanden ist. 
Sie konnte auf Grund der besonderen Kompliziertheit des Problems im vor
liegenden Falle nur nicht nachgewiesen werden. Die Parasitierung von 
Coleophora laricella wird wahrscheinlich in weit höherem Maße als bei den 
meisten anderen Insekten vom Vorhandensein oder Fehlen von Neben- und 
Zwischenwirten der Parasiten bedingt. In Deutschland kommen über 250
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Coleophoriden- und Gracilariiden-Arten (darunter 131 Arten der Gattung 
Coleophora Hb.) an fast allen Baum- und Straucharten sowie an zahlreichen 
Pflanzenarten der Krautschicht vor, die einen großen Teil ihrer Parasiten, 
soweit diese überhaupt schon bekannt sind, gemeinsam haben (T h o m p s o n , 
1944—50). Es ist daher anzunehmen, daß nicht so sehr die abiotische Struktur 
des Lärchenstandortes auf die Lärchenminiermotten-Parasitierung Einfluß 
nimmt als vielmehr die (im vorliegenden Fall nicht untersuchte) Frage, ob 
und welche anderen Wirtsarten sich in unmittelbarer Nähe der untersuchten 
Lärche befinden.

Das Gesagte unterstreicht den obigen Hinweis auf die Notwendigkeit 
einer biocönotischen Erweiterung der Populationsanalyse bei allen Unter
suchungen über die Ursachen standörtlicher Massenwechsel-Unterschiede. 
Es zeigt weiterhin, daß mit den im vorliegenden Rahmen untersuchten 
Lärchen und ihren Standorts-Verhältnissen tatsächlich nur Teilkomplexe 
(Merocönosen) der betreffenden (die Lärchen enthaltenden) Biocönosen 
untersucht wurden.

Was die qua l i t a t i ve  Seite der Parasitierung der Lärchenminiermotten- 
Puppen betrifft, so gilt auch für sie das soeben über die Standortabhängig
keit Gesagte. Wohl deutete sich die Bindung einiger Parasiten-Arten an 
bestimmte Standorttypen an, doch waren die Ergebnisse nicht eindeutig 
genug, um hier genannt zu werden.

Es wurden insgesamt 14 Schlupfwespen-Arten gezogen. Von ihnen ge
hörten 5 Arten zu den Ichneumoniden (Hemiteles 2 spec., Pezomachus spec., 
Pimpla spec. und Polysteta spec.), 2 zu den Braconiden (Agathis spec. und 
Microdus pumilus Ratz.) und 7 zu den Chalcididen (Chrysocharis laricinellae 
Ratz., Cirrospilus flavomaculatus Ratz., C. pictus Nees, Necremnus leucarthros 
Thoms., Pteromalus 2 spec. und Tetrastichus spec.). Die Bestimmungsarbeit 
ist zur Zeit noch nicht abgeschlossen. '

C. Synthese
Das Ziel der vorstehend dargestellten Untersuchungen war es, einige 

standörtliche Unterschiede im Massenwechsel der Lärchenminiermotte auf
zudecken und ihre Kausalanalyse insoweit zu versuchen, als diese ohne 
wesentliche Erweiterung und Vertiefung der Untersuchungen möglich er
schien. Die Ergebnisse zeigten, daß im Untersuchungsgebiet standörtliche . 
Unterschiede in der Populationsdichte des Schädlings sowie der (von der 
Dichte abhängigen) Eizahl bestanden.

Die inner  standörtlichen Dichte-Unterschiede ließen sich dabei mit Sicher
heit auf die kombinierte Wirkung von Luftbewegung und Licht auf das 
Falterstadium zurückführen. Die zwischen den (nach der Vegetation ab
gegrenzten) Standorttypen bestehenden Dichte-Unterschiede ließen sich 
eindeutig zum Faktorenkomplex „Boden“ (insbesondere zum Faktor Boden
feuchtigkeit) in Kausalbeziehung setzen, ohne daß allerdings etwas Näheres 
über diese Beziehung ausgesagt werden konnte.
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Will man es dennoch versuchen, die Komplex-Beziehung: Miniermotten- 
Dichte/Boden ursächlich zu deuten, so zeigt eine Literaturübersicht, daß 
schon einige andere Beispiele hinsichtlich der Abhängigkeit der Dichte 
phytophager Insektenarten vom Boden bestehen. Am bekanntesten hiervon 
ist die im vergangenen Jahrzehnt erkannte und näher untersuchte Abhängig
keit des Fichtenborkenkäfer-Befalls, über die „Disposition“ der Fichte, vom 
Wasserhaushalt des Bodens ( B e n d e k , 1948; S c h w e b d t f e g e b , 1948; 
K b a e m e b , 1949; M e e k e b , 1949 und später). Allerdings handelt es sich dabei 
um einen Sekundärschädling, bei der Lärchenminiermotte hingegen um 
einen Primärschädling. Untersuchungen von M a n d e l  (1953) ergaben aber, 
daß offenbar auch der Befall der Nonne (also gewiß keines Sekundärschäd
lings), zumindest unter gewissen Bedingungen, über die Disposition des 
Baumes abhängig vom Boden ist, eine Feststellung, die im Prinzip auch 
schon W i l k e  (1931) traf. Als Beispiele, daß auch an Schädlingen landwirt
schaftlicher Kulturen ähnliche Beobachtungen gemacht wurden, seien hier 
nur die Untersuchungen von D a v id s o n  (1925) und H a s e m a n  (1946) über 
die Abhängigkeit der Blattlaus-Dichte vom Boden genannt.

Unter Anwendung der genannten Gesichtspunkte auf die Lärchenminier
motte ist man versucht, die Parallelität zwischen der Zunahme des Minier- 
motten-Befalls und der Zunahme der Bodentrockenheit mit der verbreiteten 
Auffassung in Zusammenhang zu bringen, daß die Lärche als Bodenfeuchtig
keit liebender Gebirgsbaum ebenso wie die Fichte außerhalb ihres natür
lichen Vorkommens nicht — oder eben nur an bestimmten bodenfeuchten 
Stellen — standortgerecht steht und daher mit abnehmender Bodenfeuchtig
keit zunehmend Lärchenminiermotten -  „disponiert“ wird. Wenn auch 
F e ö h l i c h  (1955) darauf hinweist, daß es der Lärche in Wirklichkeit gar 
nicht so sehr auf den feuchten Boden an sich ankommt, als vielmehr auf 
die Befriedigung eines hohen Transpirationsbedürfnisses, das heißt auf 
eine hohe Feuchtigkeitsspanne zwischen Wurzel- und Kronenraum, und 
daß auf geringeren, trockeneren Böden zum Teil bessere Erträge zu ver
zeichnen sind als auf guten und feuchten Böden, so erscheint die Ähnlichkeit 
des Problems Fichte/Nonne/Boden mit dem vorliegenden Problem Lärche/ 
Miniermotte/Boden doch zu groß, als daß ein solcher Zusammenhang über 
die Disposition des Baumes durch diesen Einwand unwahrscheinlich würde. 
Zudem beziehen sich F b ö h l ic h s  Angaben auf ganz andere Böden als sie 
im vorliegenden Untersuchungsgebiet vorhanden sind.

Im Grunde genommen ist allerdings auch mit der Annahme einer Beein
flussung der Lärchenminiermotten-Dichte durch den Wasserhaushalt des 
Bodens auf dem Wege über die Brutbaumdisposition nicht allzuviel gewon
nen, da sich auch hinter dieser „Disposition“ nur ein unbekannter Ursachen
komplex verbirgt.

Was schließlich die wi r t schaf t l i che  Seite der vorstehenden Ergeb
nisse angeht, so sei hier auf die'örtliche Bedingtheit dieser Ergebnisse 
hingewiesen und vor voreiligen Schlüssen gewarnt. Ich stimme V i t e  (1954)

DOI: 10.21248/contrib .entom ol.8 .3-4 .241-290

http://www.i


©www.senckenberg.de/; downloac contr 5-to-entomology.org/

Beiträge zur Entomologie, Band 8, 1958, Nr. 3/4 269

darin zu, daß in allen Lärchenanbau-Gebieten topographische Aufnahmen 
des Massenauftretens des Schädlings unter besonderer Berücksichtigung 
der Standortsverhältnisse als Grundlage für künftige Wirtschaftsmaßnahmen 
notwendig sind.

Unabhängig von der Frage nach den für den Lärchenanbau notwendigen 
Bodeneigenschaften geben jedoch die vorstehenden Ergebnisse über 
die Windabhängigkeit der Lärchenminiermotten-Dichte dem Forstwirt den 
Hinweis, künftig beim Lärchenanbau auf diese Frage zu achten. So wird 
der Anbau an windausgesetzten Waldrändern, Straßen oder auf Boden
erhebungen in jedem Falle einen größeren Schutz gegen den Schädling 
bieten als an windgeschützten Standorten.

III. Standortvergleich bei der Ahorneule 
A. Allgemeines und Methodisches

Die zweite der auf dem Standortvergleich gegründeten Massenwechsel
untersuchungen betraf die Ahorneule, Acronycta aceris L. und damit eine 
Insektenart, die sich bionomisch und gradologisch grundlegend von der 
zuvor behandelten Lärchenminiermotte unterscheidet. Da die bionomischen 
und gradologischen Grundzüge im vorliegenden Falle von besonderer 
Bedeutung für die darauf aufbauenden Untersuchungen und deren Aus
wertung sind, soll zunächst auf sie etwas näher eingegangen werden.
Verbre i tung  und Fraßpf l anzen

Acronycta aceris ist eine Laubholzeule, die über den größten Teil Eu
ropas und darüberhinaus bis nach Zentralasien verbreitet ist. Wenn sie in 
den meisten Artenverzeichnissen dieser Gebiete als „sehr häufig“ oder gar 
„gemein“ bezeichnet wird, so hat dies sicher nicht zuletzt seinen Grund darin, 
daß die Raupen mit ihrer dichten gelben Behaarung, die von roten Haar
büscheln überragt wird, sehr auffällig sind und — in Anpassung an die 
Roßkastanie, Aesculus hippocastanum — gerade in Ortschaften häufig 
Vorkommen.

W a r n e c k e  (1936), der sich näher mit der Anpassung der Ahorneule 
an die Roßkastanie beschäftigte, zählt diese Eulenart zu den,, Kulturfolgern“, 
da die Roßkastanie in Mitteleuropa ein Baum der menschlichen Siedlungen 
sei. Er weist darauf hin, daß die Roßkastanie erst von 1575 ab (wo sie in 
Wien eingeführt wurde) künstliche Verbreitung in Mittel- und Nordeuropa 
fand. Auf Grund ihrer Anpassung an diese Baumart verdiene Acronycta 
aceris den Namen „Roßkastanieneule“, eine Auffassung, die auch schon 
R a t z e b u r g  (1868) vertrat. .

Als ursprüngliche Fraßpflanzen von Acronycta aceris haben in Mittel
europa in erster Linie die Ahorne und in zweiter Linie die Eichen zu gelten. 
Darüberhinaus werden in der Literatur vereinzelt noch Rüster, Linde, 
Buche und Haselnuß genannt.
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Schadauf t r e t en
Über Massenvermehrungen von Acronycta aceris wird in der Literatur, 

im ganzen gesehen, recht selten berichtet.
Als erster teilt R atzeburg (1868) etwas über ein Schadauftreten der Ahorneule mit. 

Danach entlaubte sie in Joachimsthal in einer Kastanienallee über 400 Stämme. Band er
mann (1917) beobachtete sie „bei Halle“, wo sie im Juli und August „ganze Alleeen 
von Ahorn und Rüstern entblätterte“ und sich unter anderem „auf dem Boden eines 
vierstöckigen Hauses“ ihr Verpuppungsquartier suchte. Nach Suire (1929) verursachte 
die Ahorneule im Bezirk Hérault Schäden an Roßkastanien. P reiss  (1930)1) meldet 
wiederholtes Massenauftreten bei Eschwege. W arnecke (1936) erwähnt eine Entblät
terung von Roßkastanien, 1927, in Kopenhagen. W e iss-W ichert  (1942) nennt die Alt
stadt von Danzig als Ort eines im August 1941 seinen Höhepunkt erreichenden Schad
auftretens der Ahorneule. Befallen wurden vor allem Roßkastanie und Spitzahorn. 
Nach Mitteilung des Autors schrieb damals eine Danziger Tageszeitung, daß „die Ahorn
eule in der Danziger Altstadt fast alljährlich die Ahorn- und Kastanienbäume heimsucht“ 
W enzel  (1945—47)2) teilt ein schädliches Auftreten von A. aceris bei Bad Berka mit. 
Schließlich wurde über die um 1950 entstandene Massenvermehrung dieser Eule im 
Stadtgebiet von Berlin von D öring- (1953), Ma y er  (1953) und F rancke (1954) berichtet.

Das zuletzt genannte Massenauftreten von Acronycta aceris in Berlin 
bildete den Gegenstand der vorliegenden, in den Jahren 1953 bis 1956 
durchgeführten, vergleichend-populationsdynamischen Untersuchungen. 
Das Massenvermehrungs-Gebiet dehnte sich 1953 über das gesamte Stadt
gebiet aus. Befallen waren ganz überwiegend die Roßkastanien, die zum 
beträchtlichen Teil kahlgefressen wurden; erst mit Abstand folgten Ahorn
arten, Platanen und Eichen.

Da (nach L e h m a n n , 1955) Berlin mit 70000 Roßkastanien die an 
dieser Baumart reichste Großstadt Deutschlands ist, wobei ein großer Teil 
der Kastanien in Höfen und Hinterhöfen steht und die einzigen „grünen 
Lungen“ umfangreicher Häuserblocks bildet, erregte die Massenvermehrung 
der Ahorneule besonders großes Aufsehen innerhalb der Bevölkerung. Dies 
war um so mehr der Fall, als die von den kahlgefressenen Bäumen abgewan
derten Raupen auf der Suche nach Nahrung oder Verpuppungsverstecken 
in die Häuser und Wohnungen eindrangen und (durch ihre leicht abbrechen
den Haare) bei den Bewohnern teilweise zu Erkrankungen führten. Eine 
wirksame Bekämpfung scheiterte am Umfang des Befalls sowie an tech
nischen Schwierigkeiten.
Bionomie

Die auf Grund der vierjährigen Untersuchungen festgestellten Grund
züge der Bionomie der Ahorneule, die in einigen Punkten von dem bisher 
in der Literatur Genannten abwichen, waren die folgenden.

Die Falter verließen die überwinternden Puppenkokons zwischen 
Anfang Mai und Anfang August (!), so daß im Sommer alle Entwicklungs
stadien nebeneinander gefunden werden konnten. Die am frühesten gebil
deten neuen Puppen ergaben aber keine zweite Falter-Generation mehr.

1) Nach B ergmann (1954)
2) Nach einem im  Besitz B ergmanns (Bergmann, 1954) befindlichen Manuskript.
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Diese lange Ausdehnung der Schlüpf- und Flugzeit der Falter erklärt wohl auch die 
über die Generationszahl der Ahorneule in Mitteldeutschland bis heute bestehende 
Unklarheit.

Die kreisrunden Eier sind überaus flach gestaltet und gleichen weiß
lichen Flüssigkeitsspritzern. Sie wurden stets einzeln an die Unterseite 
(seltener die Oberseite) der Blätter abgelegt.

Die von einigen Autoren übernommene Angabe R atzeburgs (1868), der Falter 
lege seine „haarig überzogenen Eier in Astachseln und Rindenrisse der Kastanie“ kann 
nur auf einem Irrtum beruhen.

Der Fraß der zuerst schwarzen, danach gelbroten und schließlich 
gelben Raupen ist anfangs ein Fensterfraß, geht dann aber bald in einen 
Skelettierfraß an den Blättern über. Von Mitte Juli ab verließen die Raupen 
die Krone, um sich unter lockerer Baumrinde oder in Rindenritzen, vor 
allem aber in allen nur denkbaren Verstecken der Höfe und Häuser (zum 
Beispiel an der Unterseite von Fässern oder zwischen Hauswand und Dach
rinne) in einem aus Holzfasern bzw. Kalkstaub und Haaren zusammengeleim
ten zähen Kokon zu verpuppen.

An besonders beliebten Verpuppungsquartieren, so zum Beispiel in den Ecken von 
Holzschuppen, sammelten sich die Puppenkokons in solchen Mengen — mehrere Jahre 
hindurch — an, daß dort Klumpen übereinandergeleimter Kokons von mehr als 20 cm 
Dicke herausgeschnitten werden konnten.
Die Puppen lagen teilweise ein ganzes Jahr über. .

Auf die meisten der soeben genannten bionomischen Daten wird im 
folgenden noch näher eingegangen werden.

Methodisches
Nach allem bisher Gesagten, unterscheidet sich vom biocönologisch- 

gradologischen Gesichtspunkt aus die Ahorneule von der zuvor behandel
ten Lärchenminiermotte in folgenden zwei grundlegenden Punkten.

Als erstes ist die Merocönose der Ahorneule, die Roßkastanie, kein Glied 
einer natürlichen selbstregulativen Biocönose (so wie es bei der Merocönose 
„Lärche“ der Fall war), sondern Teil eines vom Menschen geschaffenen und 
aufrechterhaltenen, also künstlichen biocönotischen Beziehungskomplexes. 
Hieran zeigt sich erneut, daß die vergleichend-biocönologischen Unter
suchungen nicht an das Vorhandensein natürlicher und. umfangreicher 
Biocönosen gebunden sind, sondern daß alle Arten biocönotischer Beziehungs
komplexe, wo immer sie auch vorhanden seien (und wo wären sie innerhalb 
der belebten Erdoberfläche nicht vorhanden ?) zur Grundlage eines solchen 
Vergleiches gemacht werden können. Gerade im vorliegenden Falle des 
Massenauftretens einer phytophagen Insektenart in den Höfen und Straßen 
einer Großstadt, mußte eine vergleichende Massenwechsel-Untersuchung 
besonders reizvoll und aufschlußreich erscheinen, konnte man doch hier 
auf Grund der relativ geringen Kompliziertheit des Systems hoffen, die 
wichtigsten Regulationsprinzipien erkennen zu können.
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Der zweite zur Lärchenminiermotte bestehende Unterschied betrifft 
die Höhe (Amplitude) der Massenwechsel-Schwankungen. Gehörte Coleo- 
phora laricella zu den massenwechselstabilen Arten, das heißt den Arten 
geringer Dichte-Schwankungen, so handelt es sich bei Acronycta aceris um 
einen typisch massenwechsellabilen Schädling, also um eine Art mit sehr 
starken Dichte-Ausschlägen. Allerdings trifft diese Charatkerisierung, wie 
noch zu sehen sein wird, nur auf einen Teil der Gesamtpopulation (als Summe 
standörtlich gebundener Teilpopulationen) der Ahorneule zu, während 
andere Teilpopulationen in ihrer Dichte nur relativ wenig schwanken und 
sich diesbezüglich also wie die Lärchenminiermotte verhalten.

Diese zwischen den standörtlich gebundenen Teilpopulationen einer Gesamtpopu
lation bestehende Unterschiedlichkeit im Massenwechsel-Typ trifft für viele, wenn 
nicht gar alle, Insektenarten zu. Hieraus erhellt, daß man •— genau genommen — nicht 
die „Art“ , also die Gesamtpopulation, nach ihrer Massenwechselform charakterisieren 
kann, sondern hierfür die biocönotisch gebundenen Teilpopulationen zugrundelegen 
muß (weiteres hierüber siehe S ch w en k e , 1953 a).

In diesem Sinne wäre die vorstehende Charakterisierung der Lärchenminiermotte 
als eine massenwechselstabile Art auf die von mir untersuchten drei (abstrakten) 
Teilpopulationen sowie auf die untersuchte Zeitspanne zu beschränken. Untersuchungen 
an anderen Orten und zu anderen Zeiten müssen erst zeigen, ob nicht andere Teil
populationen (oder auch dieselben in anderen Jahren) sich anders verhalten.

Hierin liegt nun der Kernpunkt der vorliegenden vergleichend-biocöno- 
logischen Untersuchung: im Vergleich von standortgebundenen Teil- 
populatiönen der Ahorneule, die innerhalb einer Stadt verschieden hohe 
Dichte-Schwankungen aufweisen.

Wo bestanden nun innerhalb von Berlin zum gleichen Zeitpunkt wesent
liche Unterschiede in der Ahorneulen-Dichte, die entsprechende Unter
schiede in der Höhe der Dichte-Schwankung vermuten ließen ? Sie be
standen einmal: zwischen dem unmerklich befallenen Stadtrand und dem 
stark befallenen Stadtinneren und zum anderen: zwischen den stark be
fallenen Einzel- (in Höfen stehenden) Bäumen und den schwach befallenen 
Park-Bäumen.

An den Roßkastanien (und anderen Bäumen), die sich in den Wäldern 
um Berlin befanden ebenso wie an den Bäumen innerhalb der aufgelockerten 
Vororte von Berlin, waren keine Ahorneulenraupen-Schäden sichtbar. Es 
gelang sogar nicht einmal, eine einzige Raupe an Roßkastanien in Friedrichs
hagen oder in der Friedrichshagener Stadtforst zu finden. Lediglich junge 
Eichen, die inmitten von Kiefernschonungen standen, erbrachten nach 
mehrtägigem Suchen 1955 in der Friedrichshagener Forst 18 und 1956 in 
der Hangeisberger Forst 33 Acronycta acera-Raupen.

Im Stadtinneren dagegen gab es in den Jahren 1953 bis 1956 keine Roß
kastanie, die nicht das typische Fraßbild der Ahorneulenraupen aufwies. 
In der Gegend Jannowitzbrücke-Alexanderplatz erreichte der Schaden sein 
Maximum. Sah man sich hier jedoch die am stärksten geschädigten Bäume 
an, so handelte es sich stets um einzeln m den Höfen stehende Roßkasta-
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nien, während die in benachbarten P arks oder Friedhöfen befindlichen 
Roßkastanien ganz auffallend schwächer befressen waren. Zur Zeit der 
größten Raupenzahl, etwa Mitte August, drückte sich dies auch schon in 
der Zahl der sichtbaren, am oder unter dem Raum herumkriechenden 
Raupen aus: während es an den in Höfen stehenden Bäumen förmlich 
„gelb auf und ab wogte“, waren an den Parkbäumen nur wenige auf- oder 
abbaumende Raupen zu sehen. .

Als Vergleichsgrundlage wurden zu Beginn der Untersuchung, im August 
1953, vier in der Nähe des Alexanderplatzes gelegene Roßkastanien
Standorte festgelegt: zwei Einzelbaum-Standorte (in je einem Hof der Lebu- 
ser Straße und der Kleinen Frankfurter Straße) und zwei Parkbaum-Stand
orte (im Domstift-Garten, Elisabethstraße sowie auf dem Parochial-Fried- 
hof). -

Es wurden anfangs noch zwei weitere Standorte gewählt, die insofern eine Mittel
stellung zwischen den Einzel- und den Park-Bäumen einnähmen, als hier die Roß
kastanien an der Straße in Reihe standen. Sowohl der Fraß, als auch die populationsanaly
tischen Ergebnisse nahmen hier tatsächlich eine Mittelstellung zwischen denjenigen 
der beiden anderen Standorttypen ein. Allerdings waren sie den Hof-Baum-Verhältnissen 
stark angenähert und überschnitten sich zum Teil mit ihnen. Da überdies der eine der 
zwei Standorte 1954 Gegenstand einer chemischen Bekämpfung war, wurde dieser Teil 
der Untersuchungen abgebrochen.

Was den Umfang der Untersuchungen betrifft, so war es — wie bei der 
Lärchenminiermotte — auch hier nicht möglich, den Massenwechselgang 
lückenlos zu analysieren. Lag der Grund hierfür im Falle der Lärchenminier
motte in der zu großen Entfernung zwischen den einzelnen Standorten, 
so trug bei der Ahorneule die Unmöglichkeit zu einer einwandfreien Popu
lationsdichte -  Feststellung die Schuld.

Die Populationsdichte genügend genau zu ermitteln, war hier deshalb nicht möglich, 
weil — abgesehen davon, daß die Untersuchungsbäume nicht gefällt werden konnten — 
die Flugzeit der Falter und damit die Ei- und Raupenentwicklung so ungewöhnlich lang 
(auf das Jahr bezogen) ausgedehnt waren, daß eine Erfassung zu einem bestimmten 
Zeitpunkt keine vergleichbaren Werte ergeben hätte. Das an sich am besten geeignete 
Stadium, das Puppenstadium, könnte gleichfalls nicht zur Dichte-Bestimmung Verwen
dung finden, weil es sich auf Grund seiner Verstecktheit (siehe oben) nie vollständig erfas
sen ließ.

So mußte die Populationsdichte-Ermittlung durch eine Schätzung des 
Befalls an Hand des Schadbildes ersetzt werden, ein Verfahren, das bei dem 
vorliegenden Vergleich von Standorten mit sehr unterschiedlichen Schad
bildern als vollkommen ausreichend erschien.

Der Mangel einer vollständigen Populationsanalyse fiel jedoch wenig 
ins Gewicht, da schon die ersten Ergebnisse zeigten, daß der ganze Komplex 
des Umweltwiderstandes im wesentlichen über nur zwei Faktoren an die 
Populationsdichte der Ahorneule angriff (s. unten). Das Hauptaugenmerk 
der Untersuchung wurde daher denn auch auf diese zwei Faktoren gerichtet.

Nachfolgend werden die Ergebnisse der vergleichenden Beobachtungen 
und Probeentnahmen in der Reihenfolge der Entwicklungsstadien der
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Ahorneule behandelt, wobei — ebenso wie bei der Lärchenminiermotte — 
zwischen vergleichend-analytischen und synthetischen Ergebnissen unter
schieden werden soll.

B. Vergleichende Analyse
1. F a lte r

Die Schlüpf- und Flugzeit der Falter war, wie oben erwähnt, ungewöhn
lich lang ausgedehnt. So schlüpften in der Zucht (unter Freilandbedingungen) 
1954 insgesamt 22 Falter, davon im Mai (Beginn: 10. 5.) 5, im Juni 8, im 
Juli 7 und im August (Ende: 6.8.) 2. Hiervon waren 13 Männchen und 
9 Weibchen. Ein Vorschlüpfen eines der beiden Geschlechter war nicht 
festzustellen.

1954 und 1955 wurden insgesamt 10 frischgeschlüpfte Falter-Pärchen paarweise 
in Gazezuchtkästen (unter Freilandbedingungen) zur Zucht angesetzt. Nur in 3 Fällen 
kam es zur Ablage einiger weniger Eier, die sich als unbefruchtet erwiesen. ■

Daß die Eizahl (absolute Eizahl +  Zahl abgelegter Eier) ebenso wie 
bei der Lärchenminiermotte umgekehrt proportional der Populationsdichte 
war, konnte man hier schon den Puppen ansehen, die — im Mittel betrachtet 
— in den Parks deutlich größer waren als in den Höfen.

An den Befallsunterschieden zwischen Höfen und Parks beziehungsweise 
Innenstadt und Stadtrand waren Faltermortalität und Eizahl, wie aus den 
weiteren Darlegungen hervorgehen wird, nicht wesentlich beteiligt.

2. Ei
Eine Feststellung der Eimortilität an Hand einer Probeentnahme vom 

17. 7. 1954 hatte das in der Tabelle 4 enthaltene Ergebnis.

Tabelle 4. E im o rta litä t 1954
Abkürzungen: n =  Zahl der Eier; verp. =  verpilzt; ung. =  un- 
geschlüpft bleibend; par. =  parasitiert; Mort. =  Mortaliät in

Prozent

Standort n
verp.

davo
ung.

n
par.

Mort.

Einzel-Bäume .
Rigaer Straße1) 66 3 3 0 9,1
Kl. Frankfurter Straße 58 0 8 0 13,8

Park-Bäume
Domstift 37 5 0 0 13,5
Parochial-Friedhof 28 0 4 0 14,3

Es starben also 9 bis 14% der Eier infolge Verpilzung oder aus anderen 
Gründen (Nichtbefruchtung ?) ab. Eiparasitierung war nicht vorhanden.

9 Anstelle der Lebuser Straße, wo auf Grund der Baum-Höhe und Beschaffenheit 
die Eisuche zu beschwerlich war.
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Von 64 am 29. 8. 1954 in einem anderen Hof (Magazinstraße) gesammelten 
Eiern waren 57 geschlüpft, jedoch wiederum keines von Eiparasiten ver
lassen.

Aus den in der Tabelle 4 enthaltenen (allerdings auf relativ geringen 
Eizahlen beruhenden) Ergebnissen ist ein standörtlicher Unterschied in 
der Eimortalität nicht erkennbar.

3. R aupe
Der zwischen Hof- und Parkbäumen bestehende Unterschied in der 

Dichte der Ahorneulen-Raupen war, wie erwähnt, ins Auge fallend. Zur 
Untersuchung der Frage, ob diesen standörtlichen Dichte-Unterschieden 
konstante Unterschiede in der Raupenmortalität entsprachen, wurde von 
jedem Standort, in jedem Jahr zur gleichen Zeit (Mitte bis Ende August; 
1954 auch Anfang Juli) eine möglichst große Anzahl Raupen entnommen 
und -— nach Alter und Standort getrennt —■ in Gaze-Zuchtbehältern im 
Freiland gehalten. Hierbei ergab sich, daß zwei Faktoren beziehungsweise 
Faktorengruppen eine überragende Rolle als Mortalitätsfaktoren spielten: 
eine Schlaff sucht-Krankheit sowie die Parasitierung.
a) Schlaffsucht

Den größten Anteil an der Mortalität hatte an beiden in der Innenstadt 
gelegenen Standorttypen eine Raupenkrankheit, die hier kurz als „Schlaff
sucht“ bezeichnet sei. Sie war durch das gleiche Krankheitsbild gekennzeich
net wie es zum Beispiel bei der Schlaffsucht von Nonnen- und Goldafter
Raupen bekanntgeworden ist: schlaffes Herunterhängen von den Zweigen 
beziehungsweiseUmherliegen der schlagartig gestorbenen Raupen am Boden.

Um als erstes die Abhängigkeit des Schlaffsuchtprozentes vom R au p en 
a lte r  zu prüfen, wurden am 13. 8. 1953 in der Kleinen Frankfurter Straße 
182 ältere Raupen (von 25—40 mm Länge) und 93 jüngere Raupen (von 
10—20 mm Länge) sowie in der Lebuser Straße entsprechend 253 alte und 
104 junge Raupen gesammelt und — nach diesen beiden Altersgruppen 
getrennt — in Zucht genommen. Die durch Schlaffsucht verursachte 
Mortalität betrug bei den Altraupen 91,7% (Kl. Frankfurter Str.) und 97,0% 
(Lebuser Str.), bei den Jungraupen oder vielmehr besser: bei den als Jung
raupen eingebrachten Altraupen (denn die Schlaffsucht trat nur bei mittleren 
bis alten Raupen auf), dagegen nur 74,2% und 78,8%. Die Mortalität der 
in jüngerem Stadium eingetragenen Raupen war also — unter gleichen 
Zuchtbedingungen — um (im Mittel) 18% niedriger als bei den in älterem 
Stadium eingebrachten Raupen. Der Grund hierfür dürfte darin zu suchen 
sein, daß die alten Raupen zum Zeitpunkt der Probeentnahme infolge 
Kahlfraßes schon länger und stärker Hunger gelitten hatten als die jungen 
Raupen, die sich unter den guten Ernährungsbedingungen der Zucht auch 
besser als die Altraupen erholten.

Auf Grund der damit erwiesenen Abhängigkeit des Schlaffsuchtprozentes 
in Zucht genommener Raupen von dem zum Zeitpunkt des Zuchtbeginns
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erreichten Raupenalter, wurden für die standortvergleichenden Unter
suchungen nur annähernd gleichaltrige (über 20 mm große) Raupen zur 
Zucht und Mortalitätsbestimmung verwendet.

Eine weitere Voraussetzung der eigentlichen Untersuchungen bildete 
die Beantwortung der Frage, ob die Z uch tbed ingungen  Einfluß.auf das 
Krankheitsprozent der Raupen nehmen. Zur Klärung dieser Frage wurden 
1953 sowie (zur Überprüfung der Ergebnisse) 1955 jeweils 50 Raupen (von 
Einzelbäumen stammend) einzeln in Zucht gehalten. Da auch in diesen 
Einzelzuchten die Raupen (bis auf ein parasitiertes sowie ein zur Verpuppung 
gelangendes Exemplar) sämtlich an Schlaffsucht starben, war damit, 
erwiesen, daß das Schlaffsuchtprozent nicht von den Zuchtbedingungen 
abhing.

Das entspricht den heutigen Kenntnissen über die „Schlaffsucht" als einer Krank
heit (resp. Krankheits-Gruppe), deren Erreger sich durch Vererbung in jeder Raupe 
befinden, doch erst bei Eintreten bestimmter Konstitutionsbedingungen des Wirtes 
wirksam werden.

Nach Erfüllung der genannten Voraussetzungen konnte an die Beant
wortung der Frage, ob eine Abhängigkeit des Krankheitsprozentes der 
Raupen vom S ta n d o rtty p  bestand, herangegangen werden. Dem Ver
gleich wurden drei Standorttypen zugrundegelegt: Hof-Bäume (Innen
stadt, Roßkastanie), Park-Bäume (Innenstadt, Roßkastanie) und W ald 
Bäume (Umgebung Berlins, Eichen in Kiefernwald). Die Probe-Entnahme 
erfolgte in der Innenstadt in den Jahren 1953 bis 1956 jeweils Mitte bis

Tabelle 5. M o rta litä t der ä lteren  R aupen durch  S ch laffsuch t 
Abkürzungen: R =  Roßkastanie; E =  Eiche; Frankf. =  Kleine Frankfurter Straße; 
Lebus. =  Lebuser Straße; Dornst. =  Domstift; Paroch. =  Parochial-Friedhof; Friedr. 
=  Friedrichshagen; Hang. — Hangeisberg; M% =  Mortalität in Prozent; (n) =  zugrun

deliegende Zahl an Raupen

1953 1954 1955 1956
Standort August Juli August August August

M % (n) M % (n) M % (n) M % (n) M % (n)

Hof (R)
Frankf. 91,7 82,4 98,0 98,0 88,4

(182) (91) (100) (57) (52)
Lebus. 97,2 75,6 95,7 70,0 . --

(253) (82) (116) (70)
P ark  (R)

Domst. 77,7 60,0 86,3 72,7 —

(207) (60) (102) (66)
Paroch. 69,1 58,6 83,6 74,4 82,1

(233) (70) (116) (78) (28)
W ald (E)

Friedr. -- - — — 50,0 —

(14)
Hang. — — — — 62,5

(24)
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Ende August sowie 1954 auch Anfang Juli, in der Friedrichshagener Forst 
im August 1955 und in der Hangeisberger Forst im August 1956.
Die Ergebnisse sind in der Tab. 5 zusammengestellt.
Die Betrachtung der Tab. 5 zeigt folgendes.
1. In der Innenstadt, im August, an Roßkastanie, betrug die mittlere Alt- 
raupen-Mortalität durch Schlaffsucht an Hof-Bäumen 87,4%, an Park
Bäumen dagegen nur 78,0%. Die Schlaffsucht war somit in den Parks deut
lich geringer als in den Höfen.

Als Grund hierfür kommen wohl nur dichteabhängige, an der Konstitu
tion der Raupe angreifende, Faktoren (stärker geschwächte Konstitution 
durch Hunger, Inzucht u. a. in den Höfen) in Frage.
2. In den Kiefernwäldern östlich von Berlin, an Eiche, betrug die mittlere 
Mortalität durch Schlaffsucht nur 56,3% und war damit ganz bedeutend 
geringer als selbst in den Parks und Friedhöfen der Stadt.

Wie erwähnt, fiel es schwer, in den Wäldern A . acerss-Raupen zu finden. Von den 
relativ wenigen Raupen, die gefunden wurden, konnten wiederum nur die über 20 mm 
großen Tiere für die Untersuchung Verwendung finden. Die den Wald und zum Teil 
auch den Park betreffenden Prozentzahlen können demgemäß nur unter Vorbehalt 
gelten.

Der Grund ,warum die Schlaffsucht an Waldbäumen nochmals geringer 
als an Parkbäumen war, läßt sich nun meines Erachtens nicht mehr voll
ständig in den an der Konstitution der Raupe angreifenden Mortalitäts
faktoren suchen, da auch die Parks durch relativ geringe Raupendichte und 
gute Ernährungsmöglichkeiten gekennzeichnet waren. Im nächsten Ab
schnitt wird gezeigt werden, daß wahrscheinlich die Parasitierung die 
Schlaffsucht der Ahorneulen-Raupen an Waldbäumen auf ein so geringes 
Maß reduzierte.
3. Die 1954 in der Stadt ermittelten Werte zeigen, daß am selben Standort 
die Schlaffsucht (der Altraupen) Anfang Juli beträchtlich geringer war als 
Mitte bis Ende August. Berücksichtigt man, daß die Dichte im Juli (siehe 
Punkt 5) noch wesentlich geringer war als im August, leuchtet es ein, daß 
die dichteabhängigen Mortalitätsfaktoren zu diesem Zeitpunkt noch eine 
geringere Wirkung als später, im August, aufwiesen.
4. Am selben Standort änderte sich das Schlaffsucht-Prozent von Jahr zu 
Jahr in bestimmter — im Prinzip mit den anderen Standorten überein
stimmender — Weise. Die Gründe sind nur im Zusammenhang mit anderen 
Mortalitätsfaktoren zu verstehen und werden im Kapitel III, C aufgezeigt 
werden.
5. Die Zahl der jeweils in Zucht genommenen Raupen (n) war 1953 am 
größten und nahm dann bis 1956 ab; sie war im August größer als im Juli. 
Da bei der Probesuche stets versucht wurde, innerhalb der zur Verfügung 
stehenden (für alle Stadt-Standorte etwa gleichen) Zeit möglichst viele 
Raupen (bis zu einer Maximalzahl von 200—250) zu sammeln, bilden die
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n-Werte im großen und Ganzen einen Spiegel der Populationsdichte. Danach 
erreichte der intrazyklische Massenwechsel seinen zahlenmäßigen Höhe
punkt jeweils im August eines Jahres, während der transzyklische Massen
wechsel seinen Kulminationspunkt im Jahre 1953 hatte.
b) Parasiten

Als Raupenparasiten wurden die folgenden Schlupfwespen- und Schlupf
fliegenarten gezogen.

Eulophus larvarum  L. (=  Comedo larvarum  L, =  Cratotechus 
larvarum  L.) (H ym ., Euloph.). Die Larven dieser Schlupfwespenart 
leben in einer Zahl von etwa 10 bis 20 ektoparasitisch an der jungen Raupe. 
Sie verpuppen sich in regelmäßiger Anordnung rings um die Überreste der 
Jungraupe herum, am Blatt festgesponnen, ohne Kokonbildung. Die Art 
ist als polyphag bekannt. Sie trat nie in Höfen, sondern nur in den Parks 
und Wäldern auf.

M icrop litis  xanthopus Ruthe  (H ym ., Brac.). Eine solitär lebende 
Braconide, deren Larve die junge bis mittelalte Ahorneulen-Raupe tötet 
und sich unter dem Körper des Wirtes in einem festen grauweißen Kokon 
verpuppt. Die als polyphag bekannte Art kam gleichfalls nur in den Parks 
und Wäldern vor.

A panteles lacteicolor Vier. (Hym., Brac.). Wie die vorige Art ein 
Solitärparasit, der die jungen bis mittleren Raupen tötet; Kokon jedoch 
locker gesponnen und schneeweiß. Auch sie ist aus zahlreichen Wirtsarten be
kannt. Sie wurde ausschließlich aus Raupen der Hangeisberger Forst gezogen.

A panteles d i f f ic i l is  Nees. (Hym., Brac.). Eine sozialparasitische 
Art, deren Larven (zu etwa 20—40 Stück) die mittlere Raupe verlassen 
(und dabei abtöten) und sich unter dem Körper des Wirtes innerhalb einer 
weißen schaumigen Gespinstmasse verpuppen. Auch das Vorkommen dieser 
— aus mehreren Wirtsarten bekannten — Braconide beschränkte sich auf 
die Parks und Wälder.

A n ila stu s  ru fic in c tu s  Grav. (Hym., lehn.). Die Larve dieser Ophio- 
nine tötet die Mittel- bis Altraupen der Ahorneule und verpuppt sich in 
einem, am Blatt festgesponnenen, grauen, mit zwei schwarzen Flecken
ringen versehenen Kokon. Von ihr wurde nur ein einziges Exemplar aus 
einer Raupe der Hangeisberger Forst gezogen.

Alle fünf vorstehend genannten Hymenopteren-Arten (von denen meines 
Wissens bisher noch keine als Parasit von Acronycta aceris bekannt war) 
fehlten also in den Höfen. Drei der Arten kamen in Parks und Wäldern, 
zwei nur in Wäldern vor.

C om psilura concinnata Mg. (Dipt., Tack.). Diese als sehr polyphag 
bekannte Tachinenart war die einzige bei der Ahorneule parasitierende 
Fliegenart, ging als einziger Parasit in ihrer zweiten (oder dritten) Generation 
von der Raupe in die Puppe der Ahorneule über und überwinterte in ihr — 
und war zugleich die einzige Parasitenart, die auch in den Höfen auftrat.
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Sie war der Hauptparasit von Acronycta aceris bei den vorliegenden Unter
suchungen.

Eine Voraussetzung für den standörtlichen Vergleich der Parasitierung 
bestand darin, zu verhindern, daß aus der Zahl der in den Zuchtkästen 
gefundenen Tachinentönnchen dann ein zu hohes Tachinierungs-Prozent 
errechnet wurde, wenn mehrere Tönnchen aus einer Wirtsraupe stammten. 
Mit Hilfe täglicher Zuchtkasten-Kontrolle sowie einer gründlichen Unter
suchung der toten Raupen gelang es, den genannten Fehler zu vermeiden, 
der — wie folgende Ergebnisse zeigen —■ nicht unwesentlich gewesen wäre. 
Von den 1954 tachinierten Raupen enthielten:

im Juli, in Höfen: 20 Raupen je 1 Larve, 3 Raupen je 2 Larven;
in Parks: 28 ,, „ 1  ,, , 10 ,, ,, ,, ;

im August, in Höfen: 7 Raupen je 1 Larve;
in Parks: 21 „ „1  „ , 3 Raupen je 2 Larven.

Von insgesamt 92 Raupen enthielten also 16 (=  17,4%) je zwei Tachinen- 
larven.

Trotz der geringen Zahlen wird aus den vorstehenden Ergebnissen weiter
hin sichtbar, daß die Mehrfachparasitierung im Juli höher war als im August 
sowie in den Parks höher war als in den Höfen. Auf die Gründe hierfür wird 
weiter unten eingegangen werden.

Stellt man nunmehr die die Raupenparasitierung betreffenden Gesamt
ergebnisse zusammen,
wobei zu berücksichtigen ist, daß der Ortsvergleich sich auf die mittleren und alten Rau
pen beschränkte und demgemäß nur die in diesen Raupenstadien schmarotzenden 
Parasitenarten hinsichtlich ihrer Rolle als Mortalitätsfaktroren betrachtet werden 
können,
so erhält man die in der Tab. 6 enthaltene Übersicht.
Aus der Tab. 6 geht hervor:
1. Nur eine der fünf in den Mittel- und Altraupen schmarotzenden Para
sitenarten : die Fliege Compsilura concinnata, trat in allen drei Standorttypen 
auf. Zwei Arten, die Braconide Apanteles lacteicolor und die Ichneumonide 
Anilastus ruficinctus waren auf die Wald-Standorte beschränkt.
2. Von den insgesamt 254 durch Parasiten getöteten Ahorneulen-Raupen 
waren 234 =  92,1% von Compsilura concinnata befallen, die somit im 
untersuchten Gebiet und in den Untersuchungsjahren den weitaus wichtig
sten Raupenparasiten bildete.
3. Die aus den August-Werten aller 4 Jahre errechnete mittlere Raupen
parasitierung betrug in den Höfen 3,1%, in den Parks 17,6% und in den 
Wäldern 34,5%. Der Grund dieser überaus auffallenden örtlichen Verschie
denheit der Parasitierung kann nur in dem verschiedenartigen (vom Hof zum 
Wald hin zunehmenden) Reichtum des biocönotischen Beziehungskomplexes 
an Pflanzen und Tieren als den Beziehungsträgern, in Verbindung mit der 
Polyphagie der genannten Parasitenarten, erblickt werden. Weiteres hier
über siehe Abschn. III, C.
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Tabelle 6. M o rta litä t der ä lte ren  R aupen durch P a ra s iten  
Abkürzungen: Standort-Abkürzungen wie in Tab. 5; ad = Ap anieles difficüis; al =  
Apanteles lacteicolor; an =  Anilastus ruficinctus; c =  Compsilura concinnata', m =  
Microplitis xanthopus; M% =  Mortalität in Prozent; P =  Parasiten; (Zahl der zugrunde

gelegten Raupen (n); siehe Tab. 5)

Standort
1953

August
P/M%

19
Juli

P/M%

54
August
P/M%

1955
August
P/M%

1956
August
P/M%

Hof (R)
Frankf. 4c/ 2,2 9c/ 9,9 2c/ 2,0 2c/ 3,5 3c/ 5,8
Lebus. 3c/ 1,2 14c/17,l 5c/ 4,3 4c/ 2,9 .. -- '

P ark  (R)
Domst. oic/15,5

m
19c/33,3

ad
14c/13,7 12c/182, . — .

Paroch. 54c/24,4 
2 m 
ad

19e/30,0 
2 m

16c/16,4 
2 m 
ad

15c/20,5
m

. 3c/14,3 
m

W ald (E)
Friedr. 2c/35,7

2al
m

Hang. 3c/33,3 
2 ad 
al, m 
ln

4. Die Juli-Werte der Parasitierung lagen beträchtlich höher als die August
Werte. Da die Dichte der Ahnrneulen-Raupen, gerade umgekehrt, im Juli 
am geringsten und im August am höchsten war, liegt es nahe anzunehmen, 
daß diese geringe Dichte, also der Wirtsmangel, zu der höheren Parasitierung 
der Raupen durch Compsilura concinnata führte,
c) Andere Mortalitätsfaktoren

Außer der Schlaffsucht-Krankheit und der Parasitierung wurde als 
dritter der auf die Acronycta aceris-Raupen wirkenden biotischen Mortali
tätsfaktoren noch je ein Pärchen der Singdrossel, Turdus philomenos Brehm, 
in den beiden Parks beobachtet. Was sie im Juli und August zur Fütterung 
ihrer Jungen an Raupen herbeiholten, war sicher nicht unbeträchtlich.

4. N achraupe und Puppe
Zählt man die in den Tabellen 5 und 6 enthaltenen Mortalitätswerte 

zusammen, ergibt sich, daß nur ein relativ geringer Prozentsatz der in 
Zucht gehaltenen Raupen, von den Höfen 8,8%, von den Parks 4,4% und 
von den Wäldern 9,3%, in das Nachraupen-Stadium, das heißt zum Spinnen 
eines Puppenkokons, gelangte. Ein wesentlicher Teil hiervon wieder starb 
aus unbekannten Ursachen noch vor der Verpuppung in den Kokons.

Daß dieses Zuchtergebnis im Prinzip mit den Freilandvorgängen über
einstimmte, ergab eine Anfang Juli 1954 durchgeführte Puppensuche.
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Um nicht durch Entnahme der in relativ geringer Anzahl aus den Puppen schlüpfen
den Parasiten und Falter die betreffenden Systeme zu stören, wurden die Puppen Anfang 
Juli gesucht, also zu einem Zeitpunkt, an welchem der größte Teil der Falter und Para
siten die Puppen bereits verlassen hatte. Die im Laboratorium noch schlüpfenden 
Falter und Parasiten wurden in ihren Lebensraum zurückgebracht. Das zur Bestimmung, 
Eiablegezucht u. a. notwendige Parasiten- und Falter-Material entstammte Standorten, 
die nicht in den Vergleich einbezogen waren.

Die Ergebnisse der Puppen-Untersuchungen sind in der Tab. 7 zusam
mengestellt.

Tabelle 7. E rgebnisse der P u ppen-U nte rsuchung  1954
Abkürzungen: Standortabkürzungen wie in Tab. 5; NR =  Nachraupe; P =  Puppe; 
F =  Falter; Ges. =  Gesamt; gest. =  gestorben; ichn. =  ichneumoniert durch Ich

neumon fabricator; tach. =  tachiniert durch Compsilura concinnata.

NR
gest.

P
gest.

P
ichn.

P
tach.

F
1954

F
1955

Ges.-
Zahl

Hof
Frankf. 28 10 16 2 4 2 62
Lebus. 38 25 7 2 10 3 87

P ark  .
Dornst. 9 4 3 4 . --- 1 21
Paroch. 13 9 5 5 4 4 40

Die Tab. 7 zeigt:
1. Die mittlere Nachraupen- und Puppen-Mortalität unbekannter Ursache 
betrug 1954 in den Höfen 67,7%, in den Parks dagegen nur 57,4%. Es darf 
wohl angenommen werden, daß dieser Unterschied von den dichteabhängi
gen — auf die Konstitution der Nachraupen und Puppen wirkenden — 
Faktoren bedingt wurde.
2. Wichtigster Puppenparasit war die Schlupfwespe Ichneumon fabricator 
L. Da sie in beiden Standort-Typen (Höfen und Parks) auftrat, ist anzu
nehmen, daß sie für ihre Entwicklung keinen anderen Wirt als Acronycta 
aceris benötigt. Das besonders hohe Ichneumonierungs-Prozent in der Klei
nen Frankfurter Straße dürfte insofern einen Sonderfall bilden, als hier die 
Puppen an einem besonders günstigen Yerpuppungsort (Hohlraum zwischen 
zwei Brettern in einem Holzschuppen) massiert waren, so daß die hohe 
Parasitierung hier als Massierungseffekt aufgefaßt werden kann.
3. Der Prozentsatz der tachinierten Puppen entsprach ungefähr dem Pro
zentsatz der tachinierten Raupen.
4. Die Verpuppungskokons ergaben zu 12,8% (Höfe) beziehungsweise zu 
14,8% (Parks) Falter. Ein Viertel (Höfe) beziehungsweise die Hälfte (Parks) 
dieser Falter schlüpfte aber erst 1955, also ein volles Jahr später. Durch 
dieses Überliegen eines Teiles der Puppen ist die Population imstande, 
ungünstige Jahre zu überdauern (siehe unten).
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0. Synthese
Nach dem bisher Dargestellten war das für den Massenwechsel der 

Ahorneule 1953—1956 wichtigste Entwicklungsstadium das Raupen
stadium und waren die zwei wichtigsten auf dieses Stadium wirkenden Regu
lationsfaktoren (bzw. -Gruppen): die Schlaffsucht und die Parasitierung. 
Die Bedeutung dieser zwei Mortalitätsfaktoren war so überragend und 
ihr Verhältnis zueinander so charakteristisch nach Ort und Zeit, daß zu 
hoffen stand, im Zusammen- und Gegeneinanderwirken dieser beiden 
Faktoren innerhalb eines relativ einfach strukturierten biocönotischen 
Systems den Schlüssel zur Erkennung der Grundprinzipien des Massen
wechsels der Ahorneule gefunden zu haben.

Vereint man den Inhalt der Tab. 5 (Schlaffsucht) und 6 (Parasitierung) 
zur Tab. 8, so gewinnt man einen Überblick über die kombinierte Wirkung 
dieser zwei Haupt-Massenwechselkomponenten.

Unter Zusammenfassung alles bisher Gesagten sowie unter Zuhilfe
nahme einiger meteorologischer Daten läßt sich an Hand der Tab. 8 
der folgende Massenwechselgang der Ahorneule in seiner standörtlichen 
Abhängigkeit rekonstruieren und nach seinen Prinzipien charakterisieren. 
1953.

Die Massenvermehrung der Ahorneule im Stadtkern von Berlin befand 
sich im August 1953 auf ihrem Höhepunkt. Die Frage nach der Entstehung 
dieser Vermehrung und ebenso die Frage nach den Ursachen der standört
lichen Dichte-Unterschiede seien hier zunächst unberücksichtigt gelassen.

Die Raupendichte war an den Einzelbäumen sehr hoch, an den Park
bäumen dagegen ganz wesentlich niedriger. Als Folge hiervon war das 
konstitutionsgebundene Schlaffsucht-Prozent an den Einzelbäumen be
trächtlich höher als an den Parkbäumen, zumal die Massenvermehrung 
schon einige Jahre im Gange war.

Umgekehrt war das Parasitierungs-Prozent an den Einzelbäumen weit
aus geringer als an den Parkbäumen, wofür als Grund das Fehlen (Hof) 
beziehungsweise Vorhandensein (Park) von Zwischen- und Nebenwirten 
für die polyphagen Parasitenarten anzunehmen ist.

Vielleicht spielte hierbei auch das unterschiedliche Standortklima eine Rolle. In 
den Höfen ist es im Sommer durchschnittlich wärmer als in den Parks. Es könnte daher 
sein (nämlich dann, wenn die Temperatur-Entwicklungsdauer-Relation zwischen Ahorn
eulenraupen und Tachinen zugunsten der ersteren differiert), daß die Tachine im Hoch- 
undSpätsömmerinden Höfen nicht mehr genügend Wirte für ihre überwinternde Genera
tion fände und auch hierdurch in ihrer Dichte begrenzt würde.

Eine Abhängigkeit der Tachinen-Dichte vom Schlaffsucht-Prozent der 
Raupen bestand jedenfalls nicht, denn sonst hätten Schlaffsucht und Para
sitierung zusammen hundertprozentige Raupen-Mortalität ergeben müssen.

Insgesamt gesehen, war durch das nach den Standorten unterschiedliche 
Verhältnis zwischen Schlaff sucht und Parasitierung die Gesamt-Mortalität 
der Raupen in beiden Standorttypen ungefähr gleich groß (etwa 95%).
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Tabelle 8. G e sa m tm o rta litä t der ä lte ren  R aupen  durch  S ch laffsu ch t und
P a ra s iten

Abkürzungen: Standortabkürzungen wie in Tab. 5; S =  Schlaffsucht; P =  Parasitie-
rung; G =  Gesamt.

Standort 1953 1954 1955 1956
August Juli August August August

Hof (R) 
Frankf. S 91,7 82,4 98,0 75,4 88,4

P 2,2 9,9 2,0 3,5 5,8
G 93,9 92,3 100,0 78,9 94,2

Lebus. S 97,2 75,6 95,7 70,0
P 1,2 17,1 43, 2,9 —
G 98,4 92,7 100,0 72,9

P ark  (R)
Domst. S 77,7 60,0 86,3 72,7

P 15,5 33,3 13,7 18,2 —
G 93,2 93,3 100,0 90,0

Paroch. S 69,1 58,6 83,6 74,4 82,1
P 24,4 30,0 ■ 16,4 20,5 14,3
G 93,5 88,6 100,0 94,9 96,4

W ald (E)
Friedr. S 50,0

P — — — 35,7 —
G 85,7

Hang. S 62,5
P — Î-- — . -- 33,3
G 95,8

1954.
Die neue Raupen-Generation hatte Anfang J u l i—bionomisch bedingt — 

in beiden Standorttypen noch relativ geringe Dichte, der auch ein noch 
relativ geringes Schlaff sucht-Prozent entsprach. Umgekehrt führte diese 
geringe Juli-Dichte zu einem höheren Parasitierungsprozent durch die 
erste Generation von Compsilura concinnata.

Für Mitte A ugust wären nun etwa die gleichen Schlaffsucht- und 
Parasitierungswerte wie 1953 zu erwarten gewesen, jedoch ließ ein außer
ordentlich kühler und feuchter Sommer das Krankheitsprozent in beiden 
Standorttypen derart stark ansteigen, daß Krankheit und Parasitierung 
zusammen in allen vier Fällen hundertprozentige Raupen-Mortalität er
gaben. Dies geschah, obwohl die Raupendichte (wahrscheinlich infolge 
verringerter Eiablegezahl und erhöhter abiotischer Jungraupen-Mortalität) 
sich gegenüber dem Vorjahr merklich verringert hatte. Hieraus geht her
vor, daß mehr noch als die dichteabhängigen Faktoren die Witterungs
faktoren auf die Schlaffsucht der Raupen Einfluß nehmen.

Der bezüglich des Witterungseinflusses wichtigste Monat dürfte der Juli sein, in 
welchem die Dichte der Jungraupen, die der Witterung gegenüber am empfindlichsten
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sind, am größten ist. Im Jahre 1954 war in Berlin der Juli nun tatsächlich durchgehend 
sehr kühl und naß (nur 3 niederschlagsfreie Tage). Die hiervon auf die Raupenpopulation 
ausgehende ungünstige Wirkung wurde noch dadurch verstärkt, daß auch der August 
(mit Ausnahme der ersten Woche) kühl und verregnet war.

Da der Juni, auf den sich die Schlüpfzeit von Compsilura concinnata 
konzentriert, 1954 warm und niederschlagsarm war, entstand eine relativ 
hohe Dichte der ersten Generation dieser Parasitenart, die bei relativ 
niedriger Wirtsdichte im Juli zu hohen Tachinierungsprozenten (siehe 
Juli-Werte der Tab. 8) führte. Die im Juli und August schlüpfende zweite 
(zum Teil vielleicht auch schon dritte) Fliegen-Generation geriet aber in 
dieselbe Schlechtwetterlage wie ihr Wirt und vermochte daher nicht das 
Parasitierungsprozent zu heben (dessen Steigerung nach der allgemeinen 
Wirtsdichte-Senkung eigentlich zu erwarten gewesen wäre). Wie weit die 
stark angestiegene Schlaffsucht der Raupen einen Grenzfaktor für die Para- 
sitierung bildete, ist nicht bekannt. Doch dürfte auf Grund der Fähigkeit 
von Compsilura concinnata, bei frühzeitigem Absterben der Wirte sich 
durch Notverpuppung (1955 wurden mehrere derartiger „Zwergfliegen“ 
gezogen) dennoch zu erhalten, eine etwaige Senkung der Tachinen-Dichte 
durch die Schlaffsucht-Zunahme nur gering gewesen sein.
1955.

Nach der im Sommer 1954 eingetretenen hundertprozentigen Raupen
mortalität hätten nunmehr, 1955, die Ahorneulen-Populationen im Stadt
gebiet von Berlin vernichtet sein müssen. Es zeigte sich jedoch, daß ein 
Teil der 1953 entstandenen Puppen das ganze Jahr 1954 hindurch über
gelegen und damit die Krise überstanden hatte!

Allerdings war die Zahl dieser zweijährigen Puppen so gering, daß von 
1954 auf 1955 ein weiterer Rückgang der Raupendichte eintrat.

Zum ersten Male seit Beginn der Untersuchung wurden auch in den 
Höfen die Roßkastanien nicht mehr kahlgefressen. Das bedeutete natürlich 
für die Raupenpopulation beste Ernährungsbedingungen, die noch dadurch 
verstärkt wurden, daß im Gegensatz zum vorangegangenen Jahr die Monate 
Juli und August 1955 eine für die Raupenentwicklung günstige warme, 
sonnenscheinreiche Witterung aufwiesen.

Die Folge dieser guten Bedingungen bestand (wie die Tabelle 8 zeigt) 
in einer rapiden Senkung des Schlaffsuchtprozentes in den Höfen bis auf 
Werte, die mit denjenigen in den Parks ungefähr übereinstimmten. Da 
nun aber — und das ist das Entscheidende — der zwischen den Höfen und 
Parks vorhandene starke Parasitierungs-Unterschied erhalten blieb, kam 
es zu einer höchst auffallenden Differenz in der Populationsdichte-Schwan
kung zwischen den beiden Standorttypen: die Gesamtmortalität in den 
Parks verblieb in dem hier offenbar typischen Schwankungsbereich von 
90—95%, während sie dagegen in den Höfen überaus stark absank, nämlich 
auf 73—79%.
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Es taucht hier die Frage auf, weshalb das Parasitierungsprozent 1955 
trotz weiterer Wirtsdichte-Senkung und guten Witterungsbedingungen in 
den Monaten Juli und August nicht auf höhere Werte stieg als sie die Tabelle 
8 angibt. Der Grund hierfür ist wiederum in den Witterungsfaktoren zu 
suchen und zwar diesmal den im Juni, zur Flugzeit von Compsilura con- 
cinnata (1. Generation), wirkenden Faktoren. Nach anfänglicher Schön
wetter-Periode, während welcher sicher ein großer Teil der Tachinen ge
schlüpft war, trat eine — vom 8.-18. 6. 1955 anhaltende — ausgesprochen 
naßkalte Schlechtwetterperiode ein, deren negativer Einfluß auf die kurz
lebigen Fliegen, ihre Kopulation, Eireifung und Eiablage sicher nicht uner
heblich gewesen ist.

Eigenartigerweise blieb die erwartete Parasitierungs-Erhöhung nur in 
den Höfen ganz aus, während in den Parks doch wenigstens eine geringe, 
aber deutliche, Tachinierungs-Erhöhung (von im Mittel 15,1 auf 19,4%) 
zu verzeichnen war. Die Ursache dieses Unterschiedes darf man vielleicht 
in den standortklimatischen Verhältnissen suchen: aus den etwas kühler 
gelegenen Puppenquartieren in den Parks schlüpften die Fliegen durchschnitt
lich später als in den wärmeren Höfen und gerieten dadurch in geringerem 
Umfang als die Fliegen der Höfe in die genannte Schlechtwetter-Periode.

Wenn nach all dem dem Witterungseinfluß im Juni ein nicht unwesentlicher 
Anteil an der in den Höfen äufgetretenen starken Mortalitätssenkung (und 
damit Populationsdichte-Erhöhung) zugestanden werden muß, so darf dieser 
Anteil doch auch wieder nicht überschätzt werden. Selbst, wenn eine Steige
rung der Tachinierung in den Höfen, im August 1955, auf das dreifache der 
beobachteten Werte vorhanden gewesen wäre, so hätte die Gesamtmortali
tä t (der Raupen) mit etwa 79—85% noch immer eine ungewöhnlich geringe 
Höhe aufgewiesen. Die Ursache der starken Schwankung der Ahorneulen
Dichte lag in erster Linie eben in der Schwankung der Schlaffsucht und 
nicht in derjenigen der Tachinierung.
1956.

Nach der relativ großen Zahl der 1955 in den Höfen entstandenen Puppen
kokons war für 1956 ein erneutes Aufflammen der Massenvermehrung in 
diesem Standorttyp zu erwarten, sofern nicht etwa hohe Puppenmortalität 
oder starkes Überliegen zu geringen Falterzahlen führten.

Letztere Möglichkeit trat nicht ein. Von 42 in einem Hof in der Eberty- 
Straße im Frühjahr 1956 gefundenen Puppenkokons enthielten 34 Kokons 
Puppen, aus denen in den nächsten Monaten 19 Falter schlüpften. Die 
entsprechenden Zahlen für den Parochial-Friedhof lauteten: 9 Kokons, 
7 Puppen, 4 Falter.

Obgleich die aus den 1955 in Zucht genommenen Raupen stammenden, 
1956 geschlüpften, Falter wieder in ihre Lebensräume zurückgebracht 
wurden, erfüllte sich die genannte Erwartung nicht. Die Vermehrung blieb 
nicht nur aus, sondern es sank die Raupendichte auf ihre geringste seit
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1953 beobachtete Höbe. Nur mit Mühe gelang es — und auch nur an zwei 
Standorten — eine einigermaßen zur Zucht ausreichende Zahl Raupen zu 
finden.

Der Grund für den Populationsdichte-Rückschlag 1956 ist abermals in 
ungünstigen Witterungsbedingungen zu suchen. Die zweite Hälfte des 
Frühjahrs und der Sommer waren 1956 in Rerlin kühl und verregnet, wo
durch die relativ zahlreichen Falter nicht zur Wirkung gelangten und — wie 
Tabelle 8 zeigt — auch das Schlaffsuchtprozent trotz der geringen Raupen
dichte wieder anstieg.

Damit endete die Untersuchung. Es sei noch erwähnt, daß auch 1957 
ein Jahr „ohne Sommer“ war, so daß die Populationsdichte von Acronycta 
aceris auch in diesem Jahre auf ein Minimum reduziert blieb.

Versucht man nunmehr, die W esenszüge des vorstehend geschilderten 
Massenwechsel-Vorganges herauszustellen, so gelangt man zu folgenden 
Erkenntnissen.

Das Hauptregulationsprinzip des Massenwechsels der Ahorneule zur 
untersuchten Zeit und im untersuchten Gebiet bestand im Zusammenwirken 
von Schlaffsuchtkrankheit und Parasitierung auf das Raupenstadium.

Das Schlaffsuchtprozent war, wie die Zahlen in den Park- und 
Waldstandorten zeigen, auch „normal“, das heißt auch zu Zeiten ohne 
Massenvermehrung, sehr hoch. Es wurde gesteigert durch hohe Populations
dichte und, vor allem, durch ungünstige Witterungseinflüsse.

Für die tiefen Schlaffsucht-Werte in den beiden Waldstandorten dürften die hier 
besonders zahlreichen Mittelraupen-Parasiten mit verantwortlich gewesen sein, die 
zum großen Teil die Raupen töteten, bevor die Schlaffsucht dies vermochte.

Die Pa ras i t i e rung  zeigte eine überaus deutliche Abhängigkeit vom 
Reichtum des biocönotischen Komplexes an Pflanzen- und Tierarten. Auf 
Grund der relativ eng begrenzten Schlüpfzeit (der ersten Generation) des 
Hauptparasiten Compsilura concinnata, im Juni, war der Parasitierungsgrad 
von der zu dieser Zeit herrschenden Witterung abhängig.

Beide Komponenten, Schlaffsucht und Parasitierung, wirkten nun in 
einem nach Standorttypen verschiedenartigen Verhältnis auf die Ahorn
eulen-Raupen ein, ein Vorgang, der sich •— in vereinfachter Form — durch 
folgende zwei Gleichungen kennzeichnen läßt:
in Höfen: hohe, stark schwankende, Schlaffsucht +  niedrige, wenig schwan

kende, Parasitierung =  s t a rk  schwankende R au p e nmo r 
t a l i t ä t  ;

in Parks: niedrige, wenig schwankende, Schlaffsucht +  hohe, wenig 
schwankende, Parasitierung =  wenig schwankende R a u 
penmor t a l i t ä t .

Da das Raupenstadium mit Abstand das für den Massenwechsel der 
Ahorneule wichtigste Entwicklungsstadium ist, bedeutet die Standort
abhängigkeit der Schwankungsbreite der Raupenmortalität zugleich auch
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eine S t andor t abhäng i gke i t  der Schwankungsbre i t e  der P o p u l a 
t ionsdichte.  Damit ist das Wesen der Populationsdichte-Regelung im 
vorliegenden Falle erfaßt. Es ist damit die Frage beantwortet, warum in 
den Höfen Massenvermehrungen der Ahorneule entstehen und in den Parks 
nicht.

Die Frage, welche Unterschiede der m ittle ren  Dichte von Acronycta aceris zwischen 
den untersuchten Standorttypen bestehen, ist—wie bereits erörtert—bei massenwechsel
labilen Insektenarten nicht angebracht. Die außerhalb einer Massen Vermehrung in 
den Höfen vorhandene Dichte wird sich sicher nicht viel von derjenigen in den Parks 
unterscheiden, und die aus allen Dichte-Schwankungen (in- und außerhalb einer Massen
vermehrung) in den Höfen errechneten Mittelwerte wären künstlich und unbrauchbar.

Es kommt bei massenwechsellabilen Insekten darauf an, die B reite  ih re r D ich te 
Schw ankungen kausal zu analysieren, und diese Aufgabe ist, wie gesagt, im vorliegen
den Falle mit Hilfe des standörtlichen Vergleiches im Prinzip gelöst worden.

Es handelt sich danach bei den mit einzelnen Roßkastanien bestandenen 
Höfen in Berlin um Standorte, in denen auch künftig mit Massenvermeh
rungen der Ahorneule zu rechnen ist und für welche angenommen werden 
muß, daß sie auch schon früher derartige Vermehrungen durchgemacht 
haben.

Einen Hinweis darauf, daß schon früher die Ahorneule im Stadtgebiet von Berlin 
in größerer Zahl aufgetreten ist, gibt eine in der Sammlung des Deutschen Entomolo- 
gischen Institutes, Berlin, befindliche Reihe von Eulophus larvarum-Imagines (siehe 
oben: Raupenparasiten) mit der Etikettierung: „Aus Acronycta aceris, Berlin-Steglitz, 
1926; det. B ollow“ .

Auch die Auskünfte einiger Berliner Einwohner, in deren Hof sich seit mehreren 
Jahrzehnten eine Roßkastanie befindet, lauteten dahingehend, daß schon früher der 
Baum ab und zu „von Raupen befallen“ worden wäre.

Schließlich deutet auch die Standortangabe: „Berlin u. a.“ in der Bearbeitung der 
Schmetterlinge Deutschlands von E ck stein  (1920) in die genannte Richtung.

So läßt sich nach all dem die Frage, warum Berlin und andere Städte zum 
Schauplatz von Acronycta aceris — Massenvermehrungen geworden sind, 
wie folgt beantworten:

Die Ahorneule ist in Anpassung an eine „Baumart der menschlichen 
Siedlungen“ ( W a r n e c k e , 1936) in die Städte gedrungen. Als neues Glied 
der hier vorhandenen, biocönotisch verarmten Beziehungskomplexe er
langte sie — insbesondere durch den Mangel an Parasiten — eine so große 
Schwankungsbreite ihrer Populationsdichte, daß die bei bestimmten Fak
torenkonstellationen auftretenden stärksten Dichte-Schwankungen den 
Charakter schädlicher Massenvermehrungen tragen.

Zusam m enfassung
Als Beitrag zur Entwicklung der vergleichend-biocönologischen Methode der Grado- 

logie der Insekten werden (nach einem einleitenden Überblick über die Grundprinzipien 
und Begriffe dieser Methodik) die Ergebnisse einer Untersuchung der Lärchenminier- 
motte, Coleophora laricella Hb., und der Ahorneule, Acronycta aceris L., hinsichtlich 
ihrer Populationsdichte und einiger Massenwechsel-Faktoren auf verschiedenen Stand
orten mitgeteilt. Dichte und Eizahl der (in den Gebieten um Berlin, Dessau und Leipzig
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untersuchten) Lärchenminiermotte erwiesen sich als nach Standorttypen (gekennzeichnet 
durch die Vegetation) verschieden. Die innerstandörtlichen Dichte-Unterschiede ließen 
sich auf die Wirkung von Licht und Wind zurückführen. Auch die Dichte der Ahorneule 
im Stadtgebiet von Berlin war nach Standorttypen (Roßkastanie in Haushöfen— Roß
kastanie in Park) sehr verschieden. Als Ursache dieser Unterschiede wurde das verschie
denartige Zusammenwirken von Schlaffsucht und Parasitierung der Raupen erkannt.

Sum m ary
For the purpose of perfecting comparative-biocoenological researches on the natural 

control of insect populations the principles and terms of the comparative method are 
discussed. There are given results of an investigation concerning the population density 
and some of the factors controlling the densitiy of the Larch casebearer (Coleophora 
laricella Hb.) and the noctuid Acronycta aceris L. at different localities. Density and 
number of eggs of Coleophora laricella (examined near Berlin, Dessau and Leipzig) 
proved to depend on local types represented by vegetation. The differences of density 
within a given locality were caused by different intensity of light and wind. The density 
of Acronycta aceris was also dependent on local types in the city of Berlin (local type : 
chestnut tree in courtyard, — local type: chestnut tree in park). These differences 
were caused by the different way of cooperation of two factors : virosis and the parasiti- 
zation of the larvae)

Pe3K>Me
B BH,ic BKJiana b pa3pa6oT K y cpaBHHTC.TTbHo-öHoucnoJiorH'ieci.oro Me/ropa 

r p a n o j io r m  HaceKOMux cooöiuaioTCH (nocjie  BCTynuTejibi-ioro oS sopa ochobhbix 
npHHIIHnOB H nOHHTHH 3TOÎÎ MCTOpHKH) pe3yj[f>TaTI)I M C C ,n Cp O B a H  II id .JIHCTBemiHUnOH 
mxuih, Coleophora laricella Hb., h  KJieHOBOÜ CTpeJlBuaTKH, Acronycta aceris L., 
b OTHomeHHH rycTOTM 3acejieHHH h  HeKOTopbix rpaaojio ru '-iecK iix  iftaiirapoB Ha 
pa3JiHUHBix MecTax oö irraiu iH . FycTOTa pacejieim si h  kouhtcctbo huh  (hccjicpo- 
BaHHoii b OKpecTHOCTHX B epjiH H a, ¿Jcccay  h  Jlem iiiM ra) „ihctbch hh’iiioh  mojih 
OKa3anHCb pa:i.riHqHi.iMM b 3aBHCHM0CTH ot thuob MecT npoH3pacTaHHH (oxa- 
paKTepH30BaHHBIX paCTHTC.:!BIIOCTBIO). Paa.JXHUWH B ryCTOTe BHyTpH MeCT npOH3- 
pacTaHHH oo'i.iicnaioTCH acitcj-BweM cBeTa h  BeTpa. TaKSKe h  rycTOTa aace.rcfm ii 
KJieHOBHX CTpeai.uaTOK b palioH e BepjiHHa öt.u ia BecbMa paaJimm oH b 3aBHCHMO- 
CTH OT THIIOB MeCT npOH3paCTaHHH (KOHCKHM KaiHTaH BO HBOpaX POMOB— KOHCKHÜ 
KamTaH b n a p i;a x ) . lfpn '-innoH  bthx j)a3.:ruMni-i 6bijio ycTanoBJieHO paauH unoe 
cope il ci' b h c aTOHHH h  nopaiKeHHH ryceiiHH napa3HTaMH.
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