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1. PROLOG

Dempster (1975) meint im Vorwort =zu seinem Buch "Animal
Population Ecology": "I should like to think that this (book)
will encourage ... to study real situations rather than to
build elaborate theories for which the basic assumptions
cannot be tested." Genau entgegengesetzter Ansicht {iber die
Art und Weise, wie Okologisch gearbeitet werden soll, ist May
(1974) mit seiner wohl noch 1lange unerfiillbaren Hoffnung:
"... Once the "perfect crystals" of ecology are established,
it is likely that a future "ecological engineering" will draw
upon the entire spectrum of theoretical models, from the very
abstract to the very particular, just as the more
conventional branches of science and engineering do today."
Es stellte sich nun zu Beginn der vorliégenden Arbeit die
Frage: welche Arbeitsrichtung ist einzuschlagen? Auf welche
Weise soll das Problem Larchenwickler angepackt werden? Soll
eher nach der Art Dempsters oder eher wie May vorgegangen

werden?

Vom traditionellen naturwissenschaftlichen Standpunkt aus
spricht vieles filir die Richtigkeit Dempsters Ansicht. Beim
ndheren Studium O6kologischer Forschung, 2z.B. des nun 32-
jahrigen Larchenwicklerprojektes, tauchen hierzu Jjedoch
Zweifel auf. Allein der Verlauf des Projektes =zeigt es
deutlich: Wissenschaftliche Theorien stellen sich nie von
selbst ein, m&gen noch so viele Daten vorliegen. Doch auch
der Auffassung Mays ist zu misstrauen; denn was niitzt die
schonste Theorie, wenn sie auf wackeligen Flissen steht, bloss
weil ihre Grundannahmen unrealistisch sind? Die Frage nach
dem Verhdltnis zwischen Theorie und Praxis scheint demnach
vorerst einmal einfach beantwortbar 2zu sein: Man soll das
eine tun und das andere nicht lassen!

Ganz so einfach, wie sich diese Forderung aufstellen
ldsst, ist sie allerdings nicht zu verwirklichen, denn die
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Beantwortung folgender Fragen ist hierzu erforderlich: Wann
soll in der Oekologie theoretisch, wann empirisch gearbeitet
werden? Sollen die beiden Arbeitsweisen einander ablésen,
oder parallel zueinander ablaufen oder miteinander verguickt
werden? Was vermag die Theorie filir die Praxis, was das
Experiment filir die Theorie zu leisten? Die Antworten ergeben
sich aus den zwei folgenden Ueberlegungen:

Erstens ist die Datenerhebung sehr aufwendig, und es ist
schwierig, sich =zu entscheiden, wo mit dem Messen und
Beobachten begonnen werden soll. Das scheint in der Oekologie
ein allgemeiner, nicht bloss vorlibergehender Zustand zu sein,
denn es handelt sich um ein grunds&dtzliches Problem dieser
Wissenschaft. Warum? Selbst einfachste Oekosysteme weisen
eine grosse Artenzahl auf. Das Lirchenwicklersystem
beispielsweise ist verglichen mit anderen Oekosystemen
artenarm. Wenn nur die hidufigeren Spezies berlicksichtigt
werden, umfasst es aber schon n = 99 Arten (s. Artenlisten).
Bekanntlich ist es die Aufgabe jeglicher dkologischer
Forschungsarbeit, die vielen Wechselbeziehungen, welche all
diese Arten miteinander eingehen, 2zu studieren, um die
Funktionsweise des Oekosystems besser verstehen zu lernen.
Der Empiriker gibt natlirlich 2zu bedenken, =zwischen jedem
Artenpaar k&énnte eine wichtige &kologische Wechselwirkung
bestehen. Was er jedoch zu vergessen scheint, wenn er sich
anschickt, deswegen alle Wechselwirkungen experimentell
untersuchen zu wollen, ist die Tatsache, dass die Zahl der zu
erforschenden Wechselwirkungen w eine Funktion mindestens des
Quadrates der Artenzahl n darstellt {( w >= (nz—n)/z ). Wie
schon das Beispiel des Lirchenwicklersystem zeigt, welches
mehr als w = 4851 Wechselwirkungen enthdlt, muss sich jede
empirische O6kologische Forschung also beschrédnken. Aber wie?
Wo darf vernachl&ssigt werden, wo nicht? Genau hier liegt die
grésste Bedeutung der theoretischen Arbeiten; denn nur an
mathematischen Modellen durchgefiihrte Sensitivitdtsanalysen
vermégen mitzuhelfen, die Okologische Forschung rationeller
zu gestalten. Wird dies missachtet, s0o droht der
ausschliesslich empirische Weg in einer Sackgasse zu enden:

- 10 -
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Die Sammelwut erstickt in den sich anhdufenden Datenmengen.

Zweitens ist die heutige ©&kologische Ausbildung meist
ungeniigend fachspezifisch. Zu oft werden unbesehen
theoretische Arbeitsweisen, die in anderen Disziplinen 2zu
Erfolg gefiihrt haben, z.B. in der theoretischen Physik, auf
die Okologische Forschung i{ibertragen. Trotz aller Resultate
in der Physik scheitern in der Oekologie stark theoretische
Arbeitsmethoden, denn fiir ihren Erfolg ist es wunerlédsslich,
dass zu den realen Vorbildern isomorphe, mathematische
Modelle entwickelt werden kdnnen. Dazu sind Jjedoch die
Oekosysteme zu komplex. Es droht deshalb dem ausschliesslich
theoretischen Weg dasselbe Ende wie dem rein empirischen,
eine Sackgasse: Die Deduktionen sind gehaltsleere, auf
unrealistischen Annahmen aufgebaute Spekulationen, m&gen die
Absichten des theoretischen Oekologen noch so 1&blich sein.

Die Komplexitdt der Oekosysteme und die heute dadurch
mitbedingte Arbeitsteilung drohen demnach die
Erfolgsaussichten vieler 6kologischer Arbeiten zum vornherein
zunichte zu machen. Zurzeit scheint es nur den folgenden
Ausweg zZu geben: Wenn schon die erstrebenswerte, enge
Verquickung des theoretischen und empirischen Arbeitens durch
ein- und dieselbe Person nur selten verwirklicht werden kann,
so sollten zumindest Empiriker und Theoretiker eng
Zusammenarbeiten. Und - wie sich beim Larchenwicklerprojekt
nur zu deutlich abzeichnet - ist es zu vermeiden, dass weder
das Sammeln von Daten noch das Vorantreiben der Theorie zu
lange fiir sich alleine andauert. Dasjenige Vorgehen scheint
das erfolgreichste zu sein, bei dem sich Theorie und Praxis
hdufig abldsen; man kommt dann vorwidrts, wenn man abwechselnd
den einen Fuss vor den andern setzt.

In diesem Sinne wurde die vorliegende Arbeit angegangen:
Ihr theoretischer Charakter ist aus dem Bemilhen heraus, auf
dem Weg des Verstdndnisses des Larchenwicklersystems den
nachstnotwendigen Schritt zu tun, entstanden.

- 11 -



2. EINLEITUNG

2.1. DER LAERCHENWICKLER

Die Heuschreckenschwdrme fie-
len {ber ganz Aegypten her;
sie liessen sich in allen Ge-
bieten 1in grosser Menge nie-
der... Sie bedeckten des gan-
zen Landes Oberfldche, ...sie
frassen alles Gewdchs des Fel-
des und alle Baumfriichte... Im
ganzen Lande Aegypten blieb
nichts Griines an den Baumen
und Feldgewdchsen iibrig.
Exodus 10, 14-15

In forstwirtschaftlichen Berichten des 1letzten Jahrhunderts
kann man dhnlich drastische Schilderungen  {liber das
verheerende Auftreten des Grauen Lirchenwicklers
Zeiraphera diniana Gn. (Lep.., Tortricidae) in den

Europdischen Alpen finden: "W&hrend die Eichhdrnchen dieses
Jahr die Lirchen zu schonen zu wollen scheinen, zeigte sich
... ein neuer, fast ebenso gefdhrlicher Feind der L&drche. ...
die gefihrliche Wirksamkeit des L&rchenwicklers springt uns
von weitem in die Augen. ... ausgedehnte Larchenbestande
sehen jetzt schon ganz rot und leblos aus (Kreisfdrster v.
Klosters an das Kantonsforstinspektorat 13.7.1881)."

Solche sogenannten Kalamitaten phytophager Insekten
beschiftigen die Menschen heute noch genauso stark wie zu

biblischen Zeiten. Wegen dem L&rchenwickler sorgen sich die

- 12 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Bewohner der Alpentdler schon mindestens seit dem letzten
~Jahrhundert. Davon zeugen die Chroniken, soweit sie uns
erhalten geblieben sind (Baltensweiler, 1962a; Baltensweiler,
1964). Was auffdllt, ist die erstaunliche Regelmdssigkeit,
mit der vom Lirchenwickler berichtet wird. Alle 8 bis 10
Jahre sucht der Lérchenwickler die subalpinen Lé&rchen-
Arvenwdlder, Larici-Pinetum cembrae (nach Ellenberg,' 1972),

des ganzen Alpenbogens heim. Mitten im Sommer verlieren die
Larchen (Larix decidua Miller) ihr Griin. Stattdessen wirken

sie verwistet, und dem Beschauer sticht die ungewdhnliche
rostrote Verfarbung der Bdume schon von weitem ins Auge. Die
Lirchenkronen hingen voller Gespinstfidden. Einzelne
Baumstamme schimmern bleich, denn sie sind von dichtem
Gespinst umwoben. Und {berall in den 2Zweigen krabbeln
Lidrchenwicklerraupen herum oder schweben an Féden zu
Tausenden von den B&aumen herab. Insgesamt bietet sich dem
Spaziergidnger ein Bild, das ebenso hidsslich wie spektakulir
ist.

Kein Wunder, dass der Larchenwickler als Schadling
gefilirchtet wurde und es heute noch wird. Im letzten
Jahrhundert versuchte man beispielsweise den Larchenwickler
zu bekdmpfen, indem man seine Puppen aus der lockeren
Nadelstreu des Waldbodens heraussuchte, um sie zu vernichten.
Genlitzt haben diese Unterfangen natiirlich nie viel; die
Lirchenwicklerkalamititen wiederholten sich trotzdem. All die
befallenen Wdlder werden genutzt, sei dies als Schutzwald
gegen Lawinen, als Weidegebiet oder zur Gewinnung von Holz.
Wenn in der Folge der Larchenwicklerkalamitdten die FoOrster
entdeckten, dass ganze Larchenbestdnde absterben kdnnen, was
deren 2Zwangsnutzung verlangt, begannen viele sich um die
Existenz des Ldrchen-Arvenwaldes zu sorgen.

Nach dem zweiten Weltkrieg entstand eine neue Lage: Das
DDT war kiirzlich erstmals synthetisiert worden und mit
grossem Erfolg gegen den Kartoffelkédfer Leptinotarsa

decemlineata Say eingesetzt worden (Miiller, 1955). Im Zuge

des wirtschaftlichen Aufschwungs der Nachkriegsjahre nahm der

- 13 -
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Fremdenverkehr in den Alpen, insbesondere im Oberengadin,
stetig zu. Als nun die grosse Trockenheit des Sommers 1947
mit einer Massenvermehrung des Lirchenwicklers zusammenfiel,
boten die rostroten W&lder des ganzen Engadins ein besonders
eindriickliches Bild. Es keimte die Hoffnung, der Larchen-
wicklerplage ein fir allemal Herr zu werden. Das Ldrchen-
wicklerprojekt begann.

2.2. DAS LAERCHENWICKLERPROJEKT

Das Larchenwicklerprojekt dauert nun seit 1949 ununterbrochen
an. Von Anfang an vereinigten sich in diesem Projekt mehrere,
parallel verlaufende Arbeitsrichtungen: der Raupenzensus,
biologische Untersuchungen und Bek&mpfungsaktionen.

2.2.1. Der Raupenzensus

Eine erste Arbeitsrichtung durchlduft das ganze Projekt wie
ein roter Faden: der Raupenzensus. Wozu dient er? Mit ihm
wird flir ein ganzes Alpental die Dichte der darin lebenden
Larchenwicklerpopulation geschdtzt. L&rchen werden zufdllig
ausgewdhlt. Von diesen Bdumen wurden anfdnglich Ast-, seit
1957 bloss noch Zweigstichproben entnommen. Die Zweige der
Stichproben werden abgesucht und die gefundenen Larchen-
wicklerraupen gezdhlt (K&dlin & Auer, 1954; Auer, 1961; Auer,
1969). Das wichtigste Ergebnis des Raupenzensus 1ist das
Folgende: Die Populationsdichten von Z. diniana durchlaufen

im ganzen Alpenraum verbliiffend &hnliche Schwankungen. Diese
sog. Fluktuationen (Schwerdtfeger, 1968) umfassen, im
Vergleich zu denjenigen anderer Forstinsekten, bei Z. diniana

eine riesige Amplitude (Baltensweiler, 1976; Auer, 1977).
Schwerdtfeger (1942) nennt die Massenvermehrung bei einer
Fluktuation, deren Amplitude 1im Vergleich zur minimalen
Dichte, dem sog. eisernen Bestand, mehrere Zehnerpotenzen
umfasst, eine Gradation. Die Amplitude beim L&rchenwickler
reicht in einem Alpental durchschnittlich wvon 0.099 bis
204.693 Raupen/kg Zweige, das Verh&dltnis betrdgt also 1:2068
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(Auer, 1977; Auer, 1978a). Die héchsten Populationsdichten
sind zwischen 1700 und 2000 m {i. M. anzutreffen (Auer, 1961).
Diese Zone in der oberen H&lfte der subalpinen Hdéhenstufe
heisst deshalb auch das Optimumareal von 2. diniana

(Baltensweiler, 1962a; Baltensweiler, 1962b; Baltensweiler,
1964).

2.2.2. Biologie und Oekologie des Larchenwicklers

In einer zweiten Arbeitsrichtung wurde bald damit begonnen,
die Biologie wund Oekologie des Ldrchenwicklers zu untersu-
chen. Die Systematik der Gruppe von Kleinschmetterlingen, die
mit dem L&archenwickler zusammen die Larche besiedeln, wurde
ausgearbeitet, um die anfidnglich vorgekommenen Verwechslungen
auszuschliessen (Maksymov, 1959).

Es ergab sich rasch ein klares Bild liber die Lebensweise
von Z. diniana im Oberengadin (Maksymov, 1955): Im August und

September legen die weiblichen Falter ihre Eier unter die
Flechten ab, welche die meisten dickeren Larchendste
liberziehen (N&dgeli, 1929; Maksymov, 1959; Meyer, 1969; Benz,
1969; Van den Bos & Baltensweiler, 1977). Nach einer kurzen
Phase der Embryonalentwicklung iberdauern die Eier die
Wintermonate in einer Diapause (Bassand, 1965).

Im darauffolgenden Friihjahr, Ende Mai, kriechen aus den
Eiern die R&upchen des ersten Stadiums (L;). Sie reagieren
positiv phototaktisch und gelangen dadurch an die Ast- und
Zweigspitzen, wo sie die Larchenkurztriebe zu besiedeln
beginnen. Die Raupe durchlduft 5 Stadien, die zusammen etwa
58 Tage dauern. Alle Stadien erndhren sich wvon den
Liarchennadeln. Dabei werden viele Nadeln bloss angenagt. Die
so verletzten Nadeln verdorren im Sommer. Das verleiht dann
den befallenen Bdumen und Bestdnden die auffillige, rostrote
Farbe.

Die verpuppungsreife Raupe des L5-Stadiums verladasst die
Larche, indem sie sich an einem selbstgesponnenen Faden zu
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Boden gleiten l&sst. Bei hohen Raupendichten spinnen sich
auch schon Raupen frilherer Stadien ab. Sie befinden sich auf
Nahrungssuche. Dieses Verhalten ist verantwortlich f£filir die
vielen Gespinstfdden, die w&dhrend der Kalamitdt die B&ume
kreuz und gquer verhangen und dem Spaziergdnger auf so
unangenehme Weise Gesicht und Hande verkleben. Die
verpuppungsreife Lg Raupe spinnt sich in der Nadelstreu des
Waldbodens ein Kokon, in dem sie sich dann verpuppt. Das
Puppenstadium selbst dauert etwa 29 Tage, von Mitte Juli bis
Mitte August.

Die aus den Puppen schlipfenden Falter fliegen teilweise
weite Strecken, auch {iber Seen, Pdsse und Gletscher (Coaz,
1894; Escherich & Bar, 1909; Fuchs, 1913; Maksymov, 1959;
Burmann, 1965; Vaclena, 1977; Baltensweiler & von Salis,
1975). Dadurch werden die Eier der ndchsten Generation auf
anderen, viele Kilometer weit entfernten Lirchen abgelegt
(Maksymov, 1959; Vaclena & Baltensweiler, 1978).

Pro Jahr durchlduft Z. diniana also eine einzige Generation.

2.2.3. Versuche zur Bekdmpfung von Z. diniana

In einer dritten Arbeitsrichtung des Léarchenwicklerprojektes
wurde versucht, Z. diniana zu bek&mpfen. Alle gebr&duchlichen

Techniken kamen irgendwo oder irgendwann einmal im Verlaufe
des Projektes =zum Einsatz, seien es chemische (Maksymov &
Auer, 1955; Auer, 1974; Benz, 1975a), mikrobiologische (Benz,
1962a; Grison & Bovey, 1970; Grison et al., 1971; Schmid,
1973; Schmid, 1974a; Schmid, 1974b; Schmid, 1975; Benz,
1975a; Martouret & Auer, 1977), biologische Bekampfungs-
aktionen (Aeschlimann, 1975; Herren, 1976) oder gar die
Verwirrungstechnik mittels Sexuallockstoffen (Parapheromone)
(Baltensweiler & Delucchi, 1979). Auch ausserhalb des
Projektes sind durch eine chemische Firma Bekdmpfungsversuche
mit Insektiziden durchgefiihrt worden (Meyer, 1947). Mit
Ausnahme der DDT-Spritzungen waren aber alle
Bekdmpfungsversuche von midssigem Erfolg gekrdént. Wegen den
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schddlichen Nebenwirkungen auf die ibrigen Lebewesen des
Lirchen-Arvenwaldes, hauptsdchlich die V&gel (Schifferli,
1966), wurde auf die weitere Verwendung von DDT verzichtet.
Bis heute gelang es also nicht, den Léarchenwickler
erfolgreich zu bekampfen.

2.2.4. Abriss der wichtigsten Forschungsergebnisse

Als sich die urspriingliche Hoffnung, den Ldrchenwickler auf
einfache Weise bekdmpfen zu kénnen, als triigerisch erwiesen
hatte, erhoffte man sich von gesteigerten Forschungs-
anstrengungen eine LEésung des Problems: Man begann nach den
8kologischen Mechanismen zu forschen, die zur Entstehung der
Larchenwicklergradation beitragen. Hierbei ist ein Unmenge
von Erscheinungen entdeckt und eine Flille von Daten gesammelt

worden:

Verbreitung: 2. diniana ist in einem weit grdsseren Gebiet

als bloss dem Alpenraum verbreitet. In der ganzen ndérdlichen
Halbkugel, von den Larchenwdldern Sibiriens bis 2zu den
Ladrchen Nordamerikas, der Western Larch und den Tamaracks,
soll Z. diniana zu finden sein. Allerdings kdnnte es sich in

Nordamerika um eine andere Art, Zeiraphera improbana,

handeln. In Sibirien kommt die Varietdt Zeiraphera diniana

var. desertana Gn. vor (Baltensweiler et al., 1977).

Die Art Z. diniana: Z. diniana ist eine komplex

zusamengesetzte Art. Morphologisch lassen sich 7 verschiedene
Typen von Raupen unterscheiden, die sog. Morphotypen
(Baltensweiler, 1977). Bei diesem Farb-Polymorphismus sind
zwei extreme Morphotypen besonders hervorzuheben, die dunkle
Ladrchenform und die hellorange Arvenform (Bovey & Maksymov,
1959). Im subalpinen Larchen-Arvenwald findet man die
Ldrchenform fast ausschliesslich auf der Léarche, die
Arvenform hingegen auf der Arve Pinus cembra L. Die

intermediéren Zwischenformen wiederum sind auf beiden
Wirtspflanzen anzutreffen. Am meisten erstaunte die Tatsache,
dass sich die Morphotypenzusammensetzung der Population im
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Verlaufe der Gradation gesetzmassig dndert: In der
Progressionsphase herrschen auf der Larche die dunklen
Larchenformenraupen vor; genau umgekehrt sind w&hrend der
Regression die intermedidren Morphotypen weit hdadufiger
vertreten (Baltensweiler, 1970). Es keimte die Idee, dass
dieser Gesetzmé&ssigkeit eine populationsdynamische Bedeutung
zukomme (Baltensweiler, 1970; Baltensweiler, 1978a). Diese
Vorstellung erhielt neuen Auftrieb, als festgestellt werden
konnte, dass die Weibchen der Larchen- und Arvenform ihre
Médnnchen mit verschiedenen Pheromonen anlocken, und dieses
Merkmal an ihre Nachkommen vererben kénnen (Baltensweiler et
al., 1978; Priesner, 1979).

Falterflug: Mit der Entdeckung, dass die Antennen von

Z. diniana Mdnnchen auf den Sexuallockstoff trans-1l-

Tetradecenyl—aéetat reagieren (Roelofs et al., 1971), wurde
es mdéglich, auch die Dispersionsdynamik von Z. diniana mit

Hilfe von Duftstoffallen zu untersuchen (Baltensweiler &
Fischlin, 1979). Es wurde der Frage nachgegangen, welchen
Einfluss der Falterflug auf den Gradationsverlauf ausiibt
(Baltensweiler, 1973; Graf, 1974; Baltensweiler & von Salis,
1975; Vaclena, 1977; Vaclena & Baltensweiler, 1978;
Baltensweiler & Delucchi, 1979; Baltensweiler & Fischlin,
1979; Vrkoc et al., 1979; Delucchi, 1982).

Biotische Faktoren: Z. diniana geht mit einer Vielzahl von

Arten Beziehungen ein: Wirtspflanzen, Antagonisten und
Konkurrenten.

- Wirtspflanzen: Z. diniana befdllt nicht nur die Lérche,

sondern eine ganze Reihe von anderen Wirtspflanzenarten.
Sie gehdéren allerdings alle zur gleichen Familie der
Pinaceae. Es 2zeigte sich, dass die Morphotypen an eine
bestimmte Wirtspflanze gebunden sind. Die sog.
Fichtenform, beispielsweise, befdllt im Erzgebirge die
Fichte Picea abies L. In Skandinavien wie in England

schadigt die Fohrenform, die der Fichtenform sehr &hnlich
sieht, die Kiefer Pinus silvestris L.

- 18 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

- Antagonisten: Zu den Antagonisten von Z. diniana gehéren:

Krankheitserreger, Rduber und Parasitoide.

Krankheitserreger: ©Nachdem die ersten 10 Jahre des

Larchenwicklerprojektes verstrichen waren, glaubte man in
einem Granulosisvirus die Ursache des Zusammenbruchs der
Liarchenwicklermassenvermehrungen gefunden zu haben (Auer,
1956; Martignoni, 1957; Bovey, 1958; Benz, 1962a). Diese
Ansicht erwies sich bals als irrig; denn in der folgenden
Gradation konnten kaum mehr viruserkrankte Raupen gefunden
werden. Allerdings sind Anderson & May (1980) noch heute
der Auffassung, mit dieser Granulosis die Gradationen von
Z. diniana erklaren zu k&nnen.

Rauber: Zu den R&ubern von 2. diniana gehdéren v.a. Végel

und  Arthropoden. Die  durchgefiihrten  Untersuchungen
(Schifferli, 1966; Graf, 1973; Delucchi et al., 1975)
ergaben, dass die Réuber Z. diniana wdhrend der

Kulmination der Gradationen bloss deswegen fressen, weil
Larchenwickler haufig anzutreffen sind. Eigentliche
Spezialisierungen zwischen Ri#uber und Beute scheinen sich
keine herausgebildet 2zu haben.

Parasitoide: Sehr eingehend sind die Parasitoide von

2. diniana untersucht worden (Baltensweiler & Moreau,
1957; Baltensweiler, 1958; Gerig, 1960; Aubert, 1966;
Aeschlimann, 1969; Aeschlimann, 1973a; Aeschlimann, 1973b;
Aeschlimann, 1973¢c; Aeschlimann, 1974a; Aeschlimann,
1974b; Renfer, 1974; Aeschlimann, 1975; Renfer, 1975a;
Renfer, 1975b; Herren, 1977; Delucchi & Renfer, 1977;
Delucchi, 1982). Bis Mitte der 70-er Jahre wurde vermutet,

dass die Parasitoide bei der Populationsdynamik von
2. diniana eine wichtige Rolle spielen.

Konkurrenten: Die Konkurrenten von Z. diniana gehdren alle

der gleichen trophischen Stufe wie Z. diniana an. N&her

untersucht wurden diejenigen Arten, die mit Z. diniana auf

der Larche 1leben (Baltensweiler, 1969a; Lovis, 1973;
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Delucchi et al., 1974; Lovis, 1975). Aus dem gquantitativ
erfassten Massenwechsel dieser sog. Begleitarten (Auer et
al., 1959; Auer, 1974; Delucchi et al., 1974; Auer, 1978a)
ist immer geschlossen worden, dass die Populationsdynamik
von Z. diniana derart stark dominiere, dass bedeutsame

Konkurrenz, die auf Z. diniana zurilickwirkte, gar nie

entstehen kénne.

Abiotische Faktoren: Neben all den biotischen Faktoren ist

auch der Einfluss der Witterung auf die Oekologie von
Z. diniana studiert worden (Baltensweiler, 1964;

Baltensweiler, 1966a; Baltensweiler, 1966b; Baltensweiler,
1968a; Baltensweiler, 1968b; Baltensweiler, 1969b;
Baltensweiler et al., 1969; Baltensweiler & Rubli, im Druck).
In den Alpen wirkt sich die Witterung auf die Entwicklung von
Z. diniana und der eng mit ihr verknipften Arten auf folgende

Weise aus: Es wurde bald erkannt, dass die Witterungs-
einfllisse sich gegenseitig in ihrer Gesamtwirkung meist
gerade wieder aufheben (Baltensweiler, 1964; Baltensweiler,
1966a; Baltensweiler, 1966b). Das bedeutet: Individuelle
Unterschiede zwischen einzelnen Gradationen, wie zwischen
einer sog. normalen und einer sog. beschleunigten Gradation,
konnten auf ungewdhnliche Witterungeinfliisse zuriickgefiihrt
werden (Baltensweiler, 1964). Hingegen konnte die Entstehung
der normalen Gradation mit keinem absonderlichen Witterungs-
verlauf in Zusammenhang gebracht werden (Auer, 1961;
Baltensweiler, 1966b; Baltensweiler et al., 1977). Der
durchschnittliche Witterungsverlauf ist in der oberen H&lfte
der subalpinen H&éhenstufe so beschaffen, dass die normale
Gradation entstehen kann. Das gilt aber nicht flir das
Erzgebirge. Die dort aufgetretenen Massenvermehrungen sind
durch einen bestimmten Witterungsverlauf erkldrt worden
(Baltensweiler, 1966Db).

Dank all diesen experimentellen Untersuchungen und
Beobachtungen wurde es méglich, einige wenige Hypothesen zur
Erkldrung der Lédrchenwicklergradation aufzustellen: Die
Antagonisten-, die L3rche-Larchenwickler-, die

- 20 -




ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Polymorphismus- und die Migrationshypothese.
Selbstverstdndlich sind auch Kombinationen obiger Hypothesen
im Sinne der Gradocénhypothese von Schwerdtfeger (1942) in
Betracht gezogen worden. Welche Hypothese sollte nun aber
vorgezogen werden? Eine zwingende Antwort auf diese Frage,
konnte trotz der Fiille von empirischen Daten nicht gefunden
werden. Systemanalytische Techniken waren notwendig geworden.

2.2.5. Mathematische Modelle

Die erste mathematische Modellierung einer Léarchenwickler-
gradation erfolgte in Form einer Fourieranalyse der
Logarithmen der Raupendichten im Oberengadin von 1949 bis
1958 (Auer, 1968).

Der erste Versuch, auch mit O&kologisch interpretierbaren
Komponenten ein mathematisches Modell aufzubauen, war eine
sog. Schliisselfaktoranalyse (Morris, 1959; Varley & Gradwell,
1960; Morris, 1963a; Morris, 1963b). Auer (1968, 1971)
wandelte die urspriingliche Methode ab, indem er Morris'
Modellansatz auf ein allgemeines multiples, 1lineares
Regressionsmodell erweiterte. Er kam zum Schluss, dass keiner
der verwendeten Faktoren, weder der Parasitismus, der
Frassschaden noch die Krankheiten, einen Schliisselfaktor
darstellen. Auf Grund des Betrages der Modellkoeffizienten
mass er allerdings dem Parasitismus und dem Schaden die
grésste Bedeutung 2zu. Varley & Gradwell (1970) haben Auers
Schlussfolgerunéen kritisiert: Sie warfen Auer vor, die sog.
Restmortalitédt, die sie als den entscheidenden
Schliisselfaktor bezeichneten, {ibersehen zu haben.

Die Schliisselfaktoranalyse weist grundlegende Madngel auf
(Mott, 1966; Luck, 1971). Im besten Fall vermag sie eine
Antwort darauf zu geben, welche Faktoren mit den gleichzeitig
ablaufenden Dichtednderungen korreliert sind. Erstens fehlt
die Mdglichkeit, mit Hilfe eines Systemgedé&chtnisses
(Zustandsvariablen) Effekte, die sich iiber mehrere
Generationen auswirken, miteinzubeziehen. Zweitens verbietet
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jede Regressionsrechnung Selbstbeeinflussung, d.h. die
Riickwirkung eines Faktors auf sich selbst (Voraussetzung der
Zufallsstichprobe). Einzig kybernetische Modelle weisen all
diese Nachteile nicht auf (Wiener, 1948; Lerner, 1971).

Van den Bos & Rabbinge (1976) haben anfangs der 70-er
Jahre mit der stark CSMP-orientierten Modellierungstechnik
von De Wit & Goudriaan (1974) erstmals ein kybernetisches
Modell der Populationsdynamik von Z. diniana entwickelt. In

diesem Modell, das ein nichtlineares Differentialgleichungs-
system 27. Ordnung darstellt, sind neben dem Ldrchenwickler
selbst dessen Parasitoide, die Nahrungsquantitdt wund die
Nahrungsqualitdt berilicksichtigt. Das Modell ist nichtautonom,
d.h. temperaturgesteuert. Der Falterflug fehlt. Van den Bos &
Rabbinge (1976) kamen zum Schluss, dass alle beriicksichtigten
Prozesse und Faktoren, =z.B. der Parasitismus wie die
Nahrungsqualitét, gleichermaésen zur Entstehung der Larchen-
wicklergradationen beitragen. Allerdings weist das Modell
unrealistisch hohe, durch die Raupenparasitoide verursachte
Mortalitdten auf. Infolge seiner Grdsse war das Modell sehr
uniibersichtlich geworden. Dadurch erkldrt sich auch die
Tatsache, dass die durchgefiihrte empirische
Sensitivitédtsanalyse ebenfalls keine Wertung der
Systemkomponenten erlaubte. Schliesslich wurde bei dieser
Systemanalyse nur ein kleiner Teil der bis 1970 gesammelten
Daten und Beobachtungen aufgenommen.

Lekkas et al. (1977) haben die Parameter des neutral-
stabilen Lotka-Volterramodelles mit dem Larchenwickler als
Raduber—- und der Larche als Beutepopulation identifiziert. Es
wurde eine ausserordentlich gute Uebereinstimmung zwischen
Modellverhalten und den im Oberengadin beobachteten Larchen-
wicklergradationen erzielt. Bei dieser Arbeit ging es jedoch
hauptséachlich um methodische Fragen der
Parameteridentifikation. Dass infolge der wunrealistischen
Modellannahmen, wie die Schnellwilichsigkeit der
Larchenpopulation oder die Kontinuitdt der Wechselbeziehung
zwischen Rduber und Beute, keine Antwort auf die Frage nach
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den Ursachen der Liarchenwicklergradation gefunden werden
konnte, stdrte deshalb nicht.

Ebenfalls ein Volterra-Lotka dhnliches,
zeitkontinuierliches Differentialgleichungssystem haben
Anderson & May (1980) verwendet. Es beriicksichtigt den
Lirchenwickler als Wirt und zwei Lebensformen eines
Krankheitserregers. Diese Arbeit ist unabhdngig vom Lé&rchen-
wicklerprojekt entstanden. Daraus erkldrt sich, dass dem
Modell missverstdndlich interpretierte Daten liber
viruserkrankte Raupen zugrundegelegt wurden. Die
Schlussfolgerung der Autoren, dass die Larchenwickler-
gradationen durch die Krankheiten 2zu erkldren seien, ist
deshalb mit dem entsprechenden Vorbehalt zu interpretieren.

Im Verlaufe der 70-er Jahre haben sich die Kenntnisse,
insbesondere (iiber die Beziehung zwischen der L&rche und dem
Lérchenwickler, dem Parasitismus und der Migration, stark
vermehrt. In der vorliegenden Arbeit galt es also, neue
kybernetische Modelle zu entwickeln. Diese Modelle miissen es
vom Rechenaufwand her erlauben, die Migration zu
beriicksichtigen. Schliesslich miissen diese Modelle
vollstdndig o&kologisch interpretierbar sein, damit sie es
ermdglichen, die Frage nach den Ursachen der Lirchenwickler-

gradation zu beantworten.
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Ein mathematisches Modell des Larchenwicklersystems muss die

folgenden Anforderungen erfiillen:

AllevModellkomponenten (Systemelemente) sind dkologisch
interpretierbar.

- Die Modellstruktur steht 1in keinem Widerspruch zu

gesicherten Kenntnissen.
- Das Modell kann die Populationsdynamik, d.h. den Verlauf
der Lirchenwicklergradation in der Zeit wie im Raum,

erzeugen.

- Die mathematische Form des Modelles und die
Stabilit#tseigenschaften sind herausgearbeitet.

- Dem Modell liegt eine Erkldrungshypothese zur Entstehung
der Lirchenwicklergradation zugrunde.

3.1. HYPOTHESEN ZUR ERKLAERUNG DER LAERCHENWICKLERGRADATION

Weil sie nicht zum vornherein auszuschliessen sind, k&nnen
einem Modell auf Grund des heutigen Wissensstandes (Abschnitt
2.2.4. und 2.2.5.) 5 Hypothesen zur Populationsdyhamik von
2. diniana zugrundegelegt werden: Die Antagonisten—-, die

Lirche-Lirchenwickler—-, die Polymorphismus-, die Gradocdn-
und die Migrationshypothese. Fluktuationen sind durch die
sog. populationsdynamischen Faktoren zu 'erkléren: die
Fertilitdts-, Mortalitéts—, Immigrations- und
Emigrationsfaktoren (Fig.l). Je nach Hypothese sind es
verschiedene populationsdynamische Faktoren, die fiir die
Aenderungen in der Abundanz von 2. diniana verantwortlich
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Fruchtbarkeit

Immigration Emigration

Mortalitat

Fig. 1l: Die Prozesse, welche die Abundanz einer

Population verdndern kénnen.

gemacht werden.

3.1.1. Die Antagonistenhypothese

Gemdss der Antagonistenhypothese sind von den populations-
dynamischen Faktoren des Lirchenwicklers lediglich dié durch
die Antagonisten verursachten Mortalitatsfaktoren variabel.
Die Gradationen entstehen dann durch eine zeitliche
Verschiebung zwischen der Massenvermehrung von Z. diniana und

derjenigen ihrer Antagonisten (Howard & Fiske, 1911; Lotka,
1925; Volterra, 1926; Nicholson, 1933; Nicholson & Bailey,
1935; Royama, 1971). Unter den Antagonisten von Z. diniana

kénnten nur die Parasitoide des Raupenstadiums, insbesondere
Phytodietus griseanae Kerrich, Elachertus argissa Walker,

Sympiesis punctifrons Thomson und Dicladocerus westwoodii

Westwood, diese Rolle iibernehmen (Baltensweiler, 1958;
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Aeschlimann, 1969; Renfer, 1974; Delucchi et al., 1975;
Herren, 1977; = Delucchi, 1982). Demgegeniiber ist die
Auffassung vertreten worden, dass nicht einmal diese
haufigsten Parasitoide eine regulierende Wirkung auf
Z. diniana auszuliben verméchten; weil entweder die =zeitliche

Verschiebung zwischen Parasitoid und Wirt bloss ein Jahr
betrdgt oder die Effizienz der Parasitoide in den kritischen
Phasen der Gradation am geringsten ist (Aeschlimann, 1973a;
Delucchi et al., 1974; Herren, 1977; Delucchi, 1982). Hierbei
wird die auffdllige Gleichzeitigkeit der Massenvermehrungen
von Z. diniana und ihren Parasitoiden (Herren, 1977; Delucchi

& Renfer, 1977) folgendermassen erklédrt: Die Population von
Z. diniana iibt einen starken Einfluss auf die Parasitoiden

aus; umgekehrt aber beeinflussen die Parasitoidenpopulationen
2. diniana kaum merklich.

3.1.2. Die Lidrche~-Lidrchenwicklerhypothese

Gemiss der Lérche-Lirchenwicklerhypothese sind von den
populationsdynamischen Faktoren des Ldrchenwicklers die durch
die Wirtspflanze beeinflussten Mortalitédts- sowie
Fertilitdtsfaktoren variabel. Die Gradationen entstehen durch
eine zeitliche Verschiebung zwischen der Massenvermehrung von
Z. diniana und der Phase, 1in welcher die Lédrche als

Wirtspflanze Z. diniana eine maximale Vermehrung ermdglicht.

Erste Ansdtze dieser Hypothese sind f£fiir andere Insekten-
Wirtspflanzenbeziehungen schon frih formuliert worden
(Eidmann, 1937; Rudnew, 1963). Dieser Hypothese wurde
vermehrte Aufmerksamkeit geschenkt, als 1in der Folge von
Larchenwicklerfrassschaden die sog. Nachschadenreaktion
entdeckt wurde: Sie ist &dusserlich daran 2zu erkennen, dass
die L&rchennadeln kirzer und hédrter sind (Benz, 1962b; Benz,
1974; Omlin, 1977). Es war schon lange festgestellt worden,
dass sich die Sterblichkeit wie die Fruchtbarkeit von
Z. diniana im Verlaufe einer Gradation teilweise aus bis

anhin unbekannten Grinden stark 4&dnderten (Baltensweiler,
1968b) . Gemdss der Ladrche-Larchenwicklerhypothese kommt die
Nachschadenreaktion der Lédrche einer Verschlechterung der
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Nahrungsqualitdt gleich. Die Qualitdt der Nahrung steuert
also die populationsdynamischen Faktoren von Z. diniana.

3.1.3. Die Polymorphismushypothese

Die Polymorphismushypothese setzt die Larche-Larchenwickler-
hypothese voraus. 2Zusdtzlich nimmt sie an, dass der bei
Z. diniana beobachtbare Farbpolymorphismus genetisch bedingt

sei, also durch eine multiple Allelie verursacht wird.
Mortalitdts— und Fertilitdtsfaktoren ha@ngen nicht nur von der
Qualitat der Nahrung ab, sondern sind zus&dtzlich je nach
genetischer Zusammensetzung der Larchenwicklerpopulation
verschieden. Bei guter Nahrungsqualitdt ist die Fitness der
Larchenform von Z. diniana héher als diejenige der

intermedidren Formen; wadhrend den Phasen mit schlechter
Nahrungsqualitdt -ist es genau umgekehrt. Die gute
Nahrungsqualtitédt selektioniert also die Lirchenform, die
schlechte die intermediiren Formen heraus (Baltensweiler,
1966b; Baltensweiler, 1970; Day & Baltensweiler, 1972;
Baltensweiler, 1977; Baltensweiler et al., 1977;
Baltensweiler, 1978a; Baltensweiler et al., 1978). Diese
Polymorphismushypothese &hnelt den sog. Selbstregulations-
hypothesen ({iber den 2zyklischen Massenwechsel anderer Arten
sehr stark (Ford, 1964; Franz, 1950; Pimentel, 1961; Chitty,
1971). Auer (1978b) hingegen hat die Richtigkeit der
Polymorphismushypothese aufs heftigste bestritten.

3.1.4. Die GradocdSnhypothese

Die Gradocdnhypothese geht auf Schwerdtfeger (1942) =zurlick.
Er war der Ansicht, dass eine Population normalerweise
niedrige Dichten, den sog. eisernen Bestand aufweise und eine
Massenvermehrung erst dann einsetze, wenn eine grosse Zahl
verschiedener Faktoren, das sog. Gradocén, durch ihr
Zusammenwirken das starke Populationswachstum ermdglichen.
Gemdss dieser Gradocdnhypothese sind nicht bloss der
Antagonismus, die Nahrungsqualitat oder der Polymorphismus
Ursache der Aenderungen der abundanzdynamischen Faktoren des
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Larchenwicklers, sondern alle zusammen. Da die
Polymorphismus- die Larche-Larchenwicklerhypothese schon
voraussetzt, sind nur zwel Kombinationen der bislang
erwdhnten Hypothesen denkbar: Die Antagonisten- kann mit der
Liarche-Ldrchenwickler- sowie mit der Polymorphismushypothese
kombiniert werden.

3.1.5. Die Migrationshypothesen

Die ersten Ansdtze zu einer Migrationshypothese sind in der
sog. Herdtheorie 2zu finden. 1In den Herden kénnen sich die
Ldrchenwickler aus irgendwelchen, nicht né&her bekannten
Grinden stark vermehren. Teilweise verlassen diese Tiere den
Herd und iiberschwemmen 1in grosser Zahl das angrenzende
Gebiet, wo sie zur Entstehung einer neuen Gradation
beitragen. Trotzdem die Herdtheorie nie eindeutig formuliert
worden ist, 1dsst sich an ihr bei allen Autoren ein
gemeinsames Merkmal erkennen: Das Anwachsen von Larchen-
wicklerpopulationen ausserhalb eines Herdes wird zu einem
wesentlichen Teil auf Immigration zurilickgefiihrt (Coaz, 1894;
Escherich & B&r, 1909; PFuchs, 1913; Prell, 1930; Kdlin &
Auer, 1954; Auer, 1961; Burmann, 1965). So ist beispielsweise
Coaz (1894) der Ansicht, dass die Brdunung der Wdlder des
ganzen Oberengadins, bloss auf die Ueberschwemmung des Tales
durch Falter aus den wenigen, kleinen Herden an den
Sonnenhdngen zurlickzufiihren sei.

Im Unterschied zur Herdtheorie kénnen geméass der
Migrationshypothese Massenvermehrungen iberall wo sie
auftreten, also auch ausserhalb der Herde, autochthon
entstehen. Die Migrationshypothese beinhaltet namlich - im
Gegensatz zu den bisherigen rein abundanzdynamischen
Hypothesen (s.o0.) -, dass Immigration und/oder Emigration auf
den Gradationsverlauf einen wesentlichen Einfluss ausiiben. Es
sind, je nachdem aus welchem Ursprungsgebiet die
immigrierenden Falter stammen, zwei verschiedene Varianten
der Migrationshypothese zu unterscheiden: die Konglobations-
und die Translokationshypothese.
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3.1.5.1. Die Konglobationshypothese

Infolge irgendwelcher besonderer Eigenschaften kdnnen vagile
Organismen ein bestimmtes Habitat anderen vorziehen. Baut
sich dadurch ein Kollektiv auf, so spricht man wvon einer
Konglobation (Schwerdtfeger, 1963). Nach der Konglobations-
hypothese sammeln sich Larchenwickler in der oberen Hédlfte
der subalpinen HcEhenstufe (1700 bis 2000 m ii.M.) infolge
ihres Flugverhaltens und der alpinen Windverhdltnisse an
(Baltensweiler & Fischlin, 1979; Delucchi, 1982). Die
immigrierenden Falter stammen aus einem Gebiet, in dem keine
Massenvermehrungen stattfinden. Zu einem solchen Gebiet sind
beispielsweise Liarchenbestdnde der montanen oder der unteren
Hdlfte der' subalpinen H&éhenstufe zu 2z&hlen. We;l die
Populationsdichten = niedrig sind, treten - kaum
Uebervdlkerungserscheinungen auf, die einen Massenexodus
bewirken. Der Einflug von Faltern aus diesen unteren -Lagen in
die obere Halfte der subalpinen H&henstufe erfolgt demnach
gleichméassig.

3.1.5.2. Die Translokationshypothese

Verldsst eine ganze Population oder doch ihr {iberwiegender
Teil ihren Lebensort, so findet eine Umsiedelung oder eine
Translokation statt (Schwerdtfeger, 1968). Nach der
Translokationshypothese sammeln sich Larchenwickler wiederum
in der oberen H&lfte der subalpinen HChenstufe (1700 bis 2000
m i.M.) an; nur stammen die immigrierenden Falter diesmal aus
einem Gebiet, in dem ebenfalls Massenvermehrungen
stattfinden. Weil 1im Herkunftsgebiet wie 1im Zielgebiet
Gradationen stattfinden, sind beide 6kologisch gleichwertig;
es handelt sich demnach bei dieser Art der Migration um eine
Translokation. Gemdss der Translokationshypothese
nomadisieren also die Ldrchenwickler regelmdssig in ihrem
Optimumareal herum, indem sie bei Massenvermehrungen ihr
Heimatgebiet verlassen und versuchen, ein &dhnliches Habitat
neu zu besiedeln. Weil 1im Herkunftsgebiet der Falter
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ausgeprdgte Fluktuationen stattfinden, ist der Einflug - im

Gegensatz zur Konglobationshypothese - ebenfalls grossen
Schwankungen unterworfen.

3.2. HYPOTHESENWAHL

Sdmtliche Hypothesen zu modellieren wdre in dieser Arbeit
nicht m&glich gewesen. Es musste deshalb eine Auswahl
getroffen werden, die auf folgenden Begriindungen beruht: Die
geringe =zeitliche Verschiebung zwischen der Larchenwickler-
gradation und der Massenvermehrung der Parasitoide 1léasst
vermuten, dass der Antagonistenhypothese nur eine Nebenrolle
zukommt (Abschnitt 3.1.1.). Die Polymorphismus- (Abschnitt
3.1.3.) wie die GradocSnhypothese (Abschnitt 3.1.4.) setzen
die Ldrche-Larchenwicklerhypothese ohnehin voraus. Damit
nimmt die Larche-Ldrchenwicklerhypothese unter den rein
abundanzdynamischen Hypothesen eine Vorrangstellung ein. Es
sind demzufolge als erste die folgenden zwei Hypothesen né&her
in Betracht zu ziehen: Die abundanzdynamische L&rche-~L&rchen-
wickler- und die dispersionsdynamische Migrationshypothese.
Sie schliessen sich gegenseitig keineswegs aus; im Gegenteil,
es scheint fragwlirdig, allein mit der Migrationshypothese
eine Larchenwicklergradation erklédren zu wollen
(Baltensweiler & . Fischlin, 1979). Demzufolge bleiben
schliesslich nur noch zwei Hypothesen zur Modellierung ibrig:
Cie abundanzdynamische Larche-Larchenwicklerhypothese und
eine Kombination derselben mit der dispersionsdynamischen
Migrationshypothese, in ihren beiden Varianten, der
Konglobations- und der Translokationshypothese.

Die Problemstellung der vorliegenden Arbeit lautet
demnach: Ist es méglich, den Verlauf der Gradationen von
Z. diniana quantitativ mit der L&rche-Larchenwicklerhypothese

allein oder kombiniert mit der Migrationshypothese zu
erkldren? Ist es m&glich, mit einer dieser zwei Hypothesen
auch die Stabilitdtseigenschaften der Ldrchenwickler-
gradationen zu erkldren? Und schliesslich: Was fir
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Konsequenzen ergeben sich aus den Antworten fiir allfallige

Bekidmpfungsmassnahmen gegen 2. diniana?
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4. DATEN, BEGRIFFE UND METHODEN

4.1. DATEN

4.1.1. Quellen

Im Verlaufe des Larchenwicklerprojektes hat sich eine riesige
und derart vielfdltige Informationsfiille angesammelt, dass es
viel zZu uniibersichtlich wire, die Quelle jeder
Detailinformation anzugeben. Die wichtigsten, bei der
Modellbildung verwendeten Angaben wurden a) den 110
Publikationen und b) den internen Berichten der
Atbeitsgemeinschaft zur Erforschung der Populationsdynamik
des Grauen Liarchenwicklers entnommen. Weitere wichtige
Informationen stammen aus ¢) persdnlichen Gesprdchen mit den
am Lachenwicklerprojekt beteiligten Forschern, und
schliesslich wurden d) im Oberengadin seit 1975 eigene
Beobachtungen angestellt.

4.1.2. Erstellung de. Larchenwicklerdatenbank LAWIDAT

Die Vvielfalt und Menge der im Verlaufe des Lérchenwickler-
projektes gesammelten Daten machten den Einsatz der
elektronische Datenverarbeitung unumg&nglich. Dr. C. Auer
(Chur) hatte schon 1969 damit begonnen, einen Teil der
Raupenzensusdaten mit dem Computer des RZETH (Rechenzentrum
der ETHZ) auszuwerten. Um auf all die Daten rasch zugreifen,
sie statistisch auswerten und die neu anfallenden Daten
kompatibel abspeichern 2zu kénnen, wurde die Erstellung der
Larchenwicklerdatenbank LAWIDAT in Angriff genommen. Sie war
zur Benutzung fiir das gesamte L3rchenwicklerteam gedacht.
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Beim Erstellen der Datenbank LAWIDAT stellte sich heraus,
dass an der ETHZ (Eidgendssische Technische Hochschule
Ziirich) keine geeignete Datenbanksoftware vorhanden war. 1In
Zusammenarbeit mit Dr. J. Ruchti (EAWAG, Diibendorf) wurde
deshalb eine auf wissenschaftliche Datenbanken ausgerichtete
Software namens DDLDML entwickelt und zur Herstellung der
Datenbank LAWIDAT verwendet (Ruchti et al., 1977). Mit der
Software  DDLDML ko&nnen Datenstrukturen definiert (Data
Description Language) und Daten abgespeichert, abgefragt und
modifiziert werden (Data Manipulation  Language). Die
Datenmanipulation erfolgt durch Precompilation eines sog.
DML-Programmes in ein gewéhnliéhes PASCAL 2.4 oder PASCAL 3
Programm. Die Syntax der DML-Programme stellt eine
Erweiterung der Programmiersprache PASCAL dar.

Folgende Arten von Daten wurden bis heute in die Larchen-
wicklerdatenbank LAWIDAT aufgenommen:

- Geographische Beschreibungen aller Untersuchungsgebiete
des Lirchenwicklerprojektes. '

- Forstliche Angaben iiber . den Liarchen-Arvenwald der
subalpinen Hohenstufe der Alpen fiir die Jahre 1957-1975.

- Daten iliber die einzelnen Stichprobenbdume des Raupenzensus
im Alpenraum fiir die Jahre 1957-1975.

- Daten iiber die LArchenwicklerraupen, deren Parasitierung
und Gesundheitszustand im Alpenraum filir die Jahre 1957~
1975. ‘

- Temperaturmessungen im Oberengadin fiir die Jahre 1970-
1974.

Nur ein Teil der Daten, welche 1in dieser Arbeit verwendet
wurden, Kkonnte in die Datenbank LAWIDAT aufgenommen werden.
Auf nahere Angaben {iber die Zusammensetzung der Datengruppen
in LAWIDAT wird deshalb verzichtet und stattdessen auf die
folgenden Abschnitte 4.1.3. bis 4.1.7. verwiesen.
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4.1.3. Daten liber den Larchen-Arvenwald und die L&rche

Quantitative Angaben liber den Larchen-Arvenwald, wie
Stammzahlen, Bestockungsfl&dche, etc., wurden a) den unter
4.1.1. erwdhnten Publikationen und Berichten, b) den
Wirtschaftsplénen der Oberengadiner Forstbezirke wund c)
Computer-Programmen, die Dr. C. Auer zur Auswertung des
Raupenzensus verwendet hatte, entnommen. Fiir einige
Oberengadiner Gemeinden fehlten in den Wirtschaftspldnen die
Fldchenangaben. Diese Waldfldchen wurden deshalb nach den
Eidgen&ssischen Landeskarten im Massstab 1:25'000 gezeichnet
und ausgeschnitten. Die Papierschnitzel wurden dann mit einem
Blattfldchenintegrator (portable area meter A-Li-Cor 3000,
Lambda instruments corp.) ausgemessen, und die so geschédtzten
Fldchen wurden anschliessend auf die gesuchte Waldfléche
umgerechnet. Die Schdtzgenauigkeit betrug 0.05 ha.

Die seit 1961 im Oberengadin von Dr. W. Baltensweiler
durchgefilhrten, unpublizierten Nadellé&ngenmessungen wurden
abgelocht und statistisch ausgewertet. Mit dem nichtlinearen
Regressions-Programm WACURV von Prof. Dr. F. Wirgler
(Institut £filir Toxikologie ETHZ und Universitédt Zirich,
Schwerzenbach) wurden hierbei Schédtzungen der drei Parameter
Endlédnge e, b und der Wachstumsrate r der sigmoiden Gleichung
zum Wachstum der Nadellénge 1= e/(l+exp(b-r*t) berechnet
(t=Zeit in Tagen). Bislang musste auf eine endgiiltige
Abspeicherung der Nadelldngenmessungen in die Larchenwickler-
datenbank LAWIDAT verzichtet werden.

4.1.4. Raupenzensusdaten

Zusatzlich zu den Daten iber Ldrchennadeln (Abschnitt 4.1.3.)
sind bei dem seit 1949 durchgefiihrten Raupenzensus noch
weitere forstliche Informationen gesammelt worden (Auer,
1961). Es handelt sich um Angaben liber a) den Stichproben-
bestand (Artenzusammensetzung, Pflanzengesellschaft, Boden
und Exposition), b) den Probebaum (Brusth&éhendurchmesser BHD,
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Baumh&he, Kronentyp und soziale Stellung) und c) die entnom-
menen Zweige (Zweigldnge, Frisch- und Trockengewichte und die
Anzahl Kurztriebe). Diese Daten wurden zusammen mit den
Angaben iber den Lédrchenwickler (Stadienverteilung und
Gesundheitszustand), iiber die Ectoparasitoiden (Angaben Iiiber
andere Parasitoide fehlen) und {iber die Begleitarten fir die
Jahre 1957 bis 1975 in der L&archenwicklerdatenbank LAWIDAT
abgespeichert (Abschnitt 4.1.2.).

Vor 1957 war der Raupenzensus andersartig organisiert. Fir
die Jahre 1949 bis 1956 konnten deshalb keine
Raupenzensusdaten in die Datenbank LAWIDAT aufgenommen
werden. Die Daten nach 1975 fehlen 1leider infolge des
Austritts von Dr. C.Auer aus dem Vertragsverhdltnis mit dem
damaligen Entomologischen 1Institut der ETHZ ebenfalls. Das
wichtigste Ergebnis des Raupenzensus stellen die = sog.
beobachteten Raupendichten dar. Die letzten 3 Gradationen
dauerten im Oberengadin von: 1949 bis 1977. Um trotz der
Liicken in der Datenbank LAWIDAT fiir diese ganze Periode die
beobachteten mit den simulierten Raupendichten vergleichen zu
kénnen, wurden ausserhalb der Jahre 1957 bis 1975 auf die
Auswertungen von Auer (1961, 1977, 1978a) zuriickgegriffen.

4.1.5. Falterzensusdaten

Die wichtigsten Daten des Falterzensus stellen die gefangenen
Falter pro Fallenfangtag dar. Sie entstammen ausschliesslich
Falterfingen mit Blechtafelfallen (Baltensweiler & Delucchi,
1979). Diese Daten wurden einer speziellen Syntax folgend in
den Rechner des RZETH eingegeben und abgespeichert (Programm
FALTER), sortiert und ausgegeben (Programm FALPRIN) sowie
statistisch ausgewertet und geplottet (Programm CSTAT). Es
wurde darauf verzichtet, diese Daten in die Larchenwickler-
datenbank LAWIDAT aufzunehmen.

- 35 -



DATEN, BEGRIFFE UND METHODEN

4.1.6. Wetterdaten

Beim Modellbau wurden auch Witterungsdaten verwendet. Diese
sind durch die Schweizerische Meteorologische Anstalt (SMA)
und durch Mitarbeiter des Lirchenwicklerprojektes gesammelt
worden.

Zur statistischen Auswertung der SMA-Beobachtungen aus der
Periode von 1949 bis 1977 wurde die wissenschaftliche SMA-
Datenbank (Subroutine DIREAD) bis 1970 und durch H. Bantle
(SMA) zur Verfligung gestellte Détenfiles (ab 1971) auf dem
Rechner des RZETH benutzt. Zur Modellierung des Falterfluges
wurden die Daten der Biindnerischen Klimastationen Davos-
Weissfluhjoch (1963-1977), Davos (1949-1977), Arosa (1949-
1977), Schuls (Unterengadin, 1949-1977), Buffalora (Ofenpass,
1971-1977), Bever (Oberengadin, 1949-1977), St. Moritz
(Oberengadin, 1959-1977), Sils Maria (Oberengadin, 1971~
1977), Bivio (westlich vom Julierpass, 1971-1977) und
Robbia/San Carlo (Zwischen Berninapass und Poschiavo, 1961-
1977) ausgewertet. Mit Hilfe des Programmes WINDANA wurden
unter alleiniger Beriicksichtigung der Abendbeobachtungen (bis
1970 21h30, ab 1971 19h30) 2zwischen dem 15.Juli und dem
30.September bei Temperaturen iiber 7 © C (notwendig f£iir
Falterflug) folgende Werte bestimmt: Mittlére Haufigkeit und
deren Standardabweichung der 3 Wetterlagen schén
(BewSlkungsgrad <= 0.4), wechselhaft (0.4 < Bewdlkungsgrad <
0.8) und bewdlkt (Bewdlkungsgrad >= 0.8); mittlere Hiufigkeit
und deren Standardabweichung der Windklassen Windstille (0 -
0.5 m/s), schwache Winde (0.5 - 2.8 m/s) und starke Winde >
2.8 m/s); mittlere Hiaufigkeit (Windrose) und deren
Standardabweichung, sowie Mittelwert und Standardabweichungen
der Geschwindigkeiten der Winde (> 0.5 m/s) aus den
Richtungen NE, E, SE, S, SW, W, NW und N fiir simtliche
Wetterlagen- und Windklassenkombinationen.

Zur Schétzung der Dauer der einzelnen Stadien des Lirchen-
wicklers mit Hilfe des Entwicklungsnullpunktes ENP und der
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linear temperaturabhdngigen Entwicklungsgeschwindigkeit
wurden die 1langjihrigen Temperaturmittel der Oberengadiner
SMA-Klimastationen Bever, St. Moritz und Sils 'Maria
verwendet.

'ﬁie im Verlaufe des Lirchenwicklerprojektes mittels
Thermohygrographen nach Lamprecht an 9 verschiedenen Orten
innerhalb des Oberengadins stiindlich gemessenen . Temperaturen
wurden in der Datenbank LAWIDAT abgespeichert. Diese Daten
wurden dazu benutzt, die mittlere Dauer der tageszeitlichen
Periode mit Temperaturen liber 7°c¢C (notwendig fiir
Falterflug) zu schétzen. |

4.1.7. Diverse Daten

Weitere bei der Modellkonstruktion verwendete Daten stellen
die wunpublizierten Erhebungen dar, die Dr. W. Baltensweiler
fiir diese Arbeit in verdankenswerter Weise zur Verfiigung
stellte. 'Infolge der grossen Heterogenitdt konnte dieses
Datenmaterial nicht in die Datenbank LAWIDAT aufgenommen
werden.

4.2. BEGRIFFE UND METHODEN

Die Unmenge von Ansitzen, Auffassungen und Verfahren, die in
der kybernetischen Oekologie heute angewandt werden (Watt,
1966; Patten, 1971, 1972, 1975 u. 1976; De Wit & Goudriaan,
1974; Smith, 1974; May, 1976a; Gilbert et al., 1976; Arnold &
De Wit, 1976; Pielou, 1977; Bennet & Chorley, 1978; Vemuri,
1978; 1Innis, 1979; Norton & Holling, 1979) erfordert eine
eindeutige Festlegung des Vorgehens und der verwendeten
Begriffe. '
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4.2.1. "Ill-defined systems"”

Zusammen mit den meisten O©kologischen Systemen gehdrt das
Liarchenwicklersystem zu den sog. "ill-defined systems"
(Innis, 1972; Cellier & Fischlin, 1980). Das bedeutet: a)
Messungen und Beobachtungen kénnen nur unter grossem Aufwand
durchgefilhrt werden. Ein Beispiel: Zur Ermittlung eines
einzigen Punktes der Massenwechselkurve der Larchenwickler-
raupen wurden allein im Oberengadin jedes Jahr 400 Larchen
bestiegen, je 3 Aeste abgesdgt, 1-3 kg Zweige abgewogen und
in Papiersdcken ins Labor transportiert, wo die Zweige
schliesslich in miihsamer Kleinarbeit noch nach den Raupen
abgesucht werden mussten (Auer, 1961). b) Im Verhdltnis zur
Dauer einer Generation des Menschen d&ndern sich viele
Systemkomponenten nur sehr langsam, was die Erfassung des
Systemverhaltens iiber eine genligend lange Zeitperiode
dusserst stark erschwert. Beispielsweise wird eine Ldrche 1im
Durchschnitt im Oberengadin 160-220 Jahre alt. c¢) Alle
6kologischen Systeme tauschen mit ihrer Umwelt Materie aus,
sind also offen. Es bestehen deshalb liber die Systemgrenzen
hinweg immer Wechselwirkungen, deren Vernachldssigung heikel
ist. d) Oekologische Systeme weisen eine grosse Komplexitdt
auf, und e) verl#ssliche, mathematische Modelle fehlen meist.

Trotzdem lassen sich Aussagen iber 6kologische
Modellsysteme machen: Fast alle Modellgleichungen, mit der
Ausnahme der sog. "compartmental models"™ (O'Neill, 1979),
sind nichtlinear. Daraus ergeben = sich weitreichende
Konsequenzen: Im Unterschied zu den linearen Systemen kdnnen
im allgemeinen nichtlineare Differential- wie Differenzen-
‘gleichungssysteme nicht analytisch, sondern nur mit Hilfe der
Simulation auf einem Computer geldst werden. Methoden zur
Untersuchung der Beobachtbarkeit und Steuerbarkeit
nichtlinearer Systemé fehlen, und Stabilitdtsuntersuchungen
bleiben stark heuristisch. Nur wenige Klassen nichtlinearer
Gleichungssysteme, die meist 6kologisch unrealistische
Annahmen voraussetzen, sind mathematisch schon untersucht
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worden (Lotka, 1925; Volterra, 1926; May, 1974; Kalman,
1979). Die mathematische Untersuchung von nichtlinearen
Gleichungssystemen ist bedeutungsvoll, weil ihr Verhalten
viele, das Systemverstdndnis erschwerende Ueberraschungen mit
sich bringen kann. Das gilt insbesondere fiir die mathematisch
wenig erforschten Differenzengleichungssysteme mit grossem
Zeitschritt, wie sie in dieser Arbeit verwendet wurden (May,
1975; May, 1976b).

4.2.2. System und Systemgrenzenwahl

Trotz der zentralen Bedeutung, die dem Begriff System in der
Systemtheorie zukommt, gibt es dafiir keine allgemein
akzeptierte Definition. Fir diese Arbeit geniigte jedoch eine
heuristische Definition: Als System 1ist eine ausgewdhlte
Menge von Elementen dann zu bezeichnen, wenn die Elemente
miteinander Wechselbeziehungen = eingehen, sich z.B.
gegenseitig direkt oder indirekt beeinflussen. Nach dieser
Definition wurde ein Element, das zwar andere Elemente
beeinflusst, selbst aber von keinem Systemelement beeinflusst
wird, nicht mehr 2zum System gezdhlt, sondern bloss noch zu
dessen sog. Umwelt. Wiirde angenommen, dass die Larche den
Larchenwickler nicht beeinflusse, so gehdrte sie lediglich
noch zur Umwelt des Larchenwicklersystems. Solche
Umweltelemente wurden je nachdem als Steuergrdssen oder
Eingangsgrdssen, z.B. einfliegende Falter, resp. als
Stérgrdssen oder "forcing functions", z.B.
Witterungsfaktoren, bezeichnet. Das System selbst kann geméss
dieser Definition seine Umwelt gar nie beeinflussen;
umgekehrt wird bei den nichtautonomen Modellen davon
ausgegangen, dass die Umwelt das Modellsystem beeinflusst.
Mindestens jedes messbare oder beobachtbare Systemelement
wurde zu den Ausgangsgrdssen gezdhlt. Die wichtigste, bei
jedem Modell verwendete Ausgangsgrésse stellt die
Raupendichte von 2. diniana dar.-

Die Auswahl der Systemelemente, also die sog. qualitative
Systemgrenzenwahl, war einmal durch die zu untersuchenden,
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6kologischen Prozesse bestimmt; denn sie konstituieren die
o0kologischen Wechselbeziehungen. So entsteht die
Wechselbeziehung zwischen der Ldrche als Wirtspflanze und dem
phytophagen 1Insekt Larchenwickler durch die folgenden zwei
Prozesse: dem Wachstum der Larchennadeln und dem Nadelverzehr
durch die Liarchenwicklerraupen. Die Auswahl der 2zu
beriicksichtigenden Prozesse hing aber nicht nur von der zu
modellierenden Hypothese, sondern zu einem wesentlichen Teil
auch von der grundlegenden Problemstellung, also der Frage
nach den Ursachen der Gradation von Z. diniana, ab.

Die sog. zeitliche und rdumliche Systemgrenzenwahl war
durch mehrere, gleichzeitig wirksame Einfliisse bedingt: die
raumliche Strukturiertheit des realen Systems, dem
Wissensstand - der eine Konzentration auf das Oberengadin
nédtig machte -, und dem gerade noch vertretbaren Aufwand
(Abschnitt 4.2.3).

4.2.3. Hierarchische Systemstruktuf und die 6kologische

Systemanalyse

Ein Schema iiber das grundsidtzliche Vorgehen bei der
Okologischen Systemanalyse ist in Fig.2 dargestellt. Ein
allgemeines Ziel der o&kologischen Systemanalyse ist es,
Modellsysteme derart zu entwerfen, dass méglichst all
diejenigen Analogien zwischen Modellsystem und realem System
entstehen, die fiir die grundlegende Fragestellung von
Interesse sind. Dem steht die Komplexitdt 6kologischer
Systeme entgegen. Diese Komplexitdt ist einerseits durch die
grosse Zahl von Komponenten, =z.B. der Artenzahl, und
andererseits durch die grossen zeitlichen wund rdumlichen
Dimensionen bedingt. Durch die Grossflidchigkeit
terrestrischer Oekosysteme wird eine ausgepridgte rdumliche
Strukturiertheit sehr wahrscheinlich. Beiséielsweise umfasst
das reale Ldrchenwicklersystem mindestens 110 Arten (s.
Artenlisten in Kap.5) und allein die acht im Verlaufe des
Larchenwicklerprojektes untersuchten Waldgebiete erstrecken
sich iber ein Fl&che von 90'700 ha (Auer, 1977).
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Messung
Subjekt Beobachtung
Forscher- Reales System
team Experiment

Manipuistion

|

Konstruktion Beobachtung
Verbesserung Simulastion

Modellsystem

Fig. 2: Allgemeines Grundschema der 6kologischen
Systemanalyse und der Verwendung von Modellen.

Reale &kologische Systeme weisen meist eine hierarchische
Struktur auf. Dank dieser Tatsache kdnnen sie trotz ihrer
grossen Komplexitéat analysiert werden. Fig.3 zeigt
schematisch ein hierarchisch strukturiertes System. Ein und
dasselbe reale System kann bei grdsserer oder kleinerer
Aufldsung betrachtet werden. Fiir ein einzelnes Systemelement
ist jedoch der Aufldsungsgrad nicht willkiirlich wahlbar. Er
hdngt von der Genauigkeit ab, mit der die anderen
Systemelemente betrachtet werden; denn die wirkliche,
hierarchische Struktur des realen Systems bedingt welche
Systemelemente Zzusammen dem gleichen Aufldsungsgrad
angehdren. Durch jede Ebene wird ein bestimmter
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Fig. 3: Schema eines hierarchisch strukturierten
Systemes: Bei makroskopischer Betrachtungsweise genligt
eine der oberen Ebenen, bei detaillierter,
mikroskopischer Betrachtungsweise wird eine der unteren
Ebenen bevorzugt. Beim Modellieren erfolgt die
Ebenenwahl gemdss der Struktur des realen Systems und
dem Untersuchungsziel.

Aufldsungsgrad angedeutet, der fiir alle sich in dieser Ebene
befindlichen Systemelemente gilt. In Fig.3 sind die
Systemelemente, die Zustandsvariablen entsprechen Kkdénnen,
durch Kdstchen symbolisiert und mit Buchstaben
gekennzeichnet. Kistchen mit gleichen Buchstaben gehdren
zusammen; denn sie 18sen sich auf einer geniligend hohen Ebene
immer in ein einziges Element auf. Jedes Element nimmt also
auf irgendeiner hdheren Ebene eine atomare Form an, in der
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nur sein Wirken als Systemelement, d.h. der funktionelle
Zusammenhang zwischen Ein- und Ausgidngen, noch beriicksichtigt
wird. Auf die innere Struktur und deren Systemnatur braucht
‘deshalb nicht eingegangen 2zu werden, das Element wird als
sog. black box aufgefasst. Die unterste, durch den momentanen
Wissensstand bestimmte Ebene enth&dlt vorwiegend black boxes.
Damit ist der vorldufig maximal erzielbare Grad der Auflésung
gegeben. Er ist beschrinkt durch die Systemelementgruppe mit
dem geringsten Aufldsungsgrad, der héchstliegendén, nicht
mehr weiter aufldsbaren black box. Die oberste Ebene enthédlt
die sog. white boxes, d.h. die Struktur und der iibrige innere
Aufbau dieser Elemente sind genau bekannt und k&énnen auf
einer unteren Ebene eingesehen werden (Fig.3). "Ill-defined
systems" enthalten nur wenige white boxes.

Bei der &kologischen Systemanalyse ist es zweckmidssig, mit
der unter Abschnitt 4.2.2. beschriebenen, gqualitativen
Systemgrenzenwahl - zu beginnen. Beim ersten Schritt der
Analyse des Lirchenwicklersystems erfolgte dies auf einer
hohen Ebene (Kap.5). ‘

Im darauffolgenden Schritt musste die hierarchische
Struktur des Systems erarbeitet werden. Dann hatte eine
Ebenenwahl zu erfolgen, ein Aufldsungsgrad musste bestimmt
werden. Es hatten natiirlich bei der anschliessenden
Modellierung auch gleichzeitig mehrere Ebenen, statt nur
einer einzigen, berlicksichtigt werden kénnen. Hierbei wére
ein sog. hierarchisches Modellsystem entstanden. | Solche
Modelle wurden jedoch keine entwickelt. Es wurde lediglich
die hierarchische Struktur des realen Systems zur
schrittweise verfeinernden Modellierung ausgenutzt. Dank dem
Umstand, dass alle interessierenden Ebenen nicht zu weit
auseinanderlagen, machte die Analyse bald halt. Der Entscheid
fiir die unterste, noch zu beriicksichtigende Ebene konnte so
leicht gefdllt werden. Auf der gewidhlten Ebene wurden all die
Informationen, die in den dariiberliegenden Ebenenstrukturen
vorlagen, miterfasst, ohne dass die Informationsfiille ins
Unermessliche angestiegen wdre (Fig.3).
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Bei der Ebenenwahl mussten zwei widerspriichliche Grundsatze
gleichzeitig optimal mitberiicksichtigt werden: Der
Aufldsungsgrad sollte einerseits méglichst klein sein, um
einfache und verstdndliche Modellsysteme 2zu erhalten, die
klare Resultate zu liefern vermochten. Andererseits musste
der Aufldsungsgrad méglichst gross sein, um kausale und
realistische Modelle zu erhalten, die im Hinblick ‘auf den:
Untersuchungszweck aussagekrdftig genug waren.

Die Ebenenwahl wurde auch durch das angestrebte
Untersuchungsziel mitbestimmt. Die Art dieses Einflusses wird
an der folgenden, beispielhaft zu verstehenden Ueberlegung
deutlich: Fiir die Abschidtzung der forstwirtschaftlichen
Schdden des Lirchenwicklerbefalles geniigte die Kenntnis der
Zuwachsverluste, der Baummortalitédt und der
durchschnittlichen H&ufigkeit der 'Massenvermehrungen von
Z. diniana, welche diese Folgeérscheinungen verursachen.

Bestiinde jedoch das Ziel darin, 2. diniana mit einem

Insektizid zu bekdmpfen, so misste die Wahl auf eine
tieferliegende Ebene fallen. Eingehende Kenntnisse zur
Biologie wdren vonndten. Der Jahresverlauf der
Populationsdichte, also die Oszillation, brduchten Jjedoch
nicht berlicksichtigt zu werden; diese und alle librigen
tieferliegenden Ebenen diirften vernachladssigt werden.

Schliesslich musste bei der Ebenenwahl noch ein 1letzter
Sachverhalt mitberlicksichtigt werden: der Wissensstand. Die
reale Struktur des Larchenwicklersystems und die Zielsetzung
dieser Arbeit machten die Wahl einer Ebene wiinschenswert, in
der nicht fiir alle Systemelemente die erforderliche
Informationsmenge schon erarbeitet worden war. Beispielsweise
fehlen {iber die Ldrche als Wirtspflanze, im Gegensatz zu den
detaillierten Kenntnissen iiber das Raupenstadium von
2. diniana, viele wichtige Angaben; oder der

Vererbungsmechanismus von Z. diniana ist weitgehendst

unbekannt. Erfordert Fragestellung und reale Struktur die
Wahl einer Ebene, welche fir einige Systemteile unterhalb der
durch den Wissensstand bedingten untersten Ebene zu liegen
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kommt , so koénnen grundsatzlich zwei Wege eingeschlagen
werden: Die erste, ideale Moglichkeit besteht darin, durch
Experimente und Beobachtungen die bendtigte Information zu
erarbeiten, d.h. black boxes zu erhellen, indem deren innere
Struktur so lang und so weit experimentell aufgekldrt wird,
bis 1lediglich noch auf der erwlinschten Ebene black boxes
vorhanden sind. Der zweite Weg, der in dieser Arbeit
vorwiegend eingeschlagen wurde, besteht darin, vorliufige
Annahmen iliber die unbekannte Struktur zu machen. Erwies sich
das derart gebaute Modell beim Ersetzen der Annahmen durch
andere, ebenso plausible Annahmen als nicht sensitiv, so
wurde auf die Einschlagung des ersten Weges verzichtet. Es
lohnte sich gar nicht, die aufwendigen, meist schon einmal in
dhnlicher Art durchgefiihrten Experimente erst auszufiihren.
Bei grosser Sensitivitdt gegeniiber den gemachten Annahmen ist
dieser zweite Weg natlirlich naturwissenschaftlich nicht mehr
tolerierbar. Da erst nach der Konstruktion eines Modelles
iiber dessen Sensitivitdten etwas ausgesagt werden kann, wurde
bei der Analyse des Larchenwicklersystems ' nicht davor
zuriickgeschreckt, auch Prozesse zu modellieren, iiber die im
Verhdltnis 2zum gewlinschten Aufldsungsgrad viel zu wenig
experimentell und durch Beobachtung gewonnene Daten vorlagen.
Mit Hilfe der anschliessenden Sensitivitdtsanalyse dieser
hypothetischen Modellteile wurde nachtridglich immer gepriift,
ob die getroffenen Annahmen die Aussagekraft der Modelle
beziiglich der grundlegenden Problemstellung nun schwdchten
oder nicht. Bei der schrittweisen Entwicklung der beiden in
dieser Arbeit dargestellten Modelle (Kap.6 und Kap.7) sind
insgesamt 12 verschiedene Modellvarianten miteinander
verglichen worden.

4.2.4. Modellkategorien: verbale, mathematische Modelle "und

Simulationsmodelle

Béi der schrittweisen verfeinernden Modellierung wurden drei
Kategorien von Modellen unterschieden: verbale Modelle,
mathematische Modelle und Simulationsmodelle (Fig.4).
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Reales System
. Messung
Subjekt Beobachtung sitoide g
Larchenwickler 3
Forscher- , Predat uw
team Experiment - EI-LS ‘ g
Manipulation - :zpe p K 5 g
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T Lérche } ' <
Konstruktion  Beobachtung ~———Abiot. Faktoren——— Konkurrenten
Verbesserung Simulation
l ‘ Analogien
Modellsystem Verbales Modell
eroal
m&m- ~— o | Antagonisten &Qma:
Modell c RN nt : :
2 — - Parasitoide - Sonnenstrahlung
. '§- ] Phytodietus gr.
isomorphie § Eulophid : T .
g - Granulosisvirus
2 . . - Luftfeuchtigieit
Simulations- Wirtspflanze: | 1 @ crrenten
modell Larix decidua - Niederschiag

Fig. 4: Grundschema der Systemanalyse des Li3rchen-
wicklersystems: die unterschiedlichen Modellkategorien
und die zwischen ihnen bestehenden Relationen.

Erstens wurde die Kategorie der sog. verbalen Modelle
eingefiihrt. Statt direkt ein mathematisches Modell zu bilden,
wurden vorgdngig rein verbal all die experimentell und durch
Beobachtung gewonnenen Kenntnisse iber das Larchen-
wicklersystem zusammengetragen und rein verbal festgehalten.
Dabei wurden diese Fakten ihrer zeitlichen Abfolge
entsprechend geordnet, um so die ablaufenden &kologischen
Prozesse herauszuschilen und méglichst nahe an ein
dynamisches, mathematisches Modell heran 2zu Kkommen. Die
Formulierung der verbalen Modelle brachte zudem folgende
Vorteile: Viele Angaben iliber das Lirchenwicklersystem mussten
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mihsam zusammengesucht werden, da sie trotz ihrer
inhaltlichen Zusammengehdrigkeit von verschiedenen Autoren zu
verschiedenen Zeitpunkten bearbeitet und publiziert worden
waren. Da beim vorgenommenen Modellbau Ermessensfragen immer
wieder eine Rolle spielten, wdre ohne die verbalen Modelle
die Konstruktion der mathematischen Modelle viel 2zu
zeitraubend gewesen; denn so war ein Rickgriff auf die
urspriingliche Gesamtinformation jederzeit 1leicht mdglich.
Schliesslich konnte die Aussagekraft der mathematischen
Modelle, die Vereinfachungen enthalten, vor dem Hintergrund
der explizit formulierten verbalen Modelle klarer abgeschatzt
werden.

Zweitens wurden die mathematischen Modelle von den
verbalen Modellen und den Simulationsmodellen unterschieden.
Die mathematischen Modelle stellen ein eindeutig definiertes
Gleichungssystem dar. Durch ein mathematisches Modell k&nnen
beliebig viele L&sungen beschrieben werden. Es mlissen
lediglich die Giltigkeitsbereiche der Zustandsvariablen
definiert sein. Jedoch sind weder bestimmte Parameterwerte
noch die Anfangswerte der Zustandsvariablen erforderlich. Die
die

Okologisch interpretierbaren Parameter wurden mit Cjir

identifizierbaren Parameter wurden mit p; bezeichnet.

Drittens wurde die Kategorie der Simulationsmodelle
eingefiihrt. Sie entsprechen dem programmierten Algorithmus
zur Simulation eines mathematischen Modelles. Obwohl
mathematische Gleichungen und Programmanweisungen sich bloss
formal unterscheiden, sind das mathematische Modell und sein
Simulationsmodell nicht identisch: Einerseits wurden viele
mathematische Gleichungen formal umgewandelt, um die
Simulationsmodelle méglichst iiberall dkologisch
interpretierbar zu lassen. Z2.B. wurden im Simulationsmodell
bloss die dkologisch interpretierbaren Parameter c; und keine
identifizierbaren Parameter p; verwendet. Andererseits sind
in den Simulationsmodellen, im Gegensatz zZu den
mathematischen Modellen, nur endliche Zahlen mit einer durch
die Stellenzahl beschrédnkten Genauigkeit darstellbar.
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4.2.5. Relationen zwischen den Modellkategorien: Iso- und
Homomorphie ’

Ldsst sich ein System eineindeutig, d.h. umkehrbar, in ein
anderes abbilden, so besteht zwischen diesen zwei Systemen
Isomorphie. Ldsst sich ein System eindeutig in ein anderes,
jedoch dieses nicht mehr eindeutiqg zurlick in das
urspriingliche System, das sog. Vorbild, abbilden, so besteht
zwischen ihnen Homomorphie. 2Zwischen realen Systemen und
verbalen Modellsystemen kdnnen Homo- wie Isomorphie bestehen.
Sehr oft, wie das fiir die "ill-defined systems" gilt, besteht
jedoch 1lediglich Homomorphie 2zwischen Modell und realem
System. Ein verbales Modell l&sst sich immer in irgendeine
Art von mathematischen Gleichungen umsetzen. Bildete man
hierbei das verbale Modell isomorph auf das mathematische
Modell ab, so wdre dieser Schritt, - ganz abgesehen davon,
dass er unvollziehbar ist -, sinnlos. Ein zum realen Lirchen-
wicklersystem isomorphes mathematisches Modell h&tte keinen
einzigen Vorteil, sondern bloss Nachteile gegeniiber dem in
gewohnter Form dargestellten verbalen Modell. Durch eine
vereinfachende Mathematisierung entstand jedoch Homorphie und
so konnte ein libersichtliches, mathematisches Modell gewonnen
werden. Im Gegensatz zur Isomorphie schrédnkt aber die
Homomorphie die Mdglichkeiten von Riickschliissen auf das
verbale Modell, die anhand des mathematischen Modelles
gewonnen wurden, ein. Wiederum musste also ein Ausgleich
zwischen widerspriichlichen Forderungen, derjenigen nach
Isomorphie und derjenigen nach ausgeprdgtester Homomorphie
zwischen verbalen und mathematischen Modellen des Ldrchen-
wicklersystems,' gefunden werden. Wie bei der
Systemgrenzenwahl (Abschnitt 4.2.2) und der Ebenenwahl
(Abschnitt 4.2.3) beeinflusste das Untersuchungsziel diesen
Ausgleich ebenfalls stark. Unter 'Ausnﬁtzung der
hierarchischen Struktur des realen Systems konnte  der
Forderung nach Isomomorphie weitgehendst entsprochen werden.
Dies geschah dadurch, dass die Vereinfachungen den Strukturen
der unmittelbar dariiberliegenden Ebene folgten, also nicht
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quer dazu verliefen. Dieses Vorgeheh entsprach im Grunde
genommen der Wahl einer neuen Ebene, die f£filir das
mathematische Modell hdher als fiir das verbale Modell zu
liegen kam (Fig.3).

Die konstruierten, nichtlinearen mathematischen Modelle
mussten zwecks deren Untersuchung im Combuter nochmals
abgebildet werden. Durch die Programmierung der
mathematischen Modelle enstanden die sog. Simulationsmodelle.
Um korrekte Simulationsresultate zu erzielen, musste
selbstverstdndlich zwischen den mathematischen Modellen und
den Simulationsmodellen Isomorphie bestehen. In qualitativer
Hinsicht bot die Ueberpriifung dieser Isomorphie dank
strukturierter Programmierung (Wirth, 1975) keine
Schwierigkeiten. Die  quantitativen Differenzen zwischen den
mathematischen Modellen und den Simulationsmodellen wurden
hingegen folgendefmassen' untersucht: Eine Simulation des
Modelles ohne Falterflug wurde jener des Modelles mit
Falterflug, wobei jedoch Windverhdltnisse angenommen wurden,
die keinen Flug erlauben, gegeniibergestellt. Bei idealer
Isomorphie, also beim Fehlen jeglicher numerischer Fehler,
miissten diese Simulationsresultate identisch ausfallen. Der
in Wirklichkeit aber auftretende Unterschied zwischen den
beiden Simulationen wurde als Schitzmass fir die bei der
Simulation = auftretenden numer ischen Fehler verwendet
(exper imentelle Fehleranalyse). Blieben die relativen
numerischen Fehler im Bereiche von einem Promill, so wurde
auf nahezu unverletzte Isomorphie zwischen dem mathematischen
Modell und dem Simulationsmodell geschlossen.

4.2.6. Beschaffenheit der mathematischen Modelle

Bei allen vorgenommenen Simulationen handelte es sich um
dieselbe mathematische Aufgabe: die Ldsung des
Anfangswertproblems. Als Anfangswerte wurden nach Mdglichkeit
beobachtete Systemzustinde verwendet; fehlten Daten iiber die
Anfangswerte, so wurden sie identifiziert (Abschnitt 4.2.8).
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2. diniana ist ein univoltines Insekt. Die saisonal bedingten

Witterungsschwankungen sind in der subalpinen H6henstufe
derart ausgeprdgt, dass Jjeden Winter erneut eine starke
Synchronisierung zwischen den Entwicklungen einzelner
Individuen innerhalb der Larchenwicklerpopulation
zustandekommt. 2Zur Modellierung der Populationsentwicklung
wdhrend der Vegetationsperiode wurden deshalb Differenzen-
gleichungen, nicht Differentialgleichungen verwendet.

Das reale System zeigte schon wiederholt bei
Bekdmpfungsaktionen mit Insektiziden (Grison et al., 1971;
Auer, 1974; Martouret & Auer, 1977) ein Verhalten, das auf
asymptotische Stabilitéit der Larchenwicklergradation
hindeutet. Zusdtzlich ldsst sich aus dendrochronologischen
Analysen und den bis ins letzte Jahrhundert zurilickreichenden
Beobachtungen von Larchenwicklerschdden schliessen, dass das .
reale Lérchenwicklersystem potentiell, d.h. wenn keine
Klimaschwankungen auftrdten, in der Lage w&re, unendlich
lange 2zu schwingen. Ein lineares, asymptotisch stabiles und
autonomes Differenzengleichungssystem mit dem Zustandsvektor
x(t) (t: Zeit) hat ja bekanntlich eine L&sung x(t=00)=0, kann
- also nie das verlangte Verhalten aufweisen. Um einen
asymptotisch stabilen Grenzzyklus zu erhalten, miisste also
entweder das Modellsystem n.chtautonom oder nichtlinear sein.

Ein sinnvolles nichtautonomes Modellsystem hidtte dadurch
konstruiert werden kénnen, dass als Eingangsvariable die
Differenz zwischen ein- und ausfliegender Faltermenge gewdhlt
worden widre. Wére dies gemdss der klassischen Herdtheorie
erfolgt (Abschnitt 3.1.5.), so h3dtte trotzdem auf die
Linearitéat des Gesamtmodelles, das dann mehrere
nichtautonome, lineare Teilmodelle umfasst hdtte, verzichtet
werden miissen; denn das Gesamtmodell wdre per definitionem
autonom. Lediglich die Konglobationshypothese (Abschnitt
3.1.5.1.) hédtte hier einen Ausweg geboten. Allerdings wére
auch in diesem Fall ein unrealistisches Systemverhalten 2zu
erwarten; denn die Gradationen verschwdnden, da fiir die
Lésung gilt x(t=00) = konstant > 0.

- 50 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Schon allein diese grundsdtzlichen Ueberlegungen zeigen, dass
lineare Modelle auszuschliessen waren. Es mussten aber noch
weitere, genauso stichhaltige Gesichtspunkte
mitberiicksichtigt werden: Die Natur der realen 8kologischen
Prozesse  und die grundlegende Fragestellung. Die
Zustandsvariablen des realen Lirchenwicklersystems, z.B. die
Raupendichte von 2. diniana, bewegen sich in riesigen
- Wertebereichen (0.006 <= Raupen/kg Zweige <= 933.524). Auf
Grund der Fragestellung interessierten diese ganzen

Wertebereiche und nicht nur ausgewdhlte Zustidnde X5 (t), um
die herum das Modellsystem h&dtte linearisiert werden kdénnen.
Die Fragestellung erforderte es, das Modellsystem Skologisch
in jedem Teil interpretierbar zu halten, und schliesslich
scheinen die realen dkologischen Prozesse ebenfalls
nichtlinearer Natur zu sein.

Aus all den erwihnten Griinden wurden deshalb fir alle
Modelle nichtlineare Differenzengleichungsysteme verwendet.

Wurde kein Einflug von Faltern aus der Systemumwelt ins
System hinein angenommen, 'so waren das abundanzdynamische
Liarche-Larchenwicklermodell sowie das Kombinationsmodell =zur
Abundanzdynamik mit der Migration autonom. Freilich sind beim
Kombinationsmodell die einzelnen, lokalen Teilmodelle immer -
nichtautonom. Bei der Annahme des Einfluges von Faltern aus
der Systemumwelt gemdss der Konglobations- wie auch der
Translokationshypothese wurden die Modelle nichtautonom
formuliert. Je nachdem ob das rein abundanzdynamische oder
das Kombinationsmodell verwendet wurden erhielten die Modelle
einen, beziehungsweise 20 Eing&nge (Kap.8).
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4.2.7. Simulationstechnik

4.2.7.1. Hardware

Mit Ausnahme kleinerer statistischer Auswertungen (s. Anhang)
wurden alle Simulationen und sonstigen Berechnungen auf dem
Rechnersystem des RZETH durchgefiihrt. In dem ETH-
Multimainframe-Betriebssystem EMOS, welches auf dem CDC
Betriebssytem SCOPE 3.4.1 basiert, werden drei Zentralrechner
betrieben: CYBER 170-721, 170-722 und 174. Alle drei
Maschinen arbeiten mit einer Wortldnge von 60 Bit und
enthalten je acht 60 Bit Operandenregister, acht 18 Bit
Adressregister und acht 18 Bit Indexregister. Die Zykluszeit
betrdgt 400 ns. Die Instruktionsausfiilhrungszeiten fiir Gleit-
kommaoperationen betragen fir die Summation und die
Subtraktion 4.4 us (CYBER 174) beziehungsweise 6.4 us (CYBER
170-721, 722). Fir die Multiplikation und Division betragen
sie 23.2 ums (CYBER 174) beziehungsweise 25.2 mus (CYBER 170-
721, 722). Die Simulation des rein abundanzdynamischen
Modelles (SIMKIND=NOMIGRATION) kostete ca. Fr. 30.-, wobei
etwa 80% dieser Kosten auf die Compilation des Programmes und
bloss ca. 2% auf die eigentliche Simulation entfielen. Als
Benutzer konnte nicht bestimmt werden, auf welcher Maschine
eine Simulation gerechnet werden sollte. Die Rechenkosten
schwankten deshalb, je nachdem auf welcher Maschine ‘die
Simulation des abundanz- sowie dispersionsdynamischen
Modelles (SIMKIND=BOTH) gerade gerechnet wurde, ca. zwischen
Fr. 1300.- und 1600.-.

4.2.7.2. Simulationssoftware

Die am RZETH vorhandene Simulationssoftware wurde auf ihre
Tauglichkeit zur Simulation der Lirchenwicklermodelle
gepriift. MIMIC schied auch in seiner neuesten Version, aus
den in Cellier (1975) erwidhnten Griinden, zum vornherein aus.
CSMP-III, FORSIM-V und GASP-IV wiesen alle ebenfalls
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Nachteile auf, die ihre Verwendung ausschlossen. CSMP-III ist
nur fiir gewéhnliche, kontinuierliche Differentialgleichungen
gedacht; also fir die verwendeten Differenzengleichungen
ungeeignet. GASP-IV wdre in dieser Beziehung geeignet
gewesen, jedoch erwies sich der Speicherplatzbedarf als zu
gross. Es mussten immer eine Vielzahl von Subroutinen
mitgeschleppt werden, die bei der Simulation der
deterministischen Differenzengleichungen gar nie verwendet
wurden. FORSIM-V hé&dtte die Simulation der Modelle mit
distributiven Prozessen, also mit dem Falterflug, ermdglicht,
falls partielle, im Raum kontinuierliche
Differentialgleichungen hdtten simuliert werden sollen.
Solche Modellgleichungen lagen aber nicht vor, und es
erschien angesichts der Fragestellung als sinnlos, die Art
der mathematischen Modelle auf die Simulationssoftware
auszurichten. CSMP-III, GASP-IV und FORSIM-V unterstiitzen die
strukturierte Programmierung nicht, und rekursive
Unterprogramme sind infolge der Verwendung von FORTRAN-IV als
Gastsprache ausgeschlossen.

Auf den Gebrauch schon bestehender Simulationssoftware
wurde deshalb trotz des grosseren Arbeitsaufwandes
verzichtet. Es musste auf eine Programmiersprache
zuriickgegriffen werden. FORTRAN-IV unterstiitzt weder die
strukturierte Programmierung noch gestattet diese Sprache die
Verwendung rekursiver Unterprogramme. Deswegen blieb noch die
Wahl zwischen ALGOL 60, ALGOLJ und PASCAL 2.4. Weil die
Programmiersprache PASCAL 2.4 beziiglich der Datentypen und
-strukturen und der klar definierten INPUT/OUTPUT-
Méglichkeiten den beiden ALGOL deutlich iiberlegen ist, wurden
alle Simulationsmodelle in PASCAL 2.4 geschrieben.

4.2.7.3. Struktur der Simulationsmodelle

Eine Uebersicht iiber die Struktur der zur Simulation
verwendeten Programme ist in Fig.5 dargestellt. Auf der Ebene
des Hauptprogrammes werden lediglich die Rahmenbedingungen

der Simulation festgelegt: Beispielsweise der Zeitbereich, in
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dem die Simulation durchgefiihrt werden soll. Im Hauptprogramm
wird auch das zu simulierende Modell, beziehungsweise die
Hypothese, ausgewdhlt. Damit wird bestimmt, ob a) das rein
abundanzdynamische Modell - also ohne jeglichen Falterflug -
(SIMKIND=NOMIGRATION/ ABUNDANZDYNAMIK), oder ob b) das
abundanzdynamische Modell zusammen mit Einflug
(SIMKIND=IMMIGRATION/ EINFLUG UND ABUNDANZDYNAMIK), oder ob
c) das abundanz~ kombiniert mit dem dispersionsdynamischen
Modell (SIMKIND=BOTH/ ABUNDANZ- UND DISPERSIONSDYNAMIK =
POPULATIONSDYNAMIK) mit Falterflug innerhalb des Tales, mit
Ausflug und eventuellem Einflug, simuliert werden sollte.
Alle INPUT/OUTPUT-Vorgidnge, z.B. die Darstellung der gerade
berechneten Simulationsresultate, wurden vom Hauptprogramm
aus gesteuert.
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Figurenlegende

Fig. 5 (s. S.56): Programmstruktur der verwendeten
Simulationsmodelle: Der &dusserste Block stellt die
Ebene des Hauptprogrammes, innerhalb eines Rahmens
ausgezogen gezeichnete Bl&cke stellen ‘die jeweils
darunter 1liegenden Unterprogramme dar. Gestrichelt
umrahmt sind 1logisch zusammengehérende Programmteile.
Pfeile stellen den Programmablauf dar. Bezeichner sind
originalgetreu mit Grossbuchstaben, Erl&duterungen und
Schliisselwdrter aus Anweisungen in Kleinschreibweise
dargestellt.
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LWMOD3U Hauptprogramm zur Simulation von Modellen des Lirchenwicklersystems
const Begrenzung der Zeitschleife, Ausgabespezifikationen wie 2.8, Titellinge etc.
type Datenstrukturen aller Hilfs- und Resultatsvariablen, die zur Aufbereitung der Simulationsresultate
bendtigt werden
varc Files fiir die Zwischenspeicherung von Messreihen und Simulationsresultaten., Verzweigte Liste zum

IHilfsp:ozeduren und Punktionen zur Darstellung der Simulationsresultate

Speichern der Vereinbarungen fiir die Darstellung der Simulationsresultate

|
| e == e sm— — o — e - — =i — ——l
| [OVE String in String] | (TABLE] | |[[BRINIRLOT | {GRAPH]  ||[AVERAGECYCLE _}l Bk
| [GETSEGMENT | CoLoRN | | [VARIABLE | I{[CURVE || [®RoW] I : RAMASS l|
| [AS__Wectzuweisung] {[nnans] I I PRPRINTPLOT : : PLAGRAPHS ” PRAVERAGECYCLE] ||| (mamoata =|
} {—aaasmnr A,benen—} | BRATABLES|| || [PRPLOTILINE] ||| [PLGRAPH)|; \ERAAVERAGECYCLES }| |;
| | [EINDEND ':::l;::; Tl | | [FRaprinteLOTs] | | I |: 3-dimensionale }]
I Listen | I Tabellen- I I I!2-aimen- !l purchschnitts- | Ig“l’h‘k"’;u“' ||
[ I [ vereinba- | || sionale zyklustabellen- | :rungbun |
| === | Tung und ! printplot- || Graphik- || vereinbarung ||' “5_9.’_"_.___11
SCALEAX  Skalierun -Ausdruck rintplo - -
| 9 [ ol B b | vereinba- |j und ~Ausdruc | i
SUPPL, von Achsen —— — vereinbarung rung und  |mm———=— cKk ___|
I lu. -Ausdruck || ! — |
| | husgabe | [COMFICHE  Microficheausgabe| |
STARTSIMULATION
[READOBSERVATIONS _ Messreihen einlegen]
Labels und Einheiten der Resultatvariablen definieren; Pointers fiir verzweigte Liste initiieren
SIMULATION

const Global bendtigte Modellparameter
type Datenstrukturen der Zustands- und Hilfsvariablen der Modelle
var Zustands- und Hilfsvariablen der Modelle

YLININT Lineare Interpolation bei Punktionendefinition durch Wertetabelle

INITIALIZATION Zuweisung der Anfangswerte der Zustandsvariablen und der Parameterwerte
REVERSE NONEIB NEIB]  [WFD]

SAVE Zwischenspeicherung von Resultaten wihrend der Simulation einer Generation

[SAMPLING Simulation des RauEenzensus in einem Raumseément]

SITEDYNAMICS Abundanzdynamisches Modell
{function ...{

[Eunction FHORTSHALLI {function FDEFOLIATIONI

see

SPATIALDYNAMICS Falterflug innerhalb des Oberengadins; Initiierung des Falterfluges;

Berechnung des Abbruchkriteriums; Starten des rekursiven Algorithmus
function FOVIP Qviposition

DISPERSAL Rekursiver A1§ot thmus zur Simulation des Falterfluges]

INVASION Oviposition durch Weibchen, die aus der Systemumwelt stammen
(Einflugsszenario, Werte der Eingangsvariablen)
CENSUS Simulation des Raupenzensus im ganzen Tal; Zwischenspeicherung
aller ibrigen Ausgangsvariablen nach Simulation einer Generation
L INITIALIZATION;
Raumschleife
case SIH'KIND oj\.
NOMIGRATION: IHHIG%ATION: BOTH:
) SITEDYNAMICS: o SITEDYNAMICS; |w 5 SITEDYNAMICS;
- b ) - =
| 1 ® INVASION; ] SPATIALDYNAMICS:
-t - b -y - Xl
ok %% 5 35
] 39 9 3 3 INVASION;
t CENSUS ;
_—
STARTSIMULATION; —u =
/ase SIH£KIND o\
NOMIGRATION: IMMIGRATION: BOTH:

[}
SIMULATION;
Resultatdarstellung;

SIMULATION;

i
SIHULﬁTXONR
Résultatdacstellung;

Resultatdarstellung;
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Die Simulation selbst wird durch die Prozedur SIMULATION
durchgefiihrt. Durch Aufruf der entsprechenden Modellteile
organisiert sie den eigentlichen Simulationsvorgang, der
dadurch sauber von allen rein computertechnischen Vorgangen,
z.B. der Zwischenspeicherung und Darstellung von Resultaten,
getrennt werden kann. Die Modellteile, welche von der
Prozedur SIMULATION aus aufgerufen werden, beschreiben
lediglich eine einzige Oszillation, eine Generation des
Lirchenwicklers. Die Fluktuationen von 2. diniana werden erst
durch die Prozedur SIMULATION erzeugt. Innerhalb der
Zeitschleife in der Prozedur SIMULATION werden verschiedene

Modellteile zusammengestellt. Dadurch wird entsprechend dem
Wert, den die Variable SIMKIND aufweist, das eigentliche
Simulationsmodell definiert. Es sind folgende 3 Falle zu
unterscheiden:

- Im Falle von SIMKIND=NOMIGRATION (ABUNDANZDYNAMIK) ist das
Modellsystem vollumfénglich durch die Prozedur
SITEDYNAMICS definiert. Diese Prozedur simuliert die
Abundanzdynamik gemdss der Larche-~Larchenwicklerhypothese.
Sie beschreibt eine vollstidndige Oszillation. Es wird kein
Falterflug beriicksichtigt. Das Modellsystem ist demnach
autonom. i

- Im Falle von SIMKIND=IMMIGRATION (EINFLUG UND
ABUNDANZDYNAMIK) kommt ein Element der Dispersionsdynamik
hinzu: Gemésé der Konglobations- oder Translokations-
hypothese simuliert die Prozedur INVASION die aus der
Umwelt in das Modellsystem immigrierenden Falter. Das
Simulationsmodell ist nun durch die zwei Prozeduren
SITEDYNAMICS und INVASION definiert. Durch die Einfiihrung
eines Eingangs in der Prozedur INVASION ist das
Modellsystem nichtautonom geworden.

- Fiir den Fall von SIMKIND=BOTH (mit oder ohne EINFLUG;
ABUNDANZ- UND DISPERSIONSDYNAMIK = POPULATIONSDYNAMIK) ist
das Modellsystem rdumlich in mehrere Teilsysteme
(Raumsegmente) unterteilt worden. Mit Ausnahme der Adulten
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sind alle Stadien von Z. diniana ortstreu. Abgesehen vom
Falterstadium beschreibt die Prozedur SITEDYNAMICS fiir
jeden Ort innerhalb des Oberengadins eine Oszillation, die

sog. lokale Abundanzdynamik gemdss der Larche-~Ladrchen-
wicklerhypothese. Die Prozedur SPATIALDYNAMICS enthdlt das
dispersionsdynamische Migrationsmodell. Es simuliert den
Falterflug innerhalb des Oberengadins und damit
notgedrungenermassen auch den Wegflug von Faltern aus dem
Tal. Der allfdllige Einflug von Faltern aus der
Systemumwelt ins Oberengadiner Tal wird wiederum durch die
Prozedur INVASION, entweder gemdss der Konglobations- oder
der Translokationshypothese, simuliert. Jedes Teilsystem
innerhalb des Tales erhdlt einen eigenen Eingang; das
Modellsystem ist nichtautonom (mit EINFLUG) . Das
Simulationsmodell wird also durch die drei Prozeduren:
SITEDYNAMICS, SPATIALDYNAMICS und INVASION definiert. Es
ist méglich, eine autonome Version dieses Modellsystems zZu
erzielen, indem in der Prozedur INVASION alle Eingdnge auf
den Wert 0 gesetzt werden (ohne EINFLUG).

Was die menschlichen Aktivitdten im Feld anbetrifft, so wurde
ebenfalls auf Analogien 2zwischen dem realen System und den
Modellen geachtet. Sie 3&dussern sich wiederum in der
Programmstruktur: Der Raupenzensus an einem bestimmten Ort
wird immer durch die Prozedur SAMPLING simuliert
(SIMKIND=NOMIGRATION, SIMKIND=IMMIGRATION u. SIMKIND=BOTH).
Im Falle von SIMKIND=BOTH wird der Raupenzensus des ganzen
Tales durch die Prozedur CENSUS durchgefiihrt.

Die Parallelen zwischen realem System und Modellsystem
zeigen sich auch im Folgenden: Bei jeder Simulation werden
die simulierten den beobachteten Daten zwecks tabellarischem
und graphischem Vergleich einander gegeniibergestellt. Um
hierzu nicht bei Jjeder Simulation eine Datenbankabfrage
durchfiihren zu missen, wurde dies in einem von der Simulation
getrennten, vorgdngigen Schritt gemacht. Zu diesem Zweck 1ist
das segmentierte File OBSERVATION erzeugt worden, das bei
jeder Simulation durch die Prozedur REALCOBSERVATIONS gelesen

- 58 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS
wird.

Im Anhang (Microfiche) befindet sich ein Listing, dem
weitere Einzelheiten des Programmes entnommen werden kénnen.

4.2.7.4. Hilfsprozeduren

Dadurch, dass alle Simulationsmodelle in PASCAL 2.4
geschrieben worden sind, mussten viele Hilfsprozeduren, zur
Darstellung der Simulationsresultate, neu entwickelt werden.
Mit diesen Prozeduren konnten die Ergebnisse eines
Simulationslaufs auf die folgende Art und Weise dargestellt
werden: a) numerische Werte in Tabellenform, b)
Druckergraphiken (Printplots = Graphische Darstellung mit dem
Schnelldrucker) und <c¢) zweierlei Arten von Plottergraphiken
(=Strichzeichnungen). Jede Programmvariable, ungeachtet
davén, ob es sich nun um eine Zustands-, Hilfsvariable oder
um eine Rate handelte, konnte so je nach Bedarf, tabellarisch
oder graphisch, in beliebigen Kombinationen dargestellt
werden.

Die Vereinbarung einer Tabelle erfolgte mit der Prozedur
TABLE und den nachfolgenden Prozeduraufrufen COLUMN. Der
Ausdruck von Tabellen konnte mit den Prozeduren PRTABLE
(PRint TABLE), resp. PRATABLES (PRint All TABLES) nach
erfolgter Vereinbarung an beliebiger Stelle vom Hauptprogramm
aus verlangt werden (Fig.5).

Mit der Prozedur AVERAGECYCLE und durch die nachfolgenden
Aufrufe der Prozedur ROW wurde der tabellarische Ausdruck der
durchschnittlichen Gradation vereinbart. Der Ausdruck der
Tabellen erfolgte durch die Prozeduren PRAVERAGECYCLE (PRint
AVERAGECYCLE) , resp. PRAAVERAGECYCLES (PRint All
AVERAGECYCLES) .

Mit der Prozedur PRINTPLOT und durch die nachfolgenden
Aufrufe der Prozedur VARIABLE wurden die Druckergraphiken
vereinbart. Pro Druckergraphik war es méglich, bis zu zehn
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Variablen gleichzeitig iber der Modellzeit als Abszisse
darzustellen. Der Ausdruck der Druckergraphiken erfolgte
durch die Prozeduren PRPRINTPLOT (PRint PRINTPLOT), resp.
PRAPRINTPLOTS (PRint All PRINTPLOTS).

Plottergraphiﬁén mit bis zu fiinf Kurven wurden mit den
Prozeduren GRAPH und CURVE vereinbart und mit der Prozedur
PLAGRAPHS (PLot All GRAPHS) durch Erzeugung eines Files, das
anschliessend als besonderer Job (SIMPLOT) an den RZETH
Rechner {ibergeben werden konnte, hergestellt. Fiir alle f£finf
Kurven konnte jede beliebige Programmvariable entweder als
Abszisse oder auch als Ordinate gewdhlt wefden, was z.B. fiir
Zustandsraumdarstellungen sehr niitzlich ist.

Schliesslich konnten mit der Prozedur RAMASS fiir die
Simulationen der Modelle mit Falterflug innerhalb des
Oberengadiner Tales (SIMKIND=BOTH) parallel-perspektivisch
dargestellte Projektionen dreidimensionaler Funktionen
geplottet werden. Jede beliebige Variable konnte so als
Funktion von Raum und Zeit gezeichnet werden. Wie bei der
Prozedur PLAGRAPHS wurde die Graphik nicht unmittelbar
hergestellt, sondern das Simulationsprogramm erzeugte
zundchst ein File, das erst anschliessend an die Simulation
bei Bedarf wunverdndert als Job an den Rechner ﬁbérgeben
werden konnte. Erst dieser Job (PLOTRAMREPR) stellte dann die
eigentliche Plottergraphik her.

4.2.8. Identifikation von Parameter- und Anfangswerten

Parameterwerte sind ebenso wichtige Bestandteile einer
Hypothese wie deren qualitative Inhalte. Sie durften also bei
der Modellierung einer Hypothese nicht . willkiirlich
manipuliert werden, weil allein durch eine geschickte
Parameterwahl eine Uebereinstimmung 2zwischen dem Verhalten
des Modelles und demjenigen des realen Systems hdtte erzielt
werden kénnen. Damit wdre aber die Falsifizierung einer
Hypothese, die 3ja auf einem Vegleich des Verhaltens der
beiden Systeme beruht, verunmdglicht worden. Trotzdem konnnte
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nicht auf jegliche Identifikation verzichtet werden. Freilich
wurden hierzu keine Algorithmen ‘verwendet. Die
durchgefihrten, intuitiven Identifikationen gleichen den
gdngigen Verfahren nur insofern, als in ihnen Parameter- und
Anfangswerte unter Beurteilung des Modellverhaltens beziiglich
Messungen variiert wurden. Hierbei wurde als Mass fir die
Abweichung zwischen dem Verhalten des realen Systems und
demjenigen des Modelles die Quadratsumme SQ der Differenzen
zwischen Messung und simulierten Werten als sog. performance
Index berechnet.

- Identifikation von Parameter- und Anfangswerten, iliber die

keine experimentellen Schidtzungen vorlagen und auf deren

Verwendung im Modell unmdglich h&dtte verzichtet werden

kdénnen: Es wurden fir diese Parameter Startwerte
angenommen und mittels mehrerer Simulationen bessere, aber
immer noch d&kologisch plausible Werte identifiziert. Auf
die Verwendung von Identifikationsalgorithmen wurde
verzichtet, da die Modelle mit Falterflug zu kostspielige
Simulationen erfordert hdtten (Pro Simulationslauf ca. Fr.
1450.- (Abschnitt 4.2.7.1l.)).

- Bestm&glichste Anpassung des Modellverhaltens an das

Verhalten des realen Sytems unter Freihaltung s&mtlicher

Parameter: Falls nur dadurch eine zufriedenstellende

Uebereinstihmung Zzwischen Modell und realem System erzielt
werden konnte, dass ein Parameterwert sein
Konfidenzintervall oder seinen Plausibilitdtsbereich
verliess, so wurde das Modell als falsifiziert aufgefasst.
Wiederum musste hierbei wegen der zu hohen Kosten auf die
Verwendung eines systematisch vorgehenden Algorithmus
verzichtet werden. Die Wahl der zu prifenden
Parameterwerte erfolgte wie bei der obigen Vorgehensweise
rein intuitiv.
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4.2.9. Sensitivitdtsanalyse

Es wurde keine analytische, sondern lediglich eine empirische
Sensitivitdtsanalyse der 6kologisch interpretierbaren
Parameter c¢; durchgefiilhrt. Dazu wurden die Modelle mit
Parameterwerten, die den Endpunkten der Konfidenz- resp.
Plausibilitidtsintervalle (Abschnitt 4.2.8.) entsprachen,
simuliert. Es wurde jeweils nur ein Parameterwert verdndert.
Die librigen Parameterwerte wurden auf ihren urspriinglichen

Werten belassen.

4.2.10. Stabilitdtsabschatzung

Eine eigentliche Stabilit&tsanalyse wurde nicht durchgefiihrt;
denn es wurden weder Liapunovfunktionen ermittelt noch
Stabilititsbereiche abgeschitzt. Es wurde lediglich das
transiente Verhalten der Modelle verfolgt und notfalls so
lange simuliert, bis sich ein konstantes Verhalten, z.B. eine
gleichbleibende Schwingung oder eine Gleichgewichtslage,
ergab. Bei kleiner Variation des Anfangszustandes war es so
leicht, instabile oder neutrale, also asymptotisch instabile
Grenzzyklen, die den Stabilitdtseigenschaften des realen
Systems (Abschnitt 4.2.6.) widersprachen, zu erkennen. -
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5.1. DEFINITION DES REALEN LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Das Ldrchenwicklersystem ist durch die Art Z. diniana

definiert. 2Zum realen Ldrchenwicklersystem gehdren neben dem
Liarchenwickler selbst sdmtliche biotischen und abiotischen
Faktoren, die die Populationsgrésse von Z. diniana direkt

beeinflussen. Die biotischen Faktoren bestehen aus all den
Arten, die mit 2. diniana eine 6kologische Wechselbeziehung

eingehen. Arten, die Z. diniana nur indirekt, also z.B. iiber

eine. andere Art beeinflussen, werden durch diese Definition
ausgeschlossen. Der Begriff Larchenwicklersystem ist demnach
ein dem&kologischer und nicht ein syndkologischer Begriff.
Fiir eine demdkologische Definition des L&rchenwicklersystems
sprechen folgende Griinde: a) 2. diniana kommt in mehreren
Oekosystemen in &hnlich hohen Dichten, die sichtbare

Frassschiaden verursachen, vor: z.B. im Fichtenwald des
Erzgebirges (ca. 900 m {i.M.) und im Larchen-Arvenwald der
Alpen (L700-~1900 m (.M.) (Baltensweiler, 1966b; Baltensweiler
et al., 1977). b) Die Pflanzengesellschaften, in. denen
Z. diniana 1lebt, lassen sich noch erfassen. Jedoch ist es

beim heutigen Wissensstand nicht méglich, die
Tiergesellschaften, denen Z. diniana angehort, zu

beschreiben. c¢) Beim Modellieren miissen Systemgrenzen
irgendwo gewdhlt werden. Aus vielerlei
forschungsstrategischen Griinden erwies es sich schon Ofters
als gqilinstig, die Systemgrenzen unmittelbar nach den direkt
benachbarten trophischen Stufen zu wdhlen (Gilbert et al.,
1976). Einfllisse der ausgeschlossenen trophischen Stufen
gehen stets iiber die angrenzenden Nachbarstufen und ko&nnen
deshalb mittels einer Umgestaltung dieser Nachbarn oder als
Systemumwelt notfalls immer noch berilicksichtigt werden. 4)
Die bisherigen Forschungsergebnisse (Kap.2 und Kap.3) deuten
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darauf hin, dass nach den Z. diniana unmittelbar benachbarten

trophischen Stufen im realen Oekosystem natiirliche Grenzen
vorhanden sind. Die demdkologische Definition des Lédrchen-
wicklersystems 1ladsst sich demnach vom realen System her
gesehen ebenfalls begriinden.

Wie wurde das Larchenwicklersystem demékologiéch
definiert? Aus der Systemdefinition (Abschnitt 4.2.2.) folgt,
dass sich das konkrete Ldrchenwicklersystem durch die
Aufzdhlung seiner Elemente und den zwischen ihnen bestehenden
Relationen, der sog. Struktur, definieren ldsst. 'Dies
ehtspricht der qualitativen Systemgrenzenwahl. Um das
Liarchenwicklersystem weiter 2zu konkretisieren, wird die
Systemgrenze auch in den Dimensionen Raum und Zeit
_festgelegt. Alles ausserhalb der gewdhlten Systemgrenze
gehdrt dann per definitionem entweder qualitativ, r&dumlich
oder zeitlich zur Umwelt des Ldrchenwicklersystems. '

Zur gqualitativen Systemgrenzenwahl des Lirchenwickler-
systems wurden die Faktoren, welche die Z. diniana Population

beeinflussen, in Gruppen gegliedert: Faktoren, auf die
Z. diniana nicht zuriickwirkt, gehéren bloss zur Systemumwelt.
Dies gilt fir  die abiotischen Faktoren, wie alle

Witterungsfaktoren und den Luftsauerstoff. Weitere abiotische
Faktoren, wie z.B. anorganische Néhrstoffe, konnten
ausgeschlossen werden, da 2. diniana herbivor ist. 2Zur

restlichen Aufteilung blieben nur noch biotische Faktoren
iibrig.

Da lebende Organismen immer Energiequellen ben&tigen, sind
alle oOkologischen Beziehungen, bei denen ein Partner den
andern, von dem er energetisch abhidngt, negativ beeinflusst,
Wechselbeziehungen. Dies gilt fiir alle Typen der sog.
vertikalen Beziehungen, den Beziehungen zwischen Angehdrigen
unmittelbar {ibereinander 1liegender trophischer Stufen. Zum
Larchenwicklersystem gehéren demnach mit Bestimmtheit die
Wirtspflanzen sowie die Antagonisten von 2. diniana. Auch

unter den sog. horizontalen Beziehungen, den Beziehungen
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innerhalb ein- und derselben trophischen Stufe, gibt es
gegenseitige negative Beeinflussung: Konkurrenz.
Intraspezifische Konkurrenz um Nahrung und Raum gehdért
zweifellos zur Struktur des Lirchenwicklersystems. Bei der
interspezifischen Konkurrenz 2zwischen 2zwei Phytophagen um
Nahrung sind die Verhdltnisse etwas verwickelter: Zwar liegen
Wechselbeziehungen vor, doch diirfen diese kaum als direkte
Wechselbeziehungen angesehen werden. Die Konkurrenz ergibt
sich ja bloss dadurch, dass zwel vertikale, direkte
Wechselbeziehungen zwischen je einem Konkurrenten und der
gemeinsamen Resource bestehen (Margalef, 1975). Allerdings
gilt dies nicht fiir die interspezifische Raumkonkurrenz. All
die auf der L&rche lebenden Herbivoren wurden deshalb als
Raumkonkurrenten von Z. diniana zum Liarchenwicklersystem

gezdhlt. Horizontale synergistische Beziehungen, die
Z. diniana mit anderen Arten einginge, sind keine bekannt. So

wurde die Flechte Parmelia exasperatula Nyl., unter der

2. diniana Weibchen ihre Eier ablegen, lediglich als zur

Umwelt des Larchenwicklersystems gehdérig betrachtet.

Geordnet nach den Relationstypen Primdrkonsumation,
Predation, Parasitismus und Krankheiten (vertikal) sowie
interspezifische Konkurrenz (horizontal) sind die Elemente
des realen Larchenwicklersystems in Form von Artenlisten
aufgefihrt: Tab.l enthdlt die Wirtspflanzen von 2. diniana,

Tab.2 bis 4 die Antagonisten (Predatoren, Parasitoide und
Krankheitserreger) des Ei-, Raupen- und und Puppen-Stadiums
von Z. diniana. Tab.5 enhdlt die herbivoren Konkurrenten von

Z. diniana.

Alle angefiihrten Arten gehen mit Z. diniana regelmissig

Beziehungen ein. Seltene Arten oder solche, die bloss
zufdllig mit 2. diniana eine 6kologische Beziehung aufnehmen,

wurden weggelassen. Nur in wenigen F&dllen konnte ein
quantitatives Mass, wie beispielsweise die Abundanz,
herangezogen werden, um zu entscheiden, ob eine Spezies noch
als Element des Larchenwicklersystems betrachtet werden
sollte oder nicht.
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Wirtspflanzenart Referenz

Larix decidua Miller *

Larix sibirica Lebed. Geiler 1974

nur var. desertana
Larix dahurica Turcz. Geiler 1974

nur var. desertana
Larix americana Michk. Geiler 1974

Larix occidentalis Nutt.
Pinus cembra L. *

Pinus silvestris L. * Mac Dougall 1922

P. silvestris var. engadinensis *

Pinus mugo Turra *

(= P. montana Miller) Fritz 1903
Pinus contorta Dougl. Day 1976

Picea abies (L.) H.Karsten * ‘

(= P. excelsa Link) ‘ Prell 1930
Picea sitkaensis (Boug.) Carr. McDougall 1922
Picea engelmanni Engelm. Geiler 1974
Abies concolor Lindl. Geiler 1974
Pseudotsuga taxifolia Britt. Geiler 1974

- EN

Tab. 1l: Arten als Systemelemente des realen Larchen-
wicklersystems: Wirtspflanzen von Z. diniana (*:

Vorkommen im Alpenraum {iber 1700 m {.M.).
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Antagonistenart des Eistadiums Referenz

‘Rauber:
Balaustium murorum Herrmann *

(Acarina, Erythraeidae) Delucchi et al.
1975

Bdella vulgaris Herrmann *

(Acarina, Bdellidae) Delucchi et al.
1975

Deraecoris annulipes Herrich-Schdffer

(Heteroptera, Miridae) Graf 1973

Parasitoide:
Trichogramma evanescens Westwood * Baltensweiler

(Hymenoptera, Trichogrammatidae) 1958

Tab. 2: Arten als Systemelemente des realen Lérchen-
wicklersystems: Antagonisten des Eistadiums von

Z. diniana (*: Vorkommen im Alpenraum iber 1700 m G.M.).

Antagonistenart des Raupenstadiums Referenz

Rduber:

Dendrocopos major * Schifferli 1966
Anthus trivialis * ebenda
Motacilla alba * ebenda
Troglodytes troglodytes * ebenda
Prunella modularis * ebenda
Phoenicurus ochruros * ebenda
Phoenicurus phoenicurus * ebenda
Passer domesticus * ebenda
Erithacus rubecula * ebenda
Turdus pilaris * ebenda
Turdus merula * ebenda
Turdus philomelos * ebenda
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Turdus viscivorus *

Sylvia borin *

Phylloscopus bonelli

Regulus regulus *

Requlus ignicapillu *

Musciacapa striata *

Parus montanus *

Parus caeruleus *

Parus cristatus *

Parus ater *

Parus major *

Sitta europaea *

Certhia familiaris *

Fringilla coelebs *

Carduelis spinus *

Carduelis.flammea *

Carduelis citrinella

Serinus serinus *

Pyrrhula pyrrhula *

Coccothraustes coccothraustes *

*

¥

Loxia curvirostra *

Sturnus vulgaris *

Garrulus glandarius *

Corvus corone *

Parasitoide:

Ichneumonidae (Hymenoptera):

Triclistus podagricus Grav. *

Triclistus pygmaeus Cresson ¥

Pimpla turionellae L.

Diadegma dinianator Aub. *

Diadegma patens Townes *

Itoplectis alternans Gravenhorst *

Itoplectis griseana Perh. *

Phytodietus griseanae Kerrich ¥
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Tranosema striolatus Thoms.

Braconidae (Hymenoptera):

Eubadizon extensor L. *

Bracon stabilis Wesm. *

Eulophidae (Hymenoptera):

Elachertus argissa Walker *

Tachinidae (Diptera):

Lypha dubia Fall. *

Nemorilla maculosa Meig.

Phryxe longicauda Wainw.

Krankheitserreger:

Trieces dinianae Aeschlimann *

Sympiesis punctifrons Thomson *

Baculovirus sp. Typ Granulosis *

Chorinaeus funebris Gravenhorst *

Apanteles murinanae Cap.&Zwoelf. *

Dicladocerus westwoodii Westwood *

Baltensweiler
1958

Delucchi 1982
Aeschlimann
1973c

Delucchi 1982
Baltensweiler
1958

ebenda

Aeschlimann
1969

ebenda
ebenda

Baltensweiler
1958

Delucchi 1982
ebenda

Martignoni 1954

Entomopoxvirus sp. * Baltensweiler
et al. 1977
Tab. 3: Arten als Systemelemente des realen Larchen-
wicklersystems: Antagonisten des Raupenstadiums von

Z. diniana (*: Vorkommen im Alpenraum iiber 1700 m {G.M.).
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Parasitoidenart des Puppenstadiums Referenz

Phaeogenes lascivus Wesm. * Baltensweiler

(Bym., Ichneumonidae) 1958

Phaeogenes osculator Thunb. *

(Hym., - Ichneumonidae) ebenda

Tab. 4: Arten als Systemelemente des realen Larchen-
wicklersystems: Parasitoide des Puppenstadiums von
Z. diniana (*: Vorkommen im Alpenraum {iber 1700 m {i.M.).

Konkurrentenart des Raupenstadiums Referenz

Thripidae (Thysanopteral:

Taeniothrips laricivorus Krat. et Farsky

Lachnidae (Sternorhyncha):

Lachnus sp.
Adelgidae (Sternorhyncha):
Adelges laricis Vallot

(= Cnaphalodes strobilobius)

Chermes viridis Ratz. *

(= Sacchiphantes viridis Ratz.)

Tortricidae (Lepidoptera):

Zeiraphera ratzeburgiana Sax. Geiler 1974
Exapate duratella Heyden * Maksymov 1959
Tmetocera lariciana Heinemann *

(= Spilonota lariciana Hein.) ebenda
Ptycholomoides aeriferana H.S. * ebenda

Gelechiidae (Lepidoptera):

Teleia saltuum Zeller * ebenda

Geometridae (Lepidoptera):

Oporinia autumnata Borkhausen * Auer 1961
Erannis aurantiaria Hibner * Delucchi
et al. 1974
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Eupithecia indigata Hiibner * ebenda
Eupithecia laricata Freyer * ebenda
Poicilopsis isabellae Harrison * ebenda

Coleophoridae (Lepidoptera):

Coleophora laricella Hiibner * Delucchi
et al. 1974

Tenthredinidae (Hymenoptera):

Pristiphora laricis Hartig *

(= Lygaenomatus laricis Htg.) Auer 1961
Pachynematus imperfectus Zaddach * Lovis 1975
Anoplonyx avatus Zaddach * ebenda
Anoplonyx duplex Lepeletier * ebenda

Cecidomyiidae (Diptera):

Dasyneura laricis Benz 1975b

Tab. 5: Arten als Systemelemente des realen Larchen-
wicklersystems: Herbivore Konkurrenten des Raupenstadiums
von Z. diniana (*: Vorkommen im Alpenraum {ber 1700 m
ﬁ.M.) -*

Die r#umliche Systemgrenzenwahl erfolgte entlang den
Grenzen der paldarktischen Zone.

Die zeitliche Systemgrenze des realen Lérchenwickler-
systems verlduft von der Gegenwart bis weit zurilick in die
Vergangenheit. Dendrochronologische Analysen deuten
daraufhin, dass das Lirchenwicklersystem schon in der
spidtneolithischen Zeit existiert hat (R&thlisberger, 1976;
Schweingruber, 1979).
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5.2. DAS SUBALPINE LAERCHENWICKLERSYSTEM UND SEINE UMWELT

Ein verbales, zum realen Léirchenwicklersystem isomorphes
Modell ist nicht formulierbar. Bei der schrittweise
verfeinernden Modellierung wurden deshalb zundchst die
Systemgrenzen enger gewdhlt. Als erstes wurde das sog.
subalpine L&rchenwicklersystem eingefiihrt.

5.2.1. Das subalpine Lérchenwicklersystém

In den Alpen wird der Teil der subalpinen HShenstufe zwischen
1700 und 2000 m .M. mit L3rchen-Arvenwdldern als
Optimumgebiet oder auch als Hauptschadgebiet von Z. diniana

bezeichnet. Die rdumliche Systemgrenze des subalpinen
Larchenwicklersystems verlduft entlang den Waldgrenzen des
subalpinen L&rchen-Arvenwaldes oder den Hdhenlinien 1700
resp-. 2000 m .M. Dazu gehdren die sog.
Hauptuntersuchungsgebiete des Larchenwicklerprojektes,
namlich von Ost nach West: Lungau (Bundesland Salzburg,
Oesterreich), Ahrntal/Val Aurina (Provinz Bozen/Bolzano,
Italien), Oberengadin (Kanton Graubiinden, Schweiz), Goms
(Kanton Wallis, Schweiz), Val Guisane und Montgenévre sowie
Névache/Val de la Clarée (Briangonnais (Département Hautes
Alpes), Frankreich).

Qualitativ l&sst sich das subalpine Larchenwicklersystem
durch die Arten, die 1im oben beschriebenen Raum leben,
definieren. All diese Spezies wurden in den Tabellen des
vorangehenden Abschnittes 5.1. mit '*' gekennzeichnet (Tab.1l
bis 5).

Schliesslich musste die zeitliche Systemgrenzenwahl des
subalpinen Larchenwicklersystems vorgenommen werden. Der
Massenwechsel von Z. diniana verlauft innerhalb des

Alpenbogens nicht vd8llig synchron (Auer, 1977). Dadurch kann
das subalpine Larchenwicklersystem nicht {iber der wirklichen
Zeit, sondern nur {iber einer virtuellen Zeit betrachtet
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werden. Diese virtuelle Zeit wird in den sog.
Gradationsjahren angegeben. Die durchschnittliche
Gradatioﬂsdauer definiert das subalpine Ldrchenwicklersystem
zeitlich.

Als wichtigste Ausgangsgrdsse des subalpinen Ldrchen-
wicklersystems wurde die Populationsdichte von Z. diniana

angesehen. Das beobachtete Verhalten dieses Ausgangs wurde
folgendermassen ermittelt: Aus sdmtlichen
Hauptuntersuchungsgebieten wurden die insgesamt 12
beobachteten Gradationen von 2. diniana {ibereinandergelegt

und daraus die sog. Durchschnittsgradation berechnet (Tab.6
und Fig.6). Als gemeinsamer Fixpunkt diente dabei das
Kulminationsjahr (= Gradationsjahr O nach Aeschlimann,
1973a). Da die Hauptuntersuchungsgebiete 1l&ngs des ganzen
- Alpenbogens verteilt liegen, wurde diese
Durchschnittsgradation als reprédsentativ fiir das subalpine
Lirchenwicklersystem angesehen.
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Gradationsjahre T (0=Kulminationsjahr)
-4 -3 -2 -1 0 +1 +2 +3 +4

1: 0.09 0.56 8.79 107.94 232.80 40.06 0.30 0.04

2: 0.71 3.91 29.52 36.17 117.35 17.91 3.70 0.84

3: 0.03 0.14 2.41 39.16 179.55 21.63 0.28 0.02

4: 0.05 0.15 0.77 3.45 7.55 3.94 3.73 4.26 0.38
5: 0.08 0.44 4.17 68.80 331.76 126.54 21.28 2.25 0.08
6: 0.08 0.37 1.64 22.88 248.82 184.27 3.12 0.02 0.002
7: 0.20 1.07 10.57 173.93 249.61 176.02 4.75 0.01 0.01
8: 0.46 1.78 11.10 151.13 245.87 1.98 0.01 0.02 0.02
9: 0.16 1.52 10.20 76.49 77.62 7.74 0.18 0.05

10: 4.1 32.02 363.38 53.62 71.35 0.44 0.01
11: 0.45 3.36 21.95 110.39 227.74 1.38 0.52 0.26
12: 0.14 0.76 7.09 174.24 128.77 1.12 0.49 1.09

N' 0.03 0.14 0.76 3.45 7.55 1.38 0.01 0.01 0.002
Y' 0.23 1.22 8.83 69.12 204.69 63.65 9.19 0.73 0.23
X* 0.71 3.91 29.52 173.93 363,38 184.27 71.35 4.26 1.09

S,: 0.23 1.32 8.94 56.12 101.13 70.23 20.43 1.28 0.40
0.07 0.40 2.58 16.20 29.20 20.27 5.90 0.37 0.15
vc: 0.30 0.33 0.29 0.23 0.14 0.32 0.64 0.51 0.65

Tab. 6: Berechnung der Raupendichten der Durchschnittsgradation -
(Mittel Y') des subalpinen Li#rchenwicklersystems (Gradationen
(Auer 1977, 1978a): Lungau: 1,2; Val Aurina: 3,4; Oberengadin:
5,6,7; Goms: 8,9; Val Guisane u. Montgenévre: 10,11; Névache:
12. N' resp. X' Extremwerte; sy,syq=Standardabweichungen der
Einzelwerte resp. von Y'; vc=syq/Y‘).
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DAS SUBALPINE LAERCHENWICKLERSYSTEM

RAUPENDICHTEN DER DURCHSCHNITTSGRADRTIBN
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Fig. 6: Raupendichte der Durchschnittsgradation des
subalpinen Lirchenwicklersystems mit den Extremwerten
einzelner Hauptuntersuchungsgebiete.

5.2.2. Die Umwelt des subalpinen Lirchenwicklersystems

Die Umwelt des subalpinen Lirchenwicklersystems umfasst in
rdumlicher Hinsicht alle Gebiete mit montanen Fichtenwé&ldern
oder Lirchenbestinden unterhalb der H&he von 1700 m (.M. Fir
den Fall des Unterengadins grenzt diese Umwelt unmittelbar an
das subalpine Lirchenwicklersystem. An anderen Stellen, z.B.
der Standort bei Brienz (Mittelbiinden), sind die Systemumwelt
und das subalpine Lirchenwicklersystem durch Alpenpésse
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getrennt. 2ur Umwelt des subalpinen Ladrchenwicklersystems
gehdren die Nebenuntersﬁchungsgebiete des Léarchenwickler-
projektes: Unterengadin (Kanton Graubiinden, Schweiz);
Mittelbiinden (Kanton Graubiinden, Schweiz): Brienz, Scheid,
Filisur, Glaris, Sertig, Dischma, Bergiin, Preda, Marmorera,
Avers; Alpensiidfuss (Kanton Graubiinden/Schweiz,
Veltlin/Italien): La Roésa, Tirano; Alpennordfuss (Kanton
Graubiinden, Schweiz): Trimmis, Maienfeld; Ostschweiz (Kanton
Thurgau, Schweiz): Hittlingen, Kreuzlingen, Weinfelden,
Klarsreuti, Schénholzerswilen; Westschweiz (Kantone
Baselland/Aargau/2Zlirich, Schweiz): Liestal, Etzgen,
Wintersingen, Oberzeihen, Leuggern, Lenzburg, Weiach-Stadel;
(Ldrchenwicklerdatenbank LAWIDAT; Auer, 1975b).

Qualitativ gehdéren zur Umwelt des subalpinen Lé&rchen-
wicklersystems die sog. Randelemente. Dazu sind zunichst
‘abiotische Faktoren wie die Grosswetterlagen zu zihlen.
Ailerdings wurde lediglich deren durchschnittlicher Verlauf,
das Klima in der HOhenstufe zwischen 1700 wund 2000 m .M.,
beriicksichtigt.

Biotische Randelemente sind meist Eingangsgrdssen. Sie
sind demnach einmal durch die Systemelemente selbst gegeben.
Da die zu i(berbriickenden Distanzen bei einer Migration
zwischen Umwelt und subalpinem Larchenwicklersystem
vielerorts sehr gross sind, kommen nur Arten in Frage, die
gute Flieger sind: Hierzu gehdren die sich von %. diniana

rauberisch erndhrenden Végel (Tab.3) und Z. diniana selbst.

Was die Végel anbetrifft, so ist nicht bekannt, dass sie
gezielt aus der Umwelt in das subalpine Lirchenwicklersystem
hinein, oder umgekehrt wieder herausfliegen wiirden. Da fir
die V8gel Z. diniana nicht die Hauptnahrungsquelle darstellt
(Schifferli, 1966), ist es zweifelhaft, ob die Vdigel
liberhaupt als Systemelement betrachtet werden kdénnen. Damit

wiirde es auch hinfdllig, die Végel als Randelement
aufzufassen. Als einziges in. Betracht zu ziehendes
Randelement blieb demnach Z. diniana selbst iUbrig. Doch auch

hier waren Einschridnkungen anzubringen: Die Umwelt des
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subalpinen Lirchenwicklersystems liegt per definitionem
ausserhalb des Optimumgebietes. Sie weist nur
vernachlédssigbar selten Massenvermehrungen von Z. diniana

auf. Gemass der Translokationshypothese musste deshalb
Z. diniana als Randelement ausgeschlossen werden. Einzig bei

der Konglobationshypothese wurde Z. diniana als ein

Randelement betrachtet.

5.3. DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM OBERENGADIN UND SEINE
UMWELT

Bei der Definition des subalpinen Larchenwicklersystems
(Abschnitt 5.2) zeigte sich, dass immer noch weiter
verfeinert werden musste. Das reale subalpine Larchenwickler-
system ist derart heterogen (s. z.B. Standardabweichung Sy in
Tab.6), dass nochmals eine Einschré@nkung vorgenommen wurde.
Es wurde das am besten erforschte Hauptuntersuchungsgebiet,
das Oberengadin, ausgewdhlt.

5.3.1. Das Ldrchenwicklersystem im Oberengadin

Abb.7 zeigt die rdumlichen Systemgrenzen des Ldrchenwickler-
modellsystems im Oberengadin.

Es zeigte sich, dass das Oberengadin nur bedingt
unstrukturiert betrachtet werden durfte. Das Tal ist
beispielsweise nur unzusammenhdngend bewaldet (bewaldete
Totalfldche 5'936.4 ha). Die Waldflidchen fallen dadurch auf,
dass sie eine langgestreckte, schmale Form aufweisen, und
dass sie sich alle langs der Talseiten hinziehen. Die system-
internen, rdumlichen Strukturen spielen v.a. beim Falterflug
eine wichtige Rolle. Fiir das Migrationsmodell wurde deshalb
das Oberengadin in Untereinheiten, die sog. Raumsegmente
(sites), eingeteilt. Jedes ' der 20 unterschiedenen
Raumsegmente wird im Modell als in sich v&llig homogen
aufgefasst. Es wurde versucht, den natirlichen Grenzen
méglichst zu folgen, indem die Topographie, die Bewaldung,
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DAS LARCHENWICKLER-SYSTEM IM OBERENGADIN

[\
2 .’x(;‘?j_ &

Fig. 7: RAumliche Grenzen des Lirchenwicklermodell-
systems im Oberengadin.

die Grdsse und die Artenzusammensetzung der Waldbestande
beachtet wurden. Die Topographie ist durch die Exposition,
die HBhe und die Anordnung der Raumsegmente bestimmt.
Ausgepragte Expositionsdnderungen stellen neben den
Waldgrenzen (Fig.8) die wichtigsten Trennstellen zur
Einteilung des Oberengadins in Raumsegmente dar (s. z.B.
Grenze zwischen Raumsegment 4 und 5 in Fig.8). Es musste
darauf geachtet werden, dass die Raumsegmente nicht zu klein
ausfielen, da sonst eine experimentelle Schétzung der Dichte
der lokalen Populationen unméglich geworden ware. Es musste
ebenfalls versucht werden, die Raumsegmente nicht 2zu gross,
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insbesondere nicht zu lang, werden zu lassen; andernfalls

hitten bedeutungsvolle Fliige von Z. diniana Faltern, welche
im Modell -nur zwischen verschiedenen Raumsegmenten
dargestellt werden konnten, vernachléssigf werden miissen.
Eine Unterteilung eines langen, aber im. iibrigen homogenen
Raumsegmentes hitte willkiirlich erfolgen diirfen. Um die
_Abfrage der Lirchenwicklerdatenbank LAWIDAT, welche nur eine
beschrinkte Raumaufldsung gestattete (kleinste Raumeinheit in
LAWIDAT entspricht der Mengenoperation des Durchschnittes
zwischen dem sog. Teilgebiet (Talseite einer Gemeinde) und
der sog. HBhenregion (<=1800, 1800-2000, >2000 m {.M.)).,
méglichst einfach zu halten, wurden die willkiirlich w&hlbaren
Raumsegmentgrenzen entlang von Gemeindegrenzen gelegt (s.
z.B. Grenzen zwischen den Raumsegmenten 1/2, 2/3, 3/4, 18/19
und 19/20 in Fig.8). '

Vielfach widersprachen sich die verwendeten Kriterien zur a

‘Raumgliederung des Oberengadins. Sie mussten deshalb
gegeneinander abgewogen werden. Das Schlussresultat des
Versuches, jedes méglichst dptimal zu beriicksichtigen, ist in
Fig.8 dargestellt.

Tab.7 enthdlt die in dem Modell fiir das Oberengadin
verwendeten Eigenschaften der Raumsegmente: Nummer , Name,
Exposition,/ Lirchenstammzahl, Fl&chen (Gesamtfléche,
Hochwald£flédche) und die Nummern der benachbarten
Raumsegmente. Der Unterschied zwischen Gesamtflé&che und
bewaldeter Fliche riihrt daher, dass bei der Gesamtflédche
Lichtungen, Jungwiichse und lockere Bestédnde miterfasst
wurden. Diese Fliche wirkt, vom Zentrum der benachbarten
Raumsegmente aus gesehen, optisch als wald.
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Figurenlegende .

Fig. 8: Rdumliche Struktur des Lirchenwicklersystems im
Oberengadin. Das Tal ist in 20 mdglichst homogene

Raumsegmente eingeteilt.
s

- 80 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

D — . I\IHHl

214 oe G2

uazuaibapuewian
J8j40Q
uazualbuswbaswney

uszuaibwalsAg

enary )

02 Gt Ot ] O Wi

NIQVONIHIFO WI WILSAS -4IIMOIMNIHDHEYT SVA

- 81 -



DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM UND SEINE UMWELT

- N Name Ex- Lar- Gesamt- Hoch- Nummern der
r po- chen- fliche wald- Nachbarn
. si- stamm- (ha) flache
tion zahl . " (ha)
1 sils L SE 25525 304.7 147.3 2,19,20
2 Silvaplana L SE 16072 270.1 148.2 1,3,18,19,20
3 St.Moritz L SE 13630 248.7 227.4 2,4,16,18,19
4 Celerina SE 42885 410.3 301.0 3,5,7,12,13,
Samedan L : 16,18
5 Val Bever R N 14739 223.1 182.7 4,6,7,12
6 Val Bever L s 13673 277.9 196.4 5,7,12
7 Bever L SE 10922  225.4 172.4 4,5,6,8,12,16
8 God Arvins L E 6724 127.7 103.2 7,9,11,12
9 Madulain-Zuoz L SE 19612 269.9 177.7 8,10,11,12
10 God God L SE 28884 396.8 305.4 9,11
11 s'Chanf-Zuoz-
Madulain R NW 54772 810.6 635.4 9,10,12
12 Bever R NW 38788 667.1 509.6 4,5,7,8,9,11,13
13 Samedan R SW 24260 217.0 187.4 4,7,12,14,15,16

14 Pontresina R SW 40504 615.0 571.9 15,16
15 Pontresina L NE 37402 570.0 522.0 14,16
16 Stazerwald R/L N 23195 326.6 253.6 3,4,13,14,15

17,18

17 Alp Staz R N 22967 321.7 251.4 3,4,13,14,15,
16,18

18 st.Moritz R Nw 18261 391.8 364.8 3,4,16,17,19

19 Silvaplana R
20 Sils Maria R

31059 491.5 339.5 1,2,3,18,20
27273 360.9 339.1 1,2,19

R

Tab. 7: Eigenschaften der Raumsegmente des Larchenwickler-
systems .im Oberengadin: Nummer , Name, Exposition,
Lirchenstammzahl, Flichenangaben und Nummern der benachbarten
Raumsegmente fiir jedes der 20 Raumsegmente (L=1linke, R=rechte
Talseite).
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Um die nachbarschaftlichen Beziehungen zwischen den
Raumsegmenten zu modellieren, wurden wie fir die Exposition
die 8 Himmelsrichtungen NE, E, SE, S, SW, W, NW und N
unterschieden. Es zeigte sich, dass diese Himmelsrichtungen
keine eindeutige Festlegung der nachbarschaftlichen
Beziehungen ermdglicht hétten; denn innerhalb eines durch
eine Himmelsrichtung festgelegten Sektors kamen O&fters bis
zwel benachbarte Raumsegmente 2zu liegen. Trotzdem die
Messungen es nicht zuliessen, Exposition und Windrichtungen
feiner zu unterteilen, wurde zur Definition der Nachbar-
schaftsverhiltnisse jeder dieser 8 Richtungssektoren nochmals
in einen Untersektor A (von Sektormitte in Richtung des
positiven Drehsinns) und B (von Sektormitte in Richtung des
negativen Drehsinns) unterteilt (Fig.9).

Tab.8 und Tab.9 enthalten die quantitativen Gr&ssen,
welche ein Nachbarschaftsverhiltnis charakterisieren: die
Grésse der bewaldeten Fldchenstlicke der  benachbarten
Raumsegmente und die Distanzen zwischen den Raumsegmenten.
Fiir jedes Nachbarschaftsverhdltnis sind die Fl&Achenmasse
verschieden. Vom Zentrum jedes Raumsegmentes (in Fig.9 mit
h#! bezeichnete Punkte) aus gesehen, schneidet jeder Sektor
meist nur einen Teil aus seinem Nachbar heraus, und dieser
Teil kann natiirlich von einem Nachbarschaftsverhdltnis zum
anderen betrichtlich variieren (Tab.9). Fig.9 =zeigt am
Beispiel des Raumsegmentes 16 (Stazerwald) fiir den Sektor W,
wie die Parametrisierung der Nachbarschaftsverhdltnisse
vorgenommen wurde.
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4:3.33 16 17 18
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2:2.1 1:2.15 W A |Nr. des E A
19 20 | W B |Raumseg.] E B
20:3.98 SW A S A SE A
1:5.25 SW B S B SE B

Tab. 8: Parametrisierung der Nachbarschaftsverhdltnisse
zwischen den Raumsegmenten 1-20 des Larchenwicklersystems
im Oberengadin: Werte hinter dem Doppelpunkt sind
Distanzen in km 2zwischen benachbarten Zentren der

Raumsegmente.
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Tab. 9: Parametrisierung der Nachbarschaftsverhdltnisse
zwischen den Raumsegmenten 1-20 des Lirchenwicklersystems
im Oberengadin: Werte hinter dem Doppelpunkt sind
Fldchenteilstiicke in ha der benachbarten Raumsegmente
innerhalb der Richtungssektoren vom Zentrum des
jeweiligen Raumsegmentes aus gesehen.
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Fig. 9: Parametrisierung der Nachbarschaftsverhdlt-
nisse, ~ gezeigt am Beispiel des Raumsegmentes 16
(Stazerwald) flir den Sektor West (Innerhalb des Sektors
W gelegene Waldstiicke der beiden Nachbarn 3 und 4 sind
fiir die Untersektoren A resp. B schraffiert worden;
Zentren der Raumsegmente sind mit t§! bezeichnet).
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Die qualitative Systemgrenzenwahl war einfach vorzunehmen:
Simtliche Spezies des subalpinen Larchenwicklersystems kommen
auch im Lirchenwicklersystem des Oberengadins vor (Tab.l bis
5).

Die zeitliche Systemgrenzenwahl des Larchenwicklersystems
im Oberengadin stiitzt sich auf folgenden Sachverhalt: Fir das
reale térchenwicklersystem des Oberengadins liegt heute fiir
die Raupendichte eine kontinuierliche, 1949 beginnende
Datenreihe vor. Die letzte vollstindig erfasste Gradation war
1977 zu Ende. Zeitlich umfasst das Lafchenwicklersystem
deshalb die Periode von 1949 bis 1977.

Als wichtigste Ausgangsgrdsse des Lirchenwicklersystems im
Oberengadin wurde wiederum die - Populationsdichte von
Z. diniana angesehen. Das beobachtete Verhalten dieses

Ausgangs ist fir die folgenden 3 Gradationen bekannt: 1949-
1956, 1957-1967 sowie 1967-1977. Tab.1l0 enthdlt diese
Ergebnisse des Raupenzensus, ndmlich a) ein flir das gesamte
Oberengadin mittels Stammzahlen gewogener Durchschnitt ¥.',
b) die Raupendichte fiir jedes einzelne Raumsegment Yt,i' und
c) die Extremdichten yyrn's resp. yyax'r Wwie sie in einem
Raumsegment in einem bestimmten Jahr beobchtet worden sind.
In Fig.1l0 sind das gewogen Mittel §t' und die Extremwerte
Ymin' sowie Ymax' dargestellﬁ. Fig.ll zeigt fiir jedes der 20
Raumsegmente die lokale Dichte Yt,i"
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a.
DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM @BERENGROIN
RAUPENDICHTEN DER DREI LETZTEN GRADATIBNEN
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Fig. 10: Die Raupendichten der drei letzten Gradationen
des Lirchenwicklersystems im Oberengadin: Dargestellt
sind das gewogene Mittel ¥.' fiir das Gesamttal und die
Extremwerte yyrNy' resP. Ymax'r wie sie in einzelnen
Raumsegmenten im Oberengadin beobachtet worden sind (a
logarithmische, b lineare Skala).
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Tabellenlegende

Tab. 10 (s. S.90): Die Raupendichten der drei 1letzten
Gradationen des Larchenwicklersystems im Oberengadin: Es
sind flir das Gesamttal das mittels der Stammzahlen
(Tab.7) gewogene Mittel ¥.', fir die Raumsegmente 1 bis
20 die lokalen Dichten Yt,i' sowie die Extremwerte yyry'+
Yuax' aufgefiihrt (Angaben in Raupen/kg Lirchenzweige; aus
Daten von Auer (1977, 1978a) berechnet).
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Schiatzungen der beobachteten Raupendichten
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pas Lirchenwicklersystem im Oberengadin:

in den Raumsegmenten 1 bis 20

wahrend den Jahren 1949 bis 1977

JAHR 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 ?t'
11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 Y¥IN' YMAX'
1949 0.023 0.008 0.006 0.014 0.012 0.013 0.016 0.041 0.037 0.021 0.018 .
0.028 0.026 0.017 0.C11 0.011 0.008 0.008 0.006 0.008 0.023 0.006 0.041

1950 0.216 0.056 0.012 0.060 0.068 0.132 0.139 0.195 0.232 0.134 0.082
0.105 0.076 0.050 0.027 0.014 0.010 0.007 0.006 0.029 0.111 0.006 0.232

1951 1.266 0.376 0.052 1.132 0.127 0.339 0.341 0.358 1,211 0.596 0.444
0.527 0.336 0.755 0.144 0.054 0.006 0.001 0.019 0.141 0.473 0.001 1.266

1952 10.464 7.281 0.276 3.493 2.963 3.176 3.579 6.711 8.753 5.571 4.174
3.710 3.672 4,259 6.941 3.217 0.36S 0.191 0.840 2.448 4.113 0.191 10.464

1953 {128.490 52.780 19.267 $3.342 74.334 122,211 118.153 86.614 94.148 61.199 68.797
92.656 55.014 54.033 93.262 55.400 28.439 16.667 53.560 68.922 51.596 16.667 128.490

1954 |279.448 933.524 466.096 235.485 270.630 163.340 184,172 346.082 302.896 209.408 331.760
347.229 299,168 237.444 364.468 352.532 325.810 358.984 348.824 700.436 292.784 163.340 933.524

1955 25.048 217.940 317.868 139.398 76.046 99.106 92.076 37.442 135.284 96.146 126,541
83.734 83.741 110.294 186.852 194,912 138.489 124.834 203.968 264.376 79.264 25.048 317.868

1956 18.996 23.368 31.532 22.884 20.432 19.446 19.898 23.412 25.489 41.974 21.280
28.189 19.194 16.270 10.948 9.888 22.915 20.880 11.332 13.196 10.692 9.888 41.974

1957 1.788 2,457 2.836 3.383 3.818 4.538 4.308 2.516 1.789 1.330 2.246
2.2358 2.394 2.176 2.434 2,582 2.645 1.836 1.873 1.594 1.402 1.330 4.538

1958 0.094 Q 0.167 0.171 0.154 0.159 0.318 0 0.103 0.031 0.085
0.033 0.062 0.072 0.051 ) 0.157 0.064 0.154 0.153 0.052 0 0.359

15959 0.276 0.024 0.050 0.051 0.098 0.029 0.027 0.015 0.076 0.037 0.080
0.020 0.025 9 0.024 0 9.015 0.003 0.037 0.067 0.046 Q 0.276

1960 1.009 0.303 0.167 0.561 0.615 0.827 0.780 0.417 0.678 0.094 0.371
0.122 0.373 0.586 0.259 0.293 0.457 0.457 0.128 0.413 0.219 0.094 1.009

1961 7.906 1.667 0.567 2.491 2.739 1.199 1.155 0.813 1.936 2.080 1.638
0.510 1.231 1.229 1.864 1.147 1.913 1.181 0.872 0.254 0.521 0.254 7.906

1962 (104.974 23.727 8.400 32.322 54.436 51.019 46.457 11.000 12.120 16.500 22.878
8.88%5 25.096 23.143 33.808 15.080 20.004 9.489 11.231 12.619 8.562 8.400 104.974

1963 |494.170 478,550 180.070 301.097 252.645 217.460 216.673 210.560 128,226 166.730 248.817
96.486 191.875 288.645 387.000 251.120 232.177 159.595 242.540 280.670 364.910 96.486 494.170

1964 42.080 308,910 429.000 141.282 39.680 88,1365 91,181 113.070 160.365 196.280 184.272
159.849 91.415 54.845 156.180 207.400 168.747 189.210 313.770 308.620 164.590 39.680 429.000

1965 10.310 7.090 10.100 3.084 0.705 2.075 2.102 2.310 6.519 4.220 3.116
2.050 1.126 1.93¢0 1.300 0.680 2.406 1.010 1.770 4.350 1.530 0.680 10.310

1966 0.051 0 0.100 0 0 0 0 0 0.038 0 0.019
) .0 0 0 0.037 4 0.010 0.012 0 0 0.125 0 0.125

1967 0 0 0.100 0 0 0 0 0 0 0 0.002
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.100

1968 0.468 0.100 0 0.064 0.039 0.298 0.256 0 0.067 ° 0.036 0.059
0.015 0.010 0 0.037 0 ] 0 0 0 0.062 0 0.468

1963 1.386 0.169 0.192 0.210 0.216 0.253 0.391 0 0.274 0.206 0.197
0.049 0.202 0.223 g.040 0 0.109 0.072 0.118 0.100 0.069 ] 1.386

1370 3.430 1.707 0.384 1.936 1.419 1.550 1.272 0.580 2,665 1.557 1.068
0.302 0.284 0.261 0.941 0.399 0.789 0.471 0.916 0.618 0.409 0.261 3.430

1971 18.358 9.613 2,348 19.776 15.182 16.642 26.821 10.084 15.044 10.875 10.569
10.653 7.299 6.206 9.305 7.133 12.660 8.495 §.671 4.993 5.G53 2.348 26.821

1972 [431.580 171.840 69.100 358,082 125.520 396.150 171.161 121,740 239.429 160.520 173.932
144.824 137.449 196.400 162.110 92,080 177.092 128.530 64.760 73.360 64.390 64.390 431.580

1973 1393.560 319.180 185.670 275.430 325.500 214.400 108.081 186.040 369.994 321.555 249.612
237.614 231.447 316.260 290.260 103.220 322.563 298.870 173.390 181.200 125.100 103.220 393.560

1974 71.050 268.790 414.940 93.452 182.050 82.420 105.371 103.980 74.896 59.540 176.023
131.462 187.842 139,460 148.270 329.470 159.220 182.990 224.940 299.360 343.610 59.540 414.940

1975 4,322 24.441 36.950 4.406 2.974 0.309 0.850 1.391 1.882 1.298 4.749
0.944 1.823 1.974 4.875 5.873 6.962 5.349 5.156 8.082 4.245 0.309 36.950

1976 0.031 0 0 0 0.088 ] 0.097 o} 0 b] 0.014
0.008 0 0 0.034 0 0 0 0 0 0.057 0 0.097

1977 0.010 0.010 0 0.010 0 ] ] 0 0 0 0.008
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.01¢
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a
DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM BBERENGADIN
RRUPENDICHTEN DER OREL LETZTEN GRADATIBNEN
:
g —§
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- o s e 149 1360 1370 wm
BEDBACHTETE RAUPENDICHTEN ERGEBNISSE DES ARUPENZENSUS VON 13431377
b ;
DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM @BERENGARDIN
ARUPENDICHTEN -DER DREI LETZTEN GRADATIBNEN
g
: :
BE@BACHTETE RAUPENDICHTEN ERGEBNISSE DES RAUPENZENSUS VBN 1943-1377

Fig. 11: Die Raupendichten der drei letzten Gradationen
des Lirchenwicklersystems im Oberengadin: Fiir jedes der
20 unterschiedenen Raumsegmente (Tab.7) ist die
Populationsdichte Yt,i' logarithmisch (a) und linear
(b) in Raupen/kg Lirchenzweige aufgetragen (in (b)
y1954'2' bei 600 Raupen/kg Zweige beschnitten)
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5.3.2. Die Umwelt des Lirchenwicklersystems im Oberengadin

Riumlich 1l3sst sich die Umwelt des Li3rchenwicklersystems im
Oberengadin wie folgt definieren: Im NE des Tales schliesst
sich das Unterengadin ohne natlirliche Grenze an das Ober-
engadin an. Die in Fig.7 eingezeichnete Systemgrenze wurde
als einer natiirlichen Grenze noch am nédchsten kommend
angesehen. Im SW bildet die grosse Waldliicke von Sils Plaun
da Lej-Isola bis zur Maloja~Wasserscheide einen natiirlicheren
Abschluss. Lings des Tals bilden die seitlichen Bergspitzen
und die Pisse eine deutliche, natiirliche Grenze; dies gilt
auch fir die Stellen, an denen die Waldgrenze hoch
hinaufreicht.

Qualitativ wurden in der Umwelt des Larchenwicklersystems
im Oberengadin abiotische wie biotische Faktoren
berlicksichtigt. Unter den abiotischen Faktoren kommt der
Temperatur eine besondere Bedeutung zu. Was die Entwicklung
der Lirche und des Larchenwicklers anbetrifft, so wurden
bloss die langj&hrigen Mittel der Monatstemperaturen
beriicksichtigt. Fiir die Modellierung des Falterfluges musste
ein anderer Weg eingeschlagen werden: Vaclena & Baltensweiler
(1978) geben als Mindesttemperatur der ©Luft, bei der noch
Falterflug md&glich ist, 7 © C an. Bei der Analyse der
Wetterdaten durften deshalb nur Witterungen, bei denen die
Temperatur {iber diesem  Schwellenwert lagen, berilicksichtigt
werden. Fiir die Witterungskategorien schénes, wechselhaftes
und schlechtes Wetter sowie fiir jede der Himmelsrichtungen
NE, E, SE, S, SW, W, NW und N wurden die prozentualen
Hiufigkeiten und Stirken der Winde ermittelt (Abschnitt
4.1.6.). Fig.1l2 zeigt diese Resultate in Form von sog.
Windrosen fiir die Messstationen von Bever und Sils Maria.
Hierbei wurden nur die H3ufigkeiten, aber nicht die Sté&rken
der Winde, wie sie sich auf die einzelnen Richtungen
verteilen, dargestellt. Tab.ll enthdlt einen Teil dieser
Werte fiir sdmtliche analysierten Stationen.
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Fig. 12: Windrosen £iir die SMA-Messstationen Bever
(1949-1977) und Sils Maria (1971-1977). Es sind die
Hiufigkeiten von Abendwinden bei einer Lufttemperatur
iiber 7 © C zwischem dem 15. Juli und dem 30. September
dargestéllt.
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Messstation (a) (b) (c) (d) Histogramme (b)-(d)

Weissfluhjoch 22 14 48 38 ...+++++++++00000000

Davos 78 4 56 4 ceieeeeoottitttt++++0
Arosa 65 72 23 5 cecesvessscsectttt+O
Schuls 88 74 19 8 cetecscecacssesstt+00
Buffalora 68 81 12 T cececssonssssseetttO
Bever 71 65 25 1l .ceeeccccsseecsesttt+i+00
St. Moritz 72 64 18 18 .cececscscsse.+++0000
Sils Maria 75 34 45 21 .. eeeeottt+++++4+0000
Bivio 73 24 43 33 ...t +++++++0000000
Robbia 95 55 37 8 ceccecscesstttt+++00

Durchschnitte 77 60 30 10 . (b) + (c) O (4)

Tab. 1l: Analyse von Biindnerischen SMA-Messungen an
Abenden zwischen dem 15.Juli und dem 30. Sept. mit einer
Lufttemperatur iiber 7 © C (Auswertung fiir die Jahre 1949
f1977): (a) Haufigkeit der warmen Abende. (b) Hiufigkeit
der Windkategorie Windstille (0-0.5 m/s), (c) schwache
(0.5-2.8 m/s) und (d) starke Winde (>2.8 m/s) wdhrend
diesen Abenden (H&3ufigkeiten in §%).

Die Angaben in Tab.ll zusammen mit einer Analyse der
Temperaturen aus der Lirchenwicklerdatenbank LAWIDAT und
kontinuierlichen Windmessungen von Dr. W. Baltensweiler
(unpubl. Daten) dienten als Grundlage, um die
Windverh&ltnisse in den 20 Raumsegmenten des Oberengadins 2zu
schitzen. Dabei wurde die Tagesperiodik von Windsystemen in
Alpentilern, wie sie von Urfer-Henneberger (1964) studiert
worden 1ist, mitberiicksichtigt. Bei schdnem Wetter oder ganz
stark bewdlktem Himmel ist an Abenden mit einer
Lufttemperatur {ber 7 O ¢ ein Kaltluftabfluss entlang der
Fallinie der Seitenhdnge und entlang der Talsohle zu
beobachten. Fiir den Falterflug sind diese von der Topographie
bestimmten und damit mit grosser Regelmissigkeit auftretenden
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Winde‘entscheidend (Kap.7) .

Die Tabellen 12 bis 14 enthalten die geschédtzten

Hiufigkeiten der Windkategorien Windstille
(Windgeschwindigkeit 0-0.5 m/sec), schwache Winde
(Windgeschwindigkeit 0.5-2.8 m/sec) und starke Winde
(Windgeschwindigkeit >2.8 m/sec) fir jedes einzelne

Raumsegment des Oberengadins. Zusdtzlich sind f£fiir die
Windkategorien mit schwachen und starken Winden auch noch die
Hiufigkeiten der einzelnen Winde in Abh3ngigkeit der
Wehrichtungen beziiglich der zugehdrigen Windkategorie (=100%)
angegeben (Tab.1l3 und 14).

Code % Code ]
Raumseg. Windst.] Raumseg. Windst.
1 40 11 - 70
2 40 12 50 -
3 60 13 50
4 65 14 60
5 60 15 60
6 60 16 65
7 50 17 55
8 45 18 45
9 40 19 55
10 65 20 50

Tab. 12: Hiufigkeitsschatzungen der Windkategorie
Windstille (0-0.5 m/s) filir die Raumsegmente 1 bis 20 des
Oberengadins: Die Prozentzahlen geben die Hiufigkeiten
von Abenden mit Windstille 2zwischen dem 15. Juli und dem
30. September bei einer Lufttemperatur iber 7 © ¢ an.
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.
Raum-jHaufigk. Haufigkeiten der schwachen Winde
seg- |d. Wind- (< 2.8 m/s) fiir die Richtungen:
ment ]systems NE E SE S Sw W NW N

1 40 10 50 40
2 40 10 50 40
3 20 40 60
4 30 20 80
5 25 75 25

6 25 25 75
7 30 25 75
8 35 25 75

9 40 25 75

10 25 100

11 25 ) 75 : 25

12 30 75 25

13 30 75 25 '

14 20 75 25

15 20 : 25 75

16 30 15 75 10

17 25 75 25

18 30 70 30

19 25 5 75 20

20 35 60 40

Tab. 13: Haufigkeitsschdtzungen der Windkategorie
schwache Winde (0.5-2.8 m/s) filir die Raumsegmente 1 bis
20 des Oberengadins: Die Prozentzahlen geben die
Hiufigkeiten dieser Winde an Abenden zwischen dem 15.
Juli und dem 30. September mit einer Lufttemperatur {iber
7 © C an.
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e —————————
Raum-jJH&aufigk. Hdufigkeiten der starken Winde
seg- {d. Wind- (> 2.8 m/s) fiir die Richtungen:
ment [systems NE E SE S SwW W Nw N

1 20 50 50
2 20 50 50
3 20 40 60
4 5 20 80
5 15 15 75 25
6 15 25 75
7 20 25 75
8 20 25 75
9 20 25 75
10 10 100

11 5 ; 75 25

12 20 | 75 25

13 20 75 25

14 20 75 25

15 20 25 75

16 5 20 75 5

17 20 75 25

18 25 70 30

19 20 75 25

20 15 50 50

Tab. 14: Haufigkeitsschidtzungen der Windkategorie starke
Winde (>2.8 m/s) fiir die Raumsegmente 1 bis 20 des Ober-
engadins: Die Prozentzahlen geben die H3ufigkeiten dieser
Winde an Abenden mit einer Lufttemperatur {iber 7 © C an.

Den biotischen Faktoren kommt ({iberall dort die grdsste
Bedeutung 2zu, wo das Larchenwicklersystem des Oberengadins
schlecht ausgepridgte, natlirliche Grenzen besitzt. Dies gilt
flir die Raumsegmente 1, 5, 6, 8, 9, 10, 11, 12, 14, 15, 16
und 20 (Fig.8). Filir alle diese Raumsegmente musste die
Méglichkeit von Migrationen 2zwischen Umwelt und System
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besonders berilicksichtigt werden. Wie schon im Abschnitt
5.2.2. erwdhnt, kommt hierfilir hauptsdchlich 2. diniana selbst

in Frage. Larchenwicklerfalter wurden deshalb als einziges
biotisches Randelement der Umwelt des Larchenwicklersystems
im Oberengadin aufgefasst. Im Unterschied zum subalpinen

Lirchenwicklersystem wurde 2. diniana aber sowohl bei der

Translokations~ als auch bei der Konglobationshypothese als
Randelement aufgefasst.

- 98 -



6. DIE WECHSELBEZIEHUNG LAERCHE-LAERCHENWICKLER

6.1. VERBALES MODELL DER WECHSELBEZIEHUNG LAERCHE-
LAERCHENWICKLER

Lirche und L3rchenwickler beeinflussen sich gegenseitig
(Fig.13).

Larchen-

wickler Larche

Physiologische
Reaktion

Fig. 13: Relationenmodell der 6kologischen
Wechselbeziehung zwischen der Lé&rche L. decidua als
Wirtspflanze und dem phytophagen Lirchenwickler

2. diniana.

Als Nahrungsquelle stellt die Wirtspflanzenpopulation fir
%2. diniana eine lebensnotwendige Voraussetzung dar. Hierbei

spielen nicht bloss qualitative Merkmale, wie beispielsweise
die Artenzusammensetzung eines Waldes oder die Physiologie
des Wirtsbaumes, die sich in der chemischen Zusammensetzung
der Nadeln Hussert, eine Rolle, sondern auch quantitative
Merkmale konnen wichtig sein. Dazu gehdren: a) Die
Populationsgrésse, z.B. gemessen an der Anzahl Bdume mit
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einem Brusthdhendurchmesser (BHD) von liber 16 cm (darunter
fallen alle B&ume ab einer Hohe von 16 m (Auer, 1975a)); b)
die Populationsdichte (sie betrdgt fiir die L&rchen im
Oberengadin durchschnittlich 86.1 Bdume/ha (Tab.7, Kap.5)):;
c) die Bestandesgrdsse als Hochwaldflidche (bedeutungsvoll fiir
die Orientierung beim Falterflug (Kap.7)); schliesslich 4)

die Artenverhdltnisse innerhalb eines Bestandes
' (Baltensweiler, 1962a). Qualitative wie quantitative Merkmale
der Wirtspflanzenpopulation wirken einerseits iiber die
Nahrungssuche und -aufnahme auf die Mortalit#t und die
Fertilitdt von Z. diniana ein, andererseits modifizieren sie

auch die Immigration und die Emigration der Falter (Kap.7).
Immigration wie Emigration k&énnen in diesem Zusammenhang
~jedoch nicht berlicksichtigt werden, da in diesem Kapitel
lediglich die abundanzdynamischen Prozesse modelliert werden
sollen.

Der Larchenwickler vermag die Larche ebenfalls zZu
beeinflussen, dies Jjedoch nur w&hrend den Perioden hoher
Populationsdichte. Die Larche reagiert auf starken
Frassschaden auf die verschiedenartigste Weise: Nach einem
Kahlfrass bildet sie den sog. Wiederaustrieb noch innerhalb
derselben Vegetationsperiode, in der sie geschadigt wurde.
Der dadurch verursachte Zuwachsverlust kann jdhrlich bis 2zu
50 Prozent betragen, liegt im Mittel jedoch bei 38.9 Prozent
(Geer, 1975). Die bei jeder Kulmination  auftretenden
Zuwachsverluste fihren zu einer starken Reduktion der
Jahrringbreiten (Geer, 1975), was eine retrospektive,
dendrochronologische Analyse von Lirchenwicklerschédden iiber
mehrere Jahrhunderte hinweg erlaubt (Rothlisberger, 1976). In
seltenen F&dllen fiihren Frassschdden auch zum Absterben ganzer
Liarchen (Coaz, 1894; Ganzoni, 1911; Auer, 1961; Geer, 1975;
Rappo, 1977; Baltensweiler & Rubli, im Druck). Da dieses
Larchensterben infolge starker Witterungsabhdngigkeit nur
unregelmdssig nach einem Kahlfrass auftritt, und es dann
bloss etwa ein Prozent des Holzvorrates ausmacht
(Baltensweiler, 1978b; Baltensweiler & Rubli, im Druck), so
kann die Larchenpopulation als zeitlich konstant angesehen
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werden.

Im Gegensatz zu den bislang erwdhnten Erscheinungen
erfolgt nach jedem Kahlfrass mit Bestimmtheit im
darauffolgenden Jahr die sog. Nachschadenreaktion: Das
Nadelwachstum verlduft andersartig, z.B. ist der Austrieb
verlangsamt, oder die Nadelldnge ist verkiirzt, und die Nadeln
sind chemisch anders zusammengesetzt, was sich u.a. in einem
erhohten Rohfasergehalt manifestiert (Benz, 1974). Weil diese
Erscheinungen so gesetzmdssig auftreten, muss deshalb ein
Modell in erster Linie das verdnderte Nadelwachstum und die
andersartige chemische Zusammensetzung der Nadeln
berlicksichtigen.

Zusammenfassend ldsst sich festhalten: Ldrche und Ldrchen-
wickler beeinflussen sich gegenseitig im Verlaufe einer
Vegetationsperiode immer wieder von Neuem. Alle diese
Beeinflussungen sind entweder unmittelbar mit dem Frass
verknipft oder werden doch zumindest durch den Frass
entscheidend mitverursacht. Sie sind also als eine
Folgeerscheinung des Frasses anzusehen. Der Frass rilickt
dadurch in das Zentrum des abundanzdynamischen Modelles zur
Wechselbeziehung Larche-L&drchenwickler.

6.1.1. Der Frass

Es sind hauptsdchlich die dlteren  Raupenstadien, die
Liarchennadeln in grossen Mengen fressen. Dieser eigentliche
Frass hdangt von dem vorangegangen Nadelwachstum und der
bisherigen Raupenentwicklung ab.

Das Wachstum der Ladrchennadeln verlduft sigmoid
(Baltensweiler, unpubl. Daten 1961-1970; Baltensweiler, 1972~
1981) und ist witterungsabhdngig (Baltensweiler, 1972-1981;
Baltensweiler, 198l1). Es 1l&dsst sich durch zwei Parameter
charakterisieren: die Wachstumsrate und die Nadelendlénge.
Witterungsabhéngig ist ebenfalls die
Entwicklungsgeschwindigkeit der Z. diniana Raupen (Maksymov,
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1959; Baltensweiler, 1962a; Baltensweiler, 1964;
Baltensweiler, 1972-198l1). Das Klima im subalpinen Larchen-
wicklersystem, z.B. im Oberengadin, ist so beschaffen, dass
das Nadelwachstum und  die Raupenentwicklung zeitlich
aufeinander abgestimmt sind. Dies erlaubt der Population von
Z. diniana einen maximalen Zuwachs (Baltensweiler, 1964;

Baltensweiler, 1966a; Baltensweiler, 1966b; Baltensweiler,
1968a; Baltensweiler, 1968b; Baltensweiler, 1970;
Baltensweiler et al., 1977). Gemdss Maksymov (1959) betréagt
die Nadellédnge zu Beginn des Lj Stadiums 16-20 mm. Zur Zeit
des L, Stadium ist die Nadelendldnge im allgemeinen erreicht.
Es wurde deshalb davon ausgegangen, dass das totale
Nahrungsangebot, d.h. die gesamte Nadelmasse (Frischgewicht),
zu Beginn des eigentlichen Frasses schon vorhanden ist. Das
Nahrungsangebot ist jedoch von Vegetationsperiode zu
Vegetationsperiode verschigden, es hdngt vom physiologischen -
Zustand der L&archenbdume ab. In Jahren nach starkem Frass ist
es geringer als 1in den Jahren, in denen ein Kahlfrass weit
zuriickliegt.

Die Raupen der ersten Stadien verzehren nur unbedeutende
Mengen von Nadeln. Im Verlauf des Lj-Stadiums nimmt jedoch
der Nahrungsanspruch stdndig zu und bleibt bis ans Ende der
Larvalentwicklung auf gleicher H&he bestehen. Die Resultate
von Gerig (1966) ergaben, dass ab 40 mg frischer Nadeln pro
Tag die Nahrungsanspriiche einer Raupe gesdttigt sind. Die
Raupen fressen verschwenderisch (Maksymov, 1959; Benz, 1974;
Baltensweiler & Rubli, im Druck; Baltensweiler, 1981). Viele
Nadeln werden bloss angenagt. Solchermassen verletzte Nadeln
kénnen bei kiihlem und feuchtem Wetter eine Zeitlang griin
bleiben (Baltensweiler & Rubli, im Druck). In der Regel
brdunt das warme Sommerklima 3jedoch die verletzten Nadeln
rasch, so dass sie als mdgliche Nahrung fiir Larchenwickler-
raupen vOllig ausfallen. Sie verursachen dann die auffidllige,
rostrote Farbung der LArchenkronen. Bei hohen Raupendichten
wird die Nahrung dann kaum mehr effizient ausgeniitzt. Die
Dauer des frassaktiven Raupenstadiums kann von Standort 2zu
Standort in Abh&dngigkeit von Exposition und H8henlage stark
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- variieren. Doch l&dsst sich, ausgehend vom Durchschnittsklima,
eine mittlere Gesamtdauer des L3~, Ly~ und Lg~Stadiums
schdtzen. Sie betrdgt im Oberengadin 34.2 4 (s. Anhang). Aus
dem Ausmass der Verschwendung, dem t&glichen, individuellen
Nadelmassenbedarf, der Frassdauer und der Populationsgrésse
ergibt sich dann die totale Nahrungsnachfrage einer
2. diniana Population. Die Nahrungsnachfrage braucht

keineswegs gedeckt 2zu sein. Bei hohen Populationsdichten
sterben viele Tiere Hungers ganz ab oder sind zumindest
infolge ungeniigender Erndhrung kleiner und leichter (Gerig,
1966; Gerig, 1967). Verhungerte Raupen haben zeitlebens viel
weniger Nadeln verzehrt als die i{iberlebenden, guterndhrten
Raupen. Durch das Verhungern einzelner Tiere reduziert' sich
die Nahrungsnachfrage der Population, die sich deshalb leicht
unterhalb des Nahrungsangebotes einpendelt.

Es besteht ein Unterschied zwischen dem sichtbaren
Frassschaden und dem Photosyntheseausfall: Der sichtbare
Frassschaden entspricht dem Anteil gebrdunter Nadeln an der
potentiellen Nadelmasse einer Ldrche. Der
Photosyntheseausfall besteht nicht nur aus dem sichtbaren
Frassschaden, sondern =zusé&dtzlich noch aus dem Anteil bloss
verletzter, also photosynthetisch nicht mehr aktiver
Nadelbiomasse. Einmal gebrdunte Nadeln kdnnen von keiner
Raupe mehr verzehrt werden. Einzig der sichtbare Frassschaden
ist deshalb fir 2Z. diniana bedeutungsvoll. Flir die Léarche

hingegen ist allein der Photosyntheseausfall entscheidend.

6.1.2. Die physiologische Reaktion der LaArche auf Frass

Die biometrischen Eigenschaften der Larchenbdume sind gut
bekannt. Beispielsweise tradgt im Durchschnitt eine Ldrche im
Oberengadin eine Zweigmenge von 91.3 kg (Frischgewicht), was
einer Nadelmasse von 40.3 kg (Frischgewicht) entspricht
(Auer, 1975a). Dieser sog. Standardbaum ist durch Frass
unbeeinflusst. Die Physiologie des Standardbaumes zeichnet
sich dadurch aus, dass Photosyntheseendprodukte in optimaler
Menge vorhanden sind, und dass der Rohfasergehalt beziiglich
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des Frischgewichtes minimal ist. Die Standardldrche weist
einen Rohfasergehalt von 11.99+0.2 % (95%
Vertrauensintervall) auf (Fischlin et al., in Vorb.).

Grundsdtzlich ist die physiologische Reaktion der Larche
auf Ldrchenwicklerfrass als eine Reaktion auf den Ausfall der
Photosynthese und deren Endprodukte anzusehen. Durch diesen
Stress wird der Baum geschwdcht. Es wdre 2zwar durchaus
denkbar, auch andere Reaktionen der Larche in Betracht zu
ziehen: Die L&irche kdénnte z.B. auf Verletzungen, wie sie von
den Larchenwicklerraupen verursacht werden, durch Produktion
und Abgabe von Substanzen reagieren, die auf Insekten
wachstumshemmend oder gar toxisch wirken. Da diesbexziiglich
jedoch keiherlei experimentell erhdrtete Fakten vorliegen,
wurde von solchen Annahmen abgesehen. Viele der beobachteten
Erscheinungen 1lassen sich durch die Annahme einer generellen
Schwédchung der Lirche infolge Kahlfrasses schon ohne weiteres
erkléaren, beispielsweise warum in gewissen Jahren der
Wiederaustrieb der Larche Nachteile bringt. Bedingt kiihle
Witterung im Juli und August einen langsamen Wiederaustrieb,
und 1l1l&sst ein friihzeitiger Wintereinbruch die Nadeln
absterben, ohne dass sie je viel Photosyntheseendprodukte
hadtten erzeugen kdénnen, so erleidet der Baum einen
zusdtzlichen Stress. Das ist um so bedeutungsvoller, als dass
zur Bildung des Wiederaustriebes die Lédrche vermutlich
gespeicherte Photosyntheseendprodukte aus vorangegangenen
Jahren hat verbrauchen miissen. Wiederum ist jedoch das Klima
im subalpinen Raum so beschaffen, dass im Durchschnitt Nutzen
wie Aufwand beim Wiederaustrieb in jedem Kahlfrassjahr als
gleich gross angesehen werden konnten (Baltensweiler & Rubli,
im Druck; Baltensweiler, 198l1). Ob nun im Durchschnitt
Aufwand oder Nutzen {iberwiegt, ist nicht bekannt. Dies erwies
sich aber fiir das Modell als bedeutungslos. Entscheidend war
hierbei 1lediglich, dass der Wiederaustrieb regelmédssig nach
Kahlfrass auftritt.

Die Nachschadenreaktion, d.h. die Reaktion der L&rche 1in
den Jahren nach dem starken Frass, besteht aus zwei
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nachgewiesenen Komponenten:

Erstens verlduft das Nadelwachstum andersartig: Die Ldrche
treibt langsamer aus, die Wachstumsrate ist kleiner, und die
Nadelendlidnge ist deutlich kilirzer (Baltensweiler, unpubl.
Daten 1961-1970; Baltensweiler, 1972-1981). Zudem klaffen die
Nadeln im Kurztrieb st#rker auseinander, was zu der
typischen, sparrigen Benadelung der Larchenzweige fiihrt. Dies
kann auf rein mechanische Weise die Raupen beim Bau von
Wickeln behindern und Raupen dazu veranlassen, hdufiger den
Kurztrieb zu wechseln. Die Koinzidenz zwischen Nadelwachstum
und Larchenwicklerraupenentwicklung wird durch das veranderte
Nadelwachstum ebenfalls beeintrichtigt. Dies &dussert sich in
einer erhdhten Mortalitdt der betroffenen Raupenstadien,
insbesondere des Lj- und des Ly~ Stadiums. Schliesslich
bewirkt die kilirzere Nadelendldnge von durchschnittlich 19.01
mm, dass das Nahrungsangebot guantitativ geringek ausfillt.

Die zweite nachgewiesene Komponente der
Nachschadenreaktion besteht darin, dass die Nadeln chemisch
anders zusammengesetzt sind. Es gibt Hinweise darauf, dass
der N,- Gehalt der Nadeln in Prozenten des Frischgewichtes
leicht reduziert sein k&énnte (Benz, 1974; Omlin, 1977).
Signifikante Unterschiede wurden jedoch keine nachgewiesen.
Hingegen sind 4fﬁr den Rohfasergehalt (in Prozenten des
Frischgewichtes) deutliche Unterschiede festgestellt worden:
Stark geschadigte Bdume weisen einen Rohfasergehalt von 18 §
auf (Benz, 1974), was einer Zunahme gegeniiber dem
Standardbaum von 6 Prozent entspricht.

Bleibt der Photosyntheseausfall Jjedoch geringfiligig, so
vermag die Larche noch geniigend Photosyntheseendprodukte
aufzubauen. Sie erholt sich, und der Rohfasergehalt nimmt
allmdhlich ab. Benz (1974) hat aufgrund unpublizierter Daten
angegeben, dass die Schadenreaktion, insbesondere der erhdhte
Rohfasergehalt, nicht nur 2 Jahre, sondern bis zu 5 Jahre
lang abklingend nachgewiesen werden kénne. Die Ergebnisse von
Fischlin et al. (in Vorb.) ergaben, dass sogar noch 7 Jahre
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nach dem Kahlfrass im Oberengadin eine signifikante,
jéhrliche Abnahme des durchschnittlichen Rohfasergehaltes um
1.7 & stattgefunden hatte.

Die physiologische Reaktion der Ldrche kann demnach
folgendermassen zusammengefasst werden: Uebersteigt der
Photosyntheseausfall ein gewisses Mass, so reagiert die
Liarche mit der Erhdhung des Rohfasergehaltes. Bleibt der
Photosyntheseausfall jedoch unter einem bestimmten
Schwellenwert, so vermag sich die Ldrche zu erholen, und der
Rohfasergehalt nimmt ab.

6.1.3. Der Lebenszvklus des L3rchenwicklers

Das abundanzdynamische Modell 2zur Larche- Larchenwickler-
beziehung musste mit dem dispersionsdynamischen -
Migrationsmodell gekoppelt werden kénnen. Das
Migrationsmodell simuliert, wieviele Eier in einem bestimmten
Raumsegment abgelegt werden (Kap.7). Es erwies sich deshalb
als zweckmdssig, den Lebenszyklus des Larchenwicklers beim
Ei, d.h. im Herbst, zu Beginn des Oktobers, aufzubrechen.

Das Eistadium ist wvon folgenden Mortalitatsfaktoren
betroffen: a) Predation (Tab.4), b) endogene Faktoren und c)
abiotische Witterungseinfliisse. Diese Mortalit#tsfaktoren
wurden, mit Ausnahme der Predation, zum vornherein ' als
konstant angesehen. Die Analyse der Daten ergab (s. Anhang),
dass die Predationsmortalitdt jedoch ebenfalls als unabhé&ngig
von der Larchenwicklerdichte, d.h. als konstant angesehen
werden durfte (Delucchi et al., 1975; Baltensweiler, 1972~
1981).

Z. diniana durchliuft fiinf Raupenstadien. Da Li~ und Ly~

Raupen nur geringe Mengen von Nadeln verzehren und sich auch
sonst sehr &hnlich sind, wurden diese beiden Stadien 2zu den
sogenannten kleinen Raupen zusammengefasst. Der Frass erfolgt
durch die L3-, L4~ und Lg- Stadien (Abschnitt 6.1.1.). Diese
Stadien wurden deswegen zu den sog. grossen Raupen
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zusammengefasst. Die kleinen wie die grossen Raupen leben auf
der Larche und werden dementsprechend auch durch sie
beeinflusst.

Folgende Faktoren verursachen die Mortalitdt der kleinen
Raupen: a) Das verlangsamte Nadelwachstum fihrt zu einer
Inkoinzidenz Zwischen der Larvalentwicklung und der
Nadellange. b) Die Sparrigkeit der Kurztriebe fiihrt infolge
der teilweise verunmdglichten Einnistung zZu hdufigerem
Abspinnen (Omlin, 1977) wund 2u einer erschwerten, d.h.
zeitlich aufwendigeren Nahrungsaufnahme. c¢) Die Qualit&t der
Nahrung  ist infolge der verdnderten chemischen
Zusammensetzung, dem erhdhten Rohfasergehalt, verringert. Da
alle Mortalitdtsfaktoren mit dem Rohfasergehalt gekoppelt
sind, wurde der Rohfasergehalt als ein Indikator £filir die
Gesamtheit der Mortalitdtsfaktoren angesehen.

Die Mortalitit der grossen Raupen wird durch folgende
Faktoren verursacht: a) Das Nahrungsangebot, d.h. die
Quantitdt der Nahrung; sie wirkt sich v.a. bei grosser
intraspezifischer Konkurrenz aus. Der Standardbaum, mit
minimalem Rohfasergehalt, vermag ein maximales
Nahrungsangebot aufzubringen. Trotzdem koénnen Tiere zum
Hungertod verurteilt sein, wenn die Raupendichkte zu hoch wird
(Abschnitt 6.1.1.). Bei minimalem Nahrungsangebot ist der
Anteil verhungernder grosser Raupen dementsprechend gr&sser.
b) Der sichtbare Frassschaden filihrt zu einer zusdtzlichen
Verringerung des Nahrungsangebots, was viele grosse Raupen in
noch nicht verpuppungsreifem Zustand veranlasst, sich
abzuspinnen. Haben solche Raupen einmal den Waldboden
erreicht, so finden sie nurmehr selten auf eine Wirtspflanze
zuriick und sterben ab. c) Der erhdhte Rohfasergehalt bewirkt
eine erhShte Mortalitdt der grossen Raupen (Benz, 1974). Da
alle aufgezdhlten Mortalitatsfaktoren mit Ausnahme der
Hungermortalitdt mit dem Rohfasergehalt gekoppelt sind, wurde
auch hier der Rohfasergehalt als Indikator fiir die Gesamtheit
der Mortalitdtsfaktoren angesehen.
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Verpuppungsreife Lg~ Raupen spinnen sich ab und bauen sich in
der Nadelstreu des Waldbodens (A,) ein Kokkon, das sie
weitgehend vor dem Zugriff durch R&uber schiitzt. Samtliche
lebenserhaltenden Vorgénge, wie die Atmung oder die
Metamorphose, hdngen vom Erndhrungzustand der grossen Raupen
ab. Dies &dussert sich einerseits im Gewicht und andererseits
in der Mortalitdt der Puppen (Benz} 1974).

Aus den Puppen schliipfen die mdnnlichen und weiblichen
Falter. Der Anteil der Weibchen, das sog. Sexverhédltnis,
schwankt rein zufidllig, weder dichteabhdngig noch korreliert
mit irgendeiner anderen Grdsse (wie z.B. dem Rohfasergehalt),
um den Mittelwert von 0.44 (Baltensweiler, 1968b). Im
Durchschnitt erfolgen 1.24 Paarungen pro Falter (Benz, 1969).
Es wurde deshalb davon ausgegangen, dass sadmtliche Weibchen
begattet werden. Das Eipotential hdngt stark von der dem
Falterstadium vorangegangenen Entwicklung ab, z.B. variiert
die Anzahl Eier pro Ovariole in Abhédngigkeit von der
Quantitdt und der Qualitdt des Futters, das die grossen
Raupen 2zu sich genommen haben. Die Entwicklung der Eier
verliuft postmetabol und kann deshalb durch die
Futteraufnahme der Falter noch beeinflusst werden (Maksymov,
1959). Im Freiland finden die Falter aber geniigend Wasser,
Honigtau und Pollen, so dass ihre Erndhrung als
sichergestellt angenommen wurde. Die Fekunditdt hdngt damit
ausschliesslich vom Erndhrungszustand der vorangegangenen
Stadien ab. Da der Rohfasergehalt als Indikator f£fir die
Nahrungsqualitdt diente, konnte die Fekunditdt wiederum als
eine Funktion des Rohfasergehaltes aufgefasst werden.
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6.2. MATHEMATISCHES MODELL DER WECHSELBEZIEHUNG LAERCHE-
LAERCHENWICKLER

Das abundanzdynamische Lirche-Larchenwicklermodell besteht
aus zwei Differenzengleichungen. Die erste Gleichung
beschreibt die Dynamik der L&rche, die zweite die Dynamik von
Z. diniana. Fir die Lérche wurde als Zustandsvariable der

Rohfasergehalt ry der Nadeln in Prozent des Frischgewichtes
gewdhlt. Die Zustandsvariable r, diente also als Indikator
der Nahrungsqualitéat. Die zweite Differenzengleichung
beschreibt die Aenderungen in der absoluten Populationsgrdsse
des Larchenwicklers im Verlaufe aller seiner Stadien.

Das Modellsystem ist zeitdiskret. Da 2. diniana wunivoltin

ist, wurde als Zeitschritt ein Jahr gewdhlt. Um eine
Verwechslung mit der Laufvariablen k des Migrationsmodelles
(Kap.7) 2zu vermeiden, ﬁurde die diskrete Zeit entgegen den
Gepflogenheiten mit t bezeichnet. Ebenfalls wurden die
Zustandsvariablen nicht als Funktionen der Zeit in der
iblichen Form mit Hilfe von Klammern dargestellt, z.B. wie
r(t), sondern wurden mit der Zeit t bloss indiziert, z.B. ry,
um in den Ausdriicken zu viele Klammern zu vermeiden. Auf eine
detaillierte Herleitung der Parameterwerte c; wurde in diesem
Kapitel verzichtet (s. Anhang). Es sind 1lediglich die
wahrscheinlichsten Werte der Parameter aufgefiihrt (Tab.l1l5).

6.2.1. Herleitung der Gleichungen des Lé&rche-~Ldrchenwickler-

modelles

6.2.1.1. Die Gleichungen zum Frass

Das Nahrungsangebot oder die Biomasse der Nadeln fol
(foliage) in kg ist eine Funktion des Rohfasergehaltes rg:
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fol = gfol(rt) (l)

Daten von Benz (1974) und Omlin (1977) deuten auf eine
lineare Korrelation zwischen der Nadellidnge und dem
Rohfasergehalt hin. Nimmt man an, dass der Nadelquerschnitt
immer gleich bleibt, so wird die Funktion gg,; ebenfalls
linear:

fol = Cy4ly + Cg (2)

Das Nahrungsangebot innerhalb eines ganzen Bestandes hangt
natiirlich auch von der Anzahl Bi#ume ab. Im Oberengadin
befinden sich insgesamt nrt=511'147 L&rchen (number of
trees) . Fir das ganze Cberengadin betragen die Parameterwerte
deshalb:

c4
ch

nrt.c4'

-1'154'850.7 = kg/%
34'445'883.4 . kg

nrtec5'

Die Nahrungsnachfrage dem (food demand) der Z. diniana

Population wurde als direkt proportional zur
Populationsgrésse der dgrossen Raupen 11 (large larvae)
angenommen :

dem = cgell (3)

Der Parameter cg setzt sich-aus drei Komponenten zusammen:
Dem Verschwendungsfaktor wg (waste factor), dem t&dglichen
Nadelmassenbedarf einer grossen Raupe dn (dayly need) und der
Lebensdauer einer grossen Raupe lali (large life duration).
Flir das Oberengadin betrdgt cg dann 0.005472 kg/Raupe.

Die Hungermortalitdt nimmt in dem Masse zu, wie die
intraspezifische Konkurrenz und die Nahrungsnachfrage
ansteigen. Die Ueberlegungen, die Nicholson (1933) £iir den
Erfolg beim zufilligen Absuchen von Flichen bei der
Futteraufnahme angestellt hat, wurden auf die Nahrungssuche
der 2. diniana Raupen iibertragen. Angenommen wurde ebenfalls
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zufdlliges Suchen ("random search"). Anstelle der
durchwanderten Flache ("area traversed") wurde jedoch die
abgesuchte Nadelmenge n o pro Einheit der vorhandenen
Nadelmasse fol gesetzt:

Nyg = dggerlali-11/fol | (4)

wobei dgg . der tdglichen Suchkapazitdt (dayly food searching
capacity) in kg Nadelmasse entspricht. Die "area of
discovery"™ a entspricht .dann dem Verhdltnis zwischen
tatsdchlich aufgenommener und bloss abgesuchter Nahrung:

a = wf.dn/dfsc _ (5)

Wenn die "area covered" durch den Anteil der erfolgreich

abgesuchten Nadelmasse n, ersetzt wird, so lautet dann die

"competition curve" fiir den Frass von Z. diniana:

ng = 1 - exp(-a-nyg)
1 - exp(-wg+dp-lali-11/fol) (6)

1l - exp(~dem/fol)

Der Anteil der nicht erfolgreich abgesuchten Nadelmasse n
ist dann:

n

n, = exp(-dem/fol) (7)

Analog zu dieser auf Z. diniana angewandten "competition

curve" lasst sich nun die Hungermortalitdt gpgeary
formulieren. Sie entspricht der nicht erfolgreich abgesuchten
Nadelmasse n,, wobei das Argument dem/fol mit dessen Kehrwert
ersetzt werden muss:

gmstarv(fol,dem) = exp(-fol/dem) (8)
Stirbt die Larchenwicklerpopulation aus, dann wird dem den
Wert O annehmen. Die Gleichung (8) muss demnach noch ergdnzt

werden durch eine Fallunterscheidung:
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0 dem = 0
Imstarv ~ (9)
exp(-fol/dem) dem > 0

Fig.1l4 zeigt die Funktion gpgi.,., in Abhdngigkeit ihrer
beiden Argumente Nahrungsangebot £fol und Nahrungsnachfrage

dem.

Fig. 14: Hungermortalitdt gmstarv(f°l'dem) der grossen
Raupen (L3, Ly und Lg) in Funktion des
Nahrungsangebotes fol und der Nahrungsnachfrage dem.

Die Anzahl nicht verhungernder Raupen errechnet sich durch

die Anweisung:
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11:= (1 - gpgpapy(E0l,dem))- 11 | (10)

Aus der Grdsse 11 der verbleibenden Population lisst sich nun

der effektive Nadelverzehr eaten errechnen:
eaten = cg-11 | . (11)

wobei zu beachten ist, dass 11 durch die Anweisung (10)
bestimmt sein muss. Der Photosyntheseausfall def
(defoliation) und die lbrigbleibende Nadelmasse £fol werden
demnach zu:

def = eaten/fol | (12)
fol := fol - eaten

6.2.1.2. Die Gleichungen zur_'physiologischen Reaktion der
Larche

Besonders anschaulich lisst sich die Reaktion der Lérche
modellieren, wenn man dazu die sog. "recruitment function"
drecr herleitet (Ricker, 1954; Clark et al., 1979). Sie ist
definiert durch

Jreer = Ft+l/Ft (13)

Aus (13) ergibt sich dann sogleich die Zustandsgleichung der

ersten Zustandsvariablen ry wie folgt:

L+l = 9recr' Ft ' (14)

Ist der Photosyntheseausfall def geringer als der
Schwellenwert c;g5 = defyp (defoliation threshold), so erholt
sich die Lirche, d.h. der Rohfasergehalt r.,; ist geringer
als der Rohfasergehalt ry im vorangegangenen Jahr. Dabei darf
der Rohfasergehalt jedoch nicht unter seinen minimalen Wert
c1p = tfyin (rawfiber minimum) fallen. Hat der Rohfasergehalt
Iy €12 = rfypin schon erreicht, so muss g oo, ©inen Wert von 1
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aufweisen. In allen {ibrigen F&dllen muss g,..., kleinér als 1
werden, um eine Abnahme des Rohfasergehaltes zu
gewdhrleisten. Nahe bei c¢;, = rfgip wird 9gpecr rfpin/Tt
betragen. Befindet sich r, aber weit von cj5 = rfyi, weg, so
muss ein anderer Ansatz, z.B. der folgende, formuliert

werden:

Jrecr =1 - 2 (15)
Ist ry maximal gross, d.h. gleich c;4 = rf . (rawfiber
maximum), so wird 2z einen minimalen Wert c¢y3 = rfdecr

(rawfiber decrement) annehmen. Dies deshalb, weil im Jahr
unmittelbar nach dem Kahlfrass sich die L3rche noch wenig
erholen kann. Mit zunehmendem Abstand vom Kahlfrass erfolgt
die Erholung jedoch immer rascher. Ein mdéglicher Ansatz fir
z, der vollumfinglich den obigen Annahmen entspricht, ist:

z = (rfdeci + abs((ffmax—rt)/(rt - rfqin)) )/ (16)

Damit ein Absinken des Rohfasergehaltes r, unter das Minimum
ci12=rfnin vermieden werden kann, darf z aber auch nicht zu
gross werden. Es muss deshalb z-ry <= ry = Cj) bleiben. Fir
die Erholphase der Lirche ergeben sich nun £folgende

Gleichungen:
1 a
Jrecr = {C12/Tt
1-(cq3+abs((cyg-ry)/(re=c12))) /¢ c
(17)
Bedingungen:

a (def<clS5)A(rt=cl2)

b (def<clS)A(rt>cl2)A(z-rt> rt-cl2)
c (def<c15)A(rt>c12)A(z-rt<=rt—c12)
wobei z-rt=c13+abs((c14—rt)/(rt—c12))

Parameter:

c1g = 11.99 %

Cl3 = 0.425 $

Ci1q = 18.0 %
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Ist der Photosyntheseausfall def grosser als der
Schwellenwert cjg5 = def.y, so wird die LArche gestresst, der
Rohfasergehalt nimmt zu. Die Funktion g,.., muss also grésser
als 1 werden. Dies fiihrt zu folgendem Ansatz:

=1 +w (18)

Der Stress, den die Lirche erleidet, ist um so Jrdsser, je
stirker der Photosyntheseausfall def den Schwellenwert cy5 =
def,y tiberschreitet: w wird dadurch direkt proportional zum
Ausdruck def - defy,. Ab einem gewissen Ausmass des
Photosyntheseausfalles cjg = def .y ist die Schddigung der
Lirche maximal, auch wenn der Photosyntheseausfall nicht ganz
'100% ausmachen sollte. Der Rohfasergehalt steigt in diesen
Fillen auf seinen maximalen Wert c;,4 = rfpax ans iibersteigt
ihn aber nicht. Es erwies sich deshalb als naheliegend, als
Proportionalitdtsfaktor zwischen w und def - defy, die

Steigung der Verbindungsgeraden zwischen dem momentanen
Rohfasergehalt ry bei defiy und dem maximalen Rohfasergehalt
bei def ., pro Prozent Rohfasergehalt zu nehmen (Fig.l5). Aus
diesen Annahmen ergibt sich folgender Asdruck flr w:

(rfpax— )
w = (def-defy}) /T (19)
(defmax-defth)

Nahe beim Maximum des Rohfasergehaltes cj4 = rfp.y wird grecr
jedoch einen anderen Wert annehmen miissen, um zu verhindern,
dass rg grdsser als cjy4 = rfpax wird:

drecr = fpax/Tt (20)

Fiir die Stressphase der Lirche ergeben sich fir g,..., nun die

folgenden Gleichungen:
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Rohfasergehait
3
Mfmax |
¢ Tfmax- Mt
w-r
Feeq | def-defyy
defpax— defyp, [ rt
i
Y de;t ' de;max 1 Photosynthese-
n def ausfall

Fig. 15: Graphische Herleitung der Gleichung (19)
zur Zunahme des Rohfasergehaltes bei einem
Photosyntheseausfall def zwischen defy und

defmax'

1 + (def-c;g) (cy4-r¢)/(c16=C15) /Tt d
9recr ©
C14/Tt e
(21)
Bedingungen:
d (def>=c;g)A(def< cjy4)
e (def> cls)A(def>=c16)
Parameter:

Cl4 = 18.0 %
C15 = 0.4
C16 = 0.8

Die gesamte physiologische Reaktion der L&rche kann nun aus
(17) und (21) folgendermassen zusammengestellt werden (s.a.
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Fig.16):
1 a
c12/T¢ b
Grecr = ¢ l1-(cp3+abs((cyg-re)/(rg=c12)))/Ty c
1+(def-c15)(c14-rt)/(c16-c15)/rt d
C14/T¢ e
(22)
Bedingungen:

a (def cls)A(rt=c12)

(def< cls)A(rt>c12)A(z-rt> £¢=Ci2)
(def< cy1g) Alrg>cy)A(Z re<=r¢=C3)
(def>=c15)A(def< C16)

(def> c15)A(def>=c16)

wobei z-rt=cl3+abs((c14-rt)/(rt—c12))

o o 0 U

Parameter:
Clz = 11.99 $
Cl3 = 0.425 %

C14 = 18.0 $
Cls = 0.4

6.2.1.3. Die Gleichungen zum Lebenszyklus des Lirchenwicklers

Im Modell wurde durchwegs mit absoluten Populationen, nicht
mit Populationsdichten gerechnet. Die Einheiten der
. Hilfsvariablen, die den einzelnen Stadien von 2. diniana
entsprechen, sind deshalb alle in Anzahl Tieren angegeben

worden.

Die Zahl der Eier, die sich im Herbst im Oberengadin
befinden, entspricht der Zustandsvariablen e.. Die Eizahl
eggs im darauffolgenden Friihling betrdgt dann:

eggs:= (1 - cj)-e¢ (23)

Nach Delucchi et al. (1975) betrédgt c; = 0.5728. Aus den
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Orecr(def,ry)

\
150 b defz 0.8=defax
1251
1.00 - def-defip
def<defy,
0.75 L L .
12 15 18

Rohfasergehalt r,

Fig. 16: Die physiologische Reaktion der Larche,
dargestellt als "recruitment function® g... . (def,ry)
der Zustandsvariablen ry, dem Rohfasergehalt der

Larchennadeln.
Eiern schliipfen im Friihling die kleinen Raupen sl (small
larvae):

sl:= eggs (24)
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Die kleinen Raupen erleiden eine Mortalitdt dgpgys die eine

Funktion des Rohfasergehaltes ry ist:
sl:= (1 - gmsl(rt))-sl (25)
Diese Mortalit&dtsfunktion gpqj(ry) ist linear (Fig.l7):
Ins1(fy) = € fg + €3 | (26)

Die lineare Regressionsrechnung (s. Anhang) ergab folgende
Werte fiir die Parameter:

0.0511 /%
-0.1793

C2
C3

MPRTALITAET DER KLEINEN RAUFPEN

GMSL (R} IN FUNKTIQN D. ROHFASERGEHALTES R

Q
»
—

0.8
|

MBRTALITAET

GMSL (R)
=0 05%R-0. 18

3
ROHFASERGEHALT DER LAERCHENNADELN

Fig. 17: Mortalitdt g ., (ry) der kleinen Raupen (Lj,Ljp)
in Funktion des Rohfasergehaltes r, der Liarchennadeln
(Daten Omlin (1977) und Benz (1974), s. Anhang) .
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Aus den kleine Raupen schliipfen die grossen Raupen 11 (large
larvae) :

11:= sl (27)

GewsShnlich ist zu diesem Zeitpunkt der j&dhrliche Raupenzensus
erfolgt (Auer, 1961). Die Ausgangsvariable Yer die der
Raupendichte pro kg Zweige entspricht, wurde deshalb aus der
Populationsgrdsse wie folgt errechnet:

Y¢ = 11/nrt/bpt | (28)

Der Parameter nrt steht fiir die Anzahl der B&ume, die sich im
System befinden. Der Wert dieses Parameters ist verschieden,
je nachdem ob das mathematische Modell auf das ganze Tal oder
ein einzelnes Raumsegment angewendet werden soll. Die
Larchenstammzahlen in Tab.7 entsprechen den Werten fiir diesen
Parameter nrt. Der Parameter bpt = cy4 (branches per tree)
entspricht der Zweigmenge der Standardldrche, betrdgt also
91.3 kg frische Zweige pro Larche (Auer, 1975a).

Die Gleichungen zum Frass der grossen Raupen (Abschnitt
6.2.1.1., die Gleichungen (2), (3), (9), (10), (11) und (12))
beinhalten neben der Hungermortalitdt noch keine anderen
Mortalitdten. Die grossen Raupen und die Puppen erleiden
jedoch in Funktion des Rohfasergehaltes r, noch eine
Mortalitdt Ip11p(re) (mortality of large larvae and pupae).
Die Datenanalyse (s. Anhang) ergab, dass diese Funktion
linear ist (Fig.18):

Imi1p(Te) = €7-ry + cg (29)

Durch die Regressionsrechnung wurden folgende Parameterwerte

ermittelt:
c, = 0.1240 /%
cg = -1.4353
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MPRTALITAET DER GROSSEN RAUPEN UND PUPPEN

GMLLP (R) IN FUNKTIBN 0. RBHFASERGEMALTES R

01.5 0.8

MORTALITAET
0.4

GMLLP (R)
=0a 12’(H'1u 44

QT[ryvrrrrrorr frryrrrooy rreyryrrory I ||||||||| frryrerTos T lllllllll
S 1 17 18

13 14 1 8
ROHFASERGEHALT DER LAERCHENNADELN

Fig. 18: Mortalitét gmmlp(rt) der grossen Raupen
(L3,L4,Lsg) sowie der Puppen in Funktion des
Rohfasergehaltes ry der Lirchennadeln (Daten Benz
(1974) , s. Anhang).

Bei einem Sexverhidltnis s, = cg (sex ratio) von 0.44 (s.
Anhang) ergibt sich nun die Zahl der schlipfenden Weibchen £
(females) gemdss folgender Gleichung:

£f = 09'(1 - gmllp(rt))'ll (30)
Die Fekunditdt gg.. (fecundity) in Eiern/Weibchen kann als

eine lineare Funktion des weiblichen Puppengewichtes fpw
(female pupal weight) in mg aufgefasst werden:

9fec (fPW) = cyg"-fpw + c11"” (31)
mit den Parameterwerten
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9.1 Eier/Weibchen/mg
-155.6 Eier/Weibchen

C10"
c11”

(Benz, 1974). Das Puppengewicht ist seinerseits eine 1lineare
Funktion gfpw(rt) des Rohfasergehaltes ry (s. Anhang):

Irpw(re) = c19'-fy + c33" (32)

Die lineare Regressionsrechnung (s. Anhang) ergab folgende
Parameterwerte:

Clo' - 2.0303 mg/%
cy11' = 56.2996 mg

Setzt man (32) in (31) ein, so kann die Fekunditdt gfec auch
als. Funktion gfec(rt) des Rohfasergehaltes rt definiert
- werden (Fig.1l9):

Ifec(re) = C10° e * €11 (33)
mit den Parametern

€10 = C10"'C10' = -18.4755 Eier/Weibchen/%
ci1 = clO"'Cll' + cy1" = 356.7264 Eier/Weibchen

Erfolgt nun keine Migration, was beim rein
abundanzdynamischen Modell zur Larche-Ldrchenwicklerbeziehung
ja der Fall ist, so l&sst sich leicht die Anzahl Eier €r+1
der ndchsten Generation berechnen:

¢+l = Ifec(re) £
(Clort + Cll)f (34)
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FEKUNDITAET DER WEIBCHEN

GFEC (R) ALS FUNKTI@N DES RBHFASERGEHALTES R

ETER/WEIBCHEN

4 GFEC(R) =
-18,48%R+357

=] LRI B L L LI B B LA LU LI I TrrrTrrTTy TTTrrrrrrs [Ty Ty

12 13 14 15 16
ROHFASERGEHALT DER LAERCHENNADELN

Fig. 19: Die Fekunditdt ggoo(ry) der Z. diniana
Weibchen in Punktion des Rohfasergehaltes ry der
Lirchennadeln (Daten Benz (1974); s. Anhang).

6.2.2. Das Gleichungssystem des Lirche-Lirchenwicklermodelles

Wie 6.2.1. zu entnehmen ist, entspricht das
abundanzdynamische Lirche-Lirchenwicklermodell einem
Differenzengleichungssystem 2zweiter Ordnung. Die erste
Differenzengleichung (s. (14) und (22)) zur Zustandsvariablen
Ly modelliert die physiologische Reaktion der Lirche. Die
Zustandsvariable Ly entspricht dem Rohfasergehalt der
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Lirchennadeln in Prozent des Frischgewichtes. Die zweite
Differenzengleichung zur Zustandsvariablen e, modelliert die
Populationsdynamik von 2. diniana. Die Zustandsvariable e

entspricht der absoluten Populationsgrdsse des Larchen-
wicklers im Eistadium.

Da als Zeitschritt 1 Jahr gewdhlt wurde, verschwinden alle
funktionalen Zusammenhdnge zwischen den einzelnen Stadien in
der Differenzengleichung fir e., obwohl diese Stadien 2zu
verschiedenen Zeitpunkten innerhalb des Jahres erreicht
werden. Dieser Sachverhalt wurde bei der Herleitung der
Differenzengleichungen (Abschnitt 6.2.1) berlicksichtigt. Das
Nahrungsangebot fol (2), die Nahrungsnachfrage dem (3), die
Menge gefressener Nadeln eaten (11), der Photosyntheseausfall
def (12) sowie alle Stadien des Ldrchenwicklers (s. (25),
(10) und (30)) entsprechen bloss Hilfsvariablen. mit Ausnahme
des Photosyntheseausfalles def sind diese Hilfsvariablen in
dem folgenden Differenzengleichungssystem (35) nicht mehr
explizit aufgefiihrt. Durch Einsetzen von (30) in (34), (10)
in (30), (27) in (10), (25) in (27), (26) in (25), (24) in
(25) und (23) in (24), sowie von (1l1) in (12), (2) in (12),
(10) in (11), (27) in (10), (25) in (27), (26) in (25), (24)
in (25) und (23) in (24) ergibt sich aus (14), (9), (12),
(22) und (34) das folgende Differenzengleichungssystem (35).

Es beschreibt die gesamte Dynamik der Lirche-Lirchenwickler-
beziehung:

e+l = Jrecr(def,re)ery
€¢+1 = (1-9pstarv(P1ft+P2/P3rte¢tPgey))
“(Psry3+pgr 2+pore+pg) e
(35)
wobei
def=(l-Gnstarv (P1rt+P2rP3rtet+Pyet))
*(P3reee+Pye) /(Pre+Py)
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r0

Instarv (P1Et+P2/P3lee+Pget) =
’ exp("(plrt+p2)
/(P3reec+Pget))

f
1l

Pg/rt

Irecr (def,ry)={ 1-(pjg+abs ((P11-T¢)/(r¢=Pg)))/r
1+(def-py,) (P11-f¢)/(P13-P12) /T
P11/T¢

\

Q rmh O Q0

Bedingungen:

a Pp3reeptpges=0

b piriect+pges>0

c (def< pj;o)A(ry=pg)
(def<_plz)A(rt>p9)A(z'rt> Ly=Pg)
(def< pPj1y)A(r>Pg)A(Z £ <=r{-Pg)
(def>=pjy)A(def< pq3)
(def> plz)/\ (def>=p13)
wobei zZ-ry = pjgtabs((py1-r¢)/(re-Pg)) .

Qa 0

Anfangsbedingungen:
Le = T
€t = &

Gliltigkeitsbereiche der Zustandsvariablen:
Pg <= r¢ <= P11
0 <= e, < oo

Parameter pj:

Pl = ¢4

P2 = ¢5

P3 = —ccg(l-cy)

Pg = cg(l-cy) (1-c3)

Pg = cycqcgcig(l-cy)

Pg = c9(1-c1) (c2c7cll—clo(cz(l—c8)+c7(l-c3)))

P7 = cg(l-cj) (cyg(1l=c3) (1-cg)
-c11(ca(l=-cg)+cq(l-c3)))
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Pg =:c9c11(1-c1)(1-C3)(1-c8)
Pg = €12
P10= €13
P11= C14
P12 C15
P13= €16

Setzt man (27) in (28), (25) in (27), (26) in (25), (24) in
(25) und (23) in (24) ein, so definiert (28) die
Ausgangsvariable y, wie folgt:

Ye = (P3retPgley/Pig
(36)
Parameter P;:
P3/P4 s. (335)
P14 = CgC17°nrt
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Symbol Wert

Herleitung, Bedeutung

Quellen

€1

C7

Cq

€10

€11

€12

0.5728

0.05112

-0.17932

-2.25933

67.38939

0.005472

0.124017

-1.435284

0.44

-18.475457

356.726360

11.99

Wintermortalitidt der Eier

Regressionskoeffizient L.R.
Mortalitdt der L,,Ly pro Prozent
Rohfasergehalt

Achsenabschnitt L.R.

Mortalitéit L1'L2 bei 0

Prozent Rohfasergehalt
Nadelmasse (kg) pro Prozent
Rohfasergehalt und Baum

Nadelmasse (kg) bei Q0 Prozent
Rohfasergehalt pro Baum

Nahrungsbedarf (kg) pro Raupe

Regressionskoeffizient L.R.
Mortalitit L3,L4,L5 pro Prozent
Rohfasergehalt

Achsenabschnitt L.R.

Mortalitit L3,L4,Lg pro Prozent
Rohfasergehalt

S, Weibchenanteil

Regressionskoeffizient L.R.
Fekunditdt pro Prozent Rohfaser-
gehalt

Achsenabschnitt L.R.

Fekunditdt bei 0 Prozent Roh-
fasergehalt

rfin Mminimaler Rohfasergehalt
(%)
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C13 0.425 rfjecy Minimale Abnahme des Roh-
fasergehaltes bei beginnender Fischlin et
Erholung der Larche (%) al. in Vvorb.
Ci4 18.00 rf .x Maximaler Rohfasergehalt
(%) Benz 1974
Cis 0.4 def,;, Frassschaden oder Photo-
syntheseausfall, ab dem die
Larche gestresst wird Schatzung
C16 0.8 def ., Frassschaden oder Photo-
syntheseausfall, ab dem die
Lirche maximal gestresst wird Schatzung
Cy17 91.3 bpt kg Zweige pro Baum Auer 1975a
nrt 511147 Lirchenstammzahl im Oberengadin Wirtschafts-
pléne
Tab. 15: Parameter des abundahzdynamischen Larche-

Lirchenwicklermodelles (Im einzelnen 1ist die Herleitung der
Werte im Anhang dargelegt).

6.3. DAS SIMULAT IONSMODELL DER LAERCHE-LAERCHENWICKLER-
BEZ IEHUNG

Zwischen dem mathematischen Modell, wie es durch das
Gleichungssystem >(35) und (36) definiert wurde, und dem
Simulationsmodell bestehen einige kleine Unterschiede: a) Da
das Gleichungssystem (35) und (36) physikalisch nicht in
allen Teilen interpretierbar ist, wurde es nicht als solches
codiert, sondern es wurde bei der Programmierung auf die
Herleitungsgleichungen aus Abschnitt 6.2.1. zurilickgegriffen.
Die Forderung nach Isomorphie zwischen mathematischem Modell
und Simulationsmodell wurde dadurch nicht verletzt. Das
Simulationsmodell ist in Jjedem seiner Teile physikalisch
vollstidndig interpretierbar. b) Dank seiner physikalischen
Interpretierbarkeit wurden im Simulationsmodell im
Unterschied zum mathematischen Modell mehrere Ausgédnge
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verwendet. Neben der Larchenwicklerdichte y. (s. (365) wurden
alle Hilfsvariablen, wie z.B. fol, dem oder eaten, wie
Ausgangsvariablen behandelt. <¢) Sé&mtliche Zustands- und
Hilfsvariablen 2zu den verschiedenen Stadien von Z. diniana,

also ey resp. eg,.7, eggs, sl, 11 und £, sind im
Simulationsmodell vom Typ INTEGER. Bei der Multiplikation
einer dieser Variablen mit einer Zahl vom Typ REAL, z.B. beim
Berechnen der i{iberlebenden kleinen Raupen (s. Gleichung
(25)), ist das Resultat dieser Operation wiederum vom Typ
REAL. Die Zuweisung an die INTEGER-Variable sl erfordert dann
eine Typenumwandlung. Hierzu wurde die PASCAL~
Rundungsfunktion TRUNC verwendet (Jensen & Wirth, 1975), die
immer auf die n&chsttiefere ganze Zahl abrundet. Dieses
Vorgehen hatte den Vorteil, dass das Aussterben einer
Larchenwicklerpopulation realistisch simuliert werden konnte.
Im Weiteren bestehen zwischen dem mathematischen
Gleichungssystem (35) sowie (36) und dem Simulationsmodell
keine Unterschiede mehr, d.h. sie sind zueinander isomorph.

Tab.16 enthdlt die Bezeichner der wichtigsten Konstanten,
Variablen und Funktionen, wie sie im Simulationsmodell (s.
Anhang) verwendet wurden. Um den Zusammenhang zum
mathematischen_Modell herzustellen, wurden diesen Bezeichnern
die mathematischen Symbole, wie sie in 6.2. verwendet wurden,
gegeniibergestellt.
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Bezeichner im Simulationsmodell mathematisches
Symbol
BRANCHPERTREE bpt, ¢4
C1 cy’
Cc4 C4
C4DASH cy'
C5 Cg
C5DASH cg'
Clo0 Ci0
Cll 11
DAYNEED dn
DEFOLMAX def .+r C16
DEFOLTHRESHOLD defyp, C15
FFECUNDITY (FPW) dfec (£PW)
M 10"
C c11”
FFEMPUPW (RF) Iepw (L)
FFOLIAGE (RF) gfol(rt)
FMORTLARGELAPUMO (RF) gmllp(rt)
M C7
Cc Cg
FMORTSMALL (RF) gmsl(rt)
M Cy
C C3
FOLPERTREE - (Nadelmasse der
Standardléarche)
in c4' resp. cg'
enthalten
FSTARVATION (FOL, DEM) Imstary (E0l,dem)
LARGELIFE lali
M1 cio'
MAXRAWFIB rfaxr C14
MINRAWFIB rfmin, €12
MORTEGGS c1
RAWFIBDECR rfyecrs €13
RFTRANSFORM (DEF, RF) Jrecr (def,ry)
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R[SNR] . Z [LADE]

SEXRATIO

SITE[SNR] .BUDMOTH.EGGS

SITE[SNR] .BUDMOTH.FECUNDITY

SITE[SNR] .BUDMOTH.FEMALES

SITE[SNR] .BUDMOTH.FEMPUPWEIGHT

SITE[SNR] . BUDMOTH.LARGELARVAE

~ SITE[SNR] .BUDMOTH.MORTLARGELAPUMO
SITE[SNR] . BUDMOTH.MORTSMALL

~ SITE([SNR] .BUDMOTH.SMALLARVAE
SITE [SNR] .GRAZING.EATEN
SITE[SNR] .GRAZING.FOODDEMAND
SITE [SNR] .GRAZING.STARVATION
SITE[SNR] . LARCH.DEFOLIATION
SITE[SNR] .LARCH.FOLIAGE
SITE [SNR] .LARCH.RAWFIBER
SITE[SNR] .LARCH.TREES
WASTEFACTOR
WASTEFACTOR*DAYNEED*LARGELIFE

Y

Spr Cg
€tr€t41,899S
9fec

£

9 fpw
11
Imllp

9msl
sl

eaten

dem
Imstarv
def

fol

Ter Tegl
nrt

We

€6

Tab. 16:
wicklermodell: Die wichtigsten

Codierungstabelle

Parameter, Variablen und Funktionen

Simulationsprogramm verwendeten

Bezeichner

Lirche-Lirchen-
einander entsprechenden
sind mit dem

mathematischen Symbol einander gegeniibergestellt.
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7. MIGRATION

Der Flug von Z. diniana Faltern dient 2zwei arterhaltenden

Zwecken: Die Miannchen fliegen, um den weiblichen
Geschlechtspartner aufzuspiliren. Die Weibchen fliegen nach
erfolgter Begattung, um einen geeigneten Crt zur Eiablage zu
finden. Beim Falterflug tragen allein die Weibchen 2zu einer
rdumlichen Umverteilung der Populationsdichte bei; d.h., der
Ovipositionsflug der Weibchen ist das wichtigste
dispersionsdynamische Element der Populationsdynamik von
Z. diniana. Ein Migrationsmodell hat deshalb in etster Linie

den Ovipositionsflug zu beriicksichtigen.

Nicht der Flug an sich, sondern bloss die Ortsverdnderung
ist wvon Bedeutung. Dadurch wurde es notwendig, sdmtliche
Systemelemente als Funktion des Raumes aufzufassen. Die zu
diesem Zweck erfolgte Diskretisierung des Raumes wurde gemass
der Raumstruktur, wie sie in Kap. 5 begriindet sowie in Fig.8
und Tab.7 dargestellt ist, vorgenommen.

Bei der Modellierung des Falterfluges wurde hauptsédchlich
vom Verhalten der Z. diniana Weibchen ausgegangen. Gegeben

ist fir jedes einzelne Raumsegment Anzahl und Fekundit&t der
Z. diniana Weibchen. Weiterhin bekannte Eingangsdaten sind

die den Flug beeinflussenden Eigenschaften der Raumsegmente,
wie beispielsweise der Raupenfrassschaden. Alle diese Angaben
waren durch den vorgdngigen, abundanzdynamischen Modellteil
berechnet worden. Aufgabe des Teilmodelles Migration ist es,
Zu ermitteln, wieviele Eier in jedem Raumsegment von den
Faltern abgelegt werden. Da sich Z. diniana Weibchen beim

Ovipositionsflug gegenseitig nicht beeinflussen, wurde das
Migrationsmodell so gestaltet, dass es lediglich den Flug der
Falter eines einzigen Raumsegmentes modelliert. Das Migra-
tionsmodell fiir das Gesamtsystem ergibt sich demnach erst
durch die wiederholte Anwendung dieses einen Modellteiles,
bis die Falter sé&mtlicher unterschiedener Raumsegmente des
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Modellsystems ihren Ovipositionsflug abgeschlossen haben.

7.1. VERBALES MODELL DER MIGRATION

Der Ovipositionsflug der Weibchen beginnt unmittelbar nach
der Begattung, kurz nach dem Ausschliipfen der ersten Falter
ab ca. dem 15. Juli (Meyer, 1969; Von Salis, 1974;
Baltensweiler & Fischlin, 1979). Minnchen und Weibchen
begatten sich mit grosser Wahrscheinlichkeit, denn im
Durchschnitt erfolgen 1.24 Paarungen pro Falterpaar (Benz,
1969). Die Kopulation dauert 5 Stunden (Meyer, 1969). Vor der
Begattung werden kaum Eier abgelegt. Kommt es trotzdem zur
Ablage unbefruchteter Eier, so wird dadurch der Eiervorrat
kaum merklich geschwdcht (Benz, 1969). 2Zu Beginn des
Ovipositionsfluges verfligen deshalb die Weibchen noch ({ber
ihr volles Eipotential. ‘

Der QOvipositionsflug ist einer tageszeitlichen Rhythmik
unterwor fen. Ganz allgemein erfolgen samtliche
Falteraktivitdten, das Herumkrabbeln, die Aufnahme von Wasser
oder Honigtau, die Kopulation sowie die Eiablage in der
Dammerung, zwischen 18 Uhr und Mitternacht (Maksymov, 1959;
Meyer, 1969; Vaclena & Baltensweiler, 1978). All diese
Aktivitidten erfordern jedoch eine Temperatur i{iber 7 © C,
sonst verharren die Falter in einer Ruhestellung (Maksymov,
1959; Von Salis, 1974; Vaclena &, Baltensweiler, 1978). Der
Ovopositionsflug wird gelegentlich unterbrochen. Diese
Unterbriiche brauchen jedoch nicht nur temperaturbedingt zu
sein, sondern die Weibchen suchen nach Nahrung, erholen sich
nach ldngeren Fliigen oder priifen, ob der Anflugsort zur
Eiablage geeignet ist (Maksymov, 1959; Vaclena, 1977; Vaclena
& Baltensweiler, 1978). Wird der Anflugsort als filir eine
Eiablage ungeeignet befunden, so wird der Flug fortgesetzt.
Hierbei spielt einmal die Wirtspflanzenart und dann
hauptsidchlich das Ausmass des Frassschadens an einzelnen
Bdumen und damit des ganzen Bestandes eine Rolle. Ldrchen
werden bevorzugt: So werden im Wahlversuch im Labor 79.1% der
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Eier auf Ldrche, 15.8% auf Arve und 5.1% auf Fichte abgelegt
(Maksymov, 1959). Kahlgefressene Bestidnde werden gemieden,
griine werden bevorzugt (Vaclena & Baltensweiler, 1978). Haben
die Weibchen die Wahl zwischen gilinen und gebrdunten Zweigen,
so bevorzugen sie im Wahlversuch diejenigen mit den griinen
Nadeln zu 90% (Maksymov, 1959). Der Prozentsatz eierlegender
Weibchen betrdgt in einem Bestand, der zwischen 65 und 100%
Frassschaden durch Raupen aufweist, im Mittel nur 27%, bei
einem Frassschaden von weniger als 40% betrdgt er im Mittel
82.5 % (Vaclena & Baltensweiler, 1978; s.a. Fig.22).

Es verhalten sich also nicht alle Falter gleich: Einige
Falter empfinden einen Bestand als zur Eiablage geeignet,
andere Weibchen verlassen ihn (Fig.20). Die Eier werden
bevorzugt unter der Flechte P. exasperatula abgelegt (N&dgeli,
1929; Maksymov, 1959; Van den Bos & Baltensweiler, 1977). Da
diese Flechte jedoch im subalpinen L3rchenwicklersystem auf

keiner Larche fehlt, ist durch das Fehlen von Flechten keine
Reduzierung der Eiablageeffizienz, die bis zu 50% betragen
kann (Van den Bos & Baltensweiler, 1977), mé8glich. Bevor es
jedoch zur eigentlichen Eiablage kommt, miissen die Eier erst
gebildet werden. Dies erfolgt ebenfalls wahrend des
Ovipositionsflugflugs (Maksymov, 1959). Die postmetabole
Eiproduktion wird nicht nur durch die Kopulation, sondern
ebenso stark durch die Prasenz von griinen Liarchenzweigen
stimuliert (Maksymov, 1959; Benz, 1969; Altwegg, 1971;
Vaclena & Baltensweiler, 1978). Die Fekunditdt der Falter
hdngt auch von der schon erbrachten Flugleistung ab. Ist ein
Weibchen 24 Stunden ohne Unterbriiche geflogen, so ist es
erschépft und hungrig, und seine Fekunditdt ist um 31%
reduziert (Vaclena, 1977). Die Erholung und damit die
Rlickgewinnung der urspriinglichen Fekunditdt erfolgt jedoch
rasch, etwa innert 2 Tagen (Vaclena, 1977). Die Eier werden
in den oberen Kronenpartien zu Gelegen von 2 bis 3 Stiick
abgelegt (Maksymov, 1959). Pro Tag werden 1 bis 2 Eigelege
abgelegt (Van den Bos & Baltensweiler, 1977). Doch nicht alle
Eier sind fertil. Im Durchschnitt sind bloss 90.4% der Eier
befruchtet (Benz, 1969; Vaclena, 1977).
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Wird das Anflugsziel als zur Eiablage ungeeignet befunden, so
setzen die Weibchen ihren Ovipositionsflug fort. Hierbei wird
die Richtungswahl entscheidend durch éie Windverh&dltnisse
beeinflusst. Dabei versuchen die Falter, gegen den Wind
anzufliegen; sie sind positiv anemotaktisch.

Im Flugmiihleexperiment fliegen Weibchen wdhrend 5 Stunden
mit einer Durchschnittsgeschwindigkeit von 0.6 m/s (Vaclena,
1977). Dabei haben die Weibchen aber eine zusdtzliche
Leistung 2zu erbringen, da sie den Befestigungsbalken der
Flugmiihle mitdrehen missen. Green (1962) hat £flir Rhyacionia

buoliana Schiff. ein Verfahren postuliert, das es gestattet,
Flugmiihlegeschwindigkeiten auf Geschwindigkeiten bei
unbehindertem Flug umzurechnen. Die K&rpermasse, wie z.B. die
Spannweite, die Fliigelfldche, die Koérperléange und der
Kérperdurchmesser, sind bei 2. diniana wie bei R. buoliana

Faltern gleich. 2. diniana wiirde demnach bei Windstille mit

1.86 m/s fliegen, was etwas iliber den 1.55 m/s fiir R. buoliana
liegt.

Je stdrker der Wind weht, gegen den der Falter anfliegt,
umso dgrdsser wird der Winkel zwischen Flugrichtung und
Windrichtung. Fiir R. buoliana betr&gt dieser Winkel bei 1.56
m/s 45 ©, bei einer Windstirke iiber 2.7 m/s 180 © (Green &
Pointing, 1962). Vaclena & Baltensweiler (1978) geben an,

dass Z. diniana Falter bei iber 2.8 m/s Windstdrke
Pheromonfallen nicht mehr gerichtet anfliegen kénnen.

Fliegende 2. diniana Falter werden demzufolge genau gleich
wie R. buoliana Falter ab 2.8 m/s vom Wind in Windrichtung

fortgetragen. Die Durchschnittsgeschwindigkeit fiir Winde der
Stédrkekategorie iiber 2.8 m/s betrug 5.26 m/s an den SMA-
Messstationen Bever, St. Moritz und Sils Maria. Bei extrem
starken Winden mit einer Geschwindigkeit {iber 9 m/s koénnen
sitzende Larchenwicklerfalter sogar von der Unterlage
weggerissen und passiv vom Wind fortgetragen werden (Vaclena
& Baltensweiler, 1978). Es ist demnach anzunehmen, dass
Z. diniana Weibchen sich bei der Windgeschwindigkeit von 5.26

m/s, wie sie bei der Kategorie starke Winde vorherrscht, beim
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Ueberflug von Lirchen blitzschnell fallen lassen k&nnen, um
ihren bisherigen Flug zu unterbrechen, wie das Green (1962)
bei R. buoliana Weibchen direkt beobachtet hat.

Fiir die Windkategorie der schwachen Winde (Geschwindigkeit
unter 2.8 m/s) ergab sich eine Durchschnittsgeschwindigkeit
von 1.93 m/s an den drei SMA-Messstationen. Uebertrégt man
die Beziehung ‘von Green & Pointing (1962) zwischen dem
Anflugswinkel und der Windgeschwindigkeit bei R. buoliana auf

Z. diniana, so fliegt Z. diniana bei einer Windstdrke von

1.93 m/s mit einem Winkel von 60 © gegen den Wind. Beim
Versuch, zum Wind einen méglichst spitzen Winkel einzuhalten,
bleiben die Falter im Wind; denn an den Randzonen einer
schwachen Luftstrémung nimmt die Windstdrke ab. Dadurch

fliegen die Z. diniana Falter in einem Zickzackflug

windaufwirts. Sie fliegen dabei in Wirklichkeit aber eine
doppelt so 1lange Strecke, als sie relativ zum Boden
zuriicklegen. Ist die Windstrémung {iber eine weite Strecke
gleichgerichtet, so bewegen sich die Tiere gegeniiber dem
Boden nicht windaufwdrts, sondern seitlich, im Durchschnitt
mit einem Winkel von 60 ©, vom Wind weg. Schliesslich fliegen
die Z. diniana Weibchen bei v6lliger Windstille in beliebiger
Richtung.

Wenn ungerichtete, turbulente Windstrémungen vorherrschen,
so fliegen die Z. diniana Falter nicht. H&chstens kdnnen sie

iiber kurze Strecken von Bden passiv verfrachtet werden. 1In
den Baumbestdnden, wo sich die Falter Jja hauptsdchlich
aufhalten, falls sie -nicht von pl&tzlicher Ké&dlte ausserhalb
des Waldes iliberrascht worden sind, werden die Bd&en gebrochen,
und die daraus resultierenden Luftbewegungen sind so
wechselhaft in ihrer Richtung, dass keine signifikant
gerichtete Ortsverdnderung von Faltern mehr auftritt.

Neben der Flugrichtungswahl ist die zurilickgelegte’
Flugdistanz ebenso wichtig. Vaclena (1977) fand, dass
2. diniana Weibchen auf der Flugmiihle im Durchschnitt wdhrend

24 Stunden eine Strecke von 13.3 km fliegen (Maximum 55
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km/24h) . Davon haben sie 8.64 km wéhrgnd den ersten 6
Flugstunden zurilickgelegt (Vaclena, 1977). Die Flugleistung,
gemessen in km, wird durch zwei Faktoren beeinflusst: Erstens
steht der Frassschaden (x) am Herkunftsort der Falter in
einem linearen Zusammenhang zum prozentualen Anteil (y) der
weiblichen Falter, die mehr als 5 km fliegen: y=96.6-0.21x
(Vaclena, 1977). Obwohl langsamer, scheinen 2. diniana
ausdauerndere Flieger zu sein als R. buoliana Falter, die im

Maximum nur 13 km zuriicklegen (Green, 1962). Zweitens hd&ngen
die maximal erreichbaren Flugleistungen stark vom Alter der
- Falter ab. Im Durchschnitt wird ein Wéibchen 25 Tage alt
(Maksymov, 1959; Graf, 1974; Von Salis, 1974; Vaclena, 1977).
Kénnen die Falter sich jedoch nicht erndhren, wie das wédhrend
den durchgefiihrten Flugmiihleversuchen der Fall war, so leben
sie lediglich wenige Tage. Ihre maximale, aktiv zurlickgelegte
Flugstrecke betrdgt 86.7 km . (Vaclena, 1977). Bei
Untetstﬁtzung durch warme Gradientwinde sind jedoch sogar
Flugstrecken bis zu 220 km nachgewiesen worden (Baltensweiler
& von Salis, 1975). Es ist deshalb anzunehmen, dass
guterndhrte Z. diniana Weibchen bei glinstigen Witterungslagen

gegeniiber dem Boden ohne weiteres mehr als 300 km zu fliegen

vermégen.

Falterflug ist im Oberengadin bis Ende September
festzustellen (Baltensweiler & Fischlin, 1979).
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7.2. MATHEMATISCHES MODELL DER MIGRATION

7.2.1. Herleitung der Gleichungen des Migrationsmodelles

Die Dispersionsdynamik wird als rekursiver
Entscheidungsprozess aufgefasst: An jedem Punkt im Raum, d.h.
in jedem Raumsegment, w&hlen die Weibchen von 2. diniana

zwischen Eiablage und Ovipositionsflug. Entscheiden sie sich
fiir den Ovipositionsflug, so miissen sie noch die Richtung in
Abhdngigkeit der Windverhdltnisse wahlen. Je nach Richtung
gelangen die weiblichen Falter 2zu einem im Modellsystem
definierten Ort, worauf der Entscheidungsprozess von neuem
beginnt. Diese Rekursion wird solange fortgesetzt, bis sich
alle Weibchen  fiir die ‘Eiablagé entschieden, oder das
Modellsystem verlassen haben (Fig. 20). ' |

Als Rekursionsvariable wird k verwendet. Das aktuelle
Raumsegment wird mit der Variablen i(k) oder auch kurz nur
mit i bezeichnet. Das Raumsegmént, in dem die Rekursion
beginnt, ist i
Fekunditat feco,
Abundanzdynamik, entwickelt. Die Falter f, sind noch nicht

In ihm haben sich die Weibchen £, mit der
bestimmt durch die vorangegangene

o.

geflogen; ihre anfingliche Flugdistanz d, betrdgt demnach 0.
Der Schadenindex, gemessen als prozentualer Anteil der durch
Raupenfrass beschadigten Nadelmenge an der urspriinglich
vorhandenen Nadelﬁasse, betrigt in diesem Raumsegment def,.
Der Schadenindex in den ({ibrigen Raumsegmenten, ebenfalls
bestimmt durch die dort abgelaufene lokale Abundanzdynamik,
ist mit def; bezeichnet. Eier sind noch in keinem Raumsegment
abgelegt worden.
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. e —
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wirklich Weibchen n
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liw
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Fig. 20: Die Dispersionsdynamik von Z. diniana als
rekursiver Prozess: Gemdss dem dargestellten
Entscheidungsbaum teilen sich die Weibchen in
eierlegende und weiterfliegende Falter auf.
Windstdrken und -hdufigkeiten beeinflussen die
Richtungswahl der emigrierenden Falter.
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k :=0

i=i(k):=ig

(k) :=f, (37)
fecy s:=fecy i=ij

d(k) :=d,=0

def; ¥ie {1,2,3..20}

def =def; i=ig

Mit (37) sind simtliche Anfangsbedingungen fir die Rekursion
gegeben.

Die noch verbleibende Flugleistungsfihigkeit der Weibchen

hingt einerseits von der Konstitution, bedingt durch den
Schadenindex def, des urspriinglichen Herkunftsortes 1i,, und
andererseits von der schon zuriickgelegten Distanz d(k) ab
(Fig. 21).
Aus den Angaben Vaclenas (1977) iliber den prozentualen Anteil
der Weibchen, die mehr als 5 km fliegen, ldsst sich, unter
der Annahme einer linearen Beziehung zwischen
Erschépfungsgrad und Flugstrecke, die in Fig.21 dargestellte
Funktion herleiten. Hierbei wurde angenommen, dass alle noch
nicht geflogenen Weibchen noch weiterzufliegen vermdchten,
und dass ab einer maximalen Flugstrecke alle Falter erschdpft
seien. Dadurch entsteht die folgende nichtlineare Funktion
9exh (exhausted) :

(c1+c2defo)d(k) a
gexh(defol d (k) )=

1 b
(38)
Bedingungen: a d(k)< l/(c1+czdefo)
b d (k) >=1/(cy+cydef,)
Parameter: c1=(1-0.966)/5=0.0068

¢5=0.21/5=0.042

Neben den Weibchen, die ohnehin zu erschépft sind, um den
Ovipositionsflug fortsetzen 2zu konnen, gibt es solche, die
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ERSCHOEPFUNGSGRAD IN FKT. DER FLUGSTRECKE

FUER DIV. SCHADENINDIZES AM HERKUNFTSBRT

a SCHADENINDEX
1200

1.0

b sCHADENINDEX
0.75

0.8
[

1

C SCHADENINDEX
0.50

0.6

{

L

d SCHADENINDEX
0.25

0.4
1

" 0.2

[l

€ SCHADENINDEX
3.00

ANTEIL ERSCHBEPFTER WEIBCHEN

1

¢ | 2 4% s e o 12w 140
FLUGDISTANZ IN KM

Fig. 21: Erschépfungsgrad der Weibchen in Funktion der
schon zuriickgelegten Flugstrecke: Fir verschiedene
Frassschadenindizes des Herkunftsortes der Weibchen ist
die Jjeweilige Beziehung dargestellt (nach Daten von
Vaclena (1977)).

nicht weiterfliegen, weil sie das Raumsegment i=i(k) =zur
Eiablage als genug attraktiv empfinden. Mit Hilfe der Angaben
von Vaclena & Baltensweiler (1978) wurde der prozentuale
Anteil Jattr (defy) (attractivity) eierlegender Weibchen als
lineare Funktion des Frassschadens defi formuliert (Fig.22):
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gattr(defi)=c3+c4 defi (39)

Parameter: c3=0.95 c4=-0.72

RAUMSEGMENTATTRAKTIVITAET ZUR EIABLAGE

WIRKUNG D» FRASSSCHADENS AUF WEIBCHEN

1.0

0.8
1

0.6

I

0.4

|

0.2
L
»

LINa REGRs
Y=0 35-0a 722X

ANTEIL EIERLEGENDER WEIBCHEN

0.0

T

T T T
0.2 0.6 0.8 1.0

0ot
FRASSSCHADENINDEX

(=)
.
o

Fig. 22: Anteil eierlegender Weibchen als Mass flir die
Attraktivitat eines Raumsegmentes in Funktion des
Raupenfrassschadens (nach Daten von Vaclena &
Baltensweiler (1978)).

Der Anteil govip(defo,d(k),defi) (ovipositing females) der im
Raumsegment verbleibenden Weibchen ergibt sich durch den
Anteil der erschépften Tiere (gexh(defo, d(k)) s. (38))
einschliesslich dem Anteil der Weibchen, die durch die
Eigenschaften des Raumsegmentes zur Eiablage angeregt werden
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(Gaeep (defj) s. (39)):

(defy,d (k) ,def;) = gexp(defy,d(k)) (40)
+ (l—gexh(defo,d (K)))9attr (def;)

Jovip

(38) und (39) in (40) eingesetzt, ergibt:

c3+c4defi+(cl+c2defo)

.(l—c3-c4defi)~d(k) a
govip(defo,d(k),defi)=
1 b
(41)
Bedingungen: a d(k)< l/(c1+c2defo)
b d(k)>=l/(c1+c2def°)
Parameter: c1=0.0068 cy=0.042
c3=0.95 cy==0.72

Die Anzahl sich niederlassender Weibchen s (settling) betrégt
demnach:

s=govip(defo,d(k),defi)-f(k) ' (42)

Alle {ibrigen Weibchen p (potentially emigrating females)
gehdren zu den potentiell emigrierenden Faltern:

p=£ (k) -s=(1l-g,yjp(def,,d (k) ,def;))- £(k) (43)

Hiervon kénnen jedoch nicht sdmtliche Tiere wirklich
wegfliegen, da ungiinstige, turbulente Windverh&dltnisse dies
verunmdglichen. Die Anzahl der Weibchen n (not emigrating
females), die aus diesen Griinden das Raumsegment i=i(k) nicht
verlassen kdnnen, ist proportional zur Hiufigkeit cgi dieser
Windverhidltnisse im Raumsegment 1i:

Die Anzahl eierlegender Weibchen o (ovipositing females) und
damit die Anzahl abzulegender Eier 1 (laid eggs) berechnet
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sich nach:

o=s+n
(45)
1=feco-o

Die Zahl der nun wirklich emigrierenden Weibchen e (really
emigrating females) betrégt:

e=p-n=(l-c61)(l-govip(defo,d(k),defi))-f(k) (46)

Die Anzahl der Tiere £ (fools), die durch die vorherrschenden
Windverhdltnisse kaum beeinflusst werden, wahlt die
Flugrichtung zuf&dllig:

f=C5'e . (47)
Die restlichen Falter r (rest),
r=(l-cg)"p (48)

werden proportional =zur H3ufigkeit der Winde bei den
Windkategorien Windstille (<0.5 m/s), schwache Winde (0.5-2.8
m/s) und starke Winde (>2.8 m/s) aufgeteilt: Fir das
Raumsegment i=i(k) ist die Hiufigkeit der Kategorie
Windstille mit c7i (Tab.1l2 in Abschnitt 5.3.2), diejenige der
Kategorie schwache Winde mit Cgi (Tab.1l3 in Abschnitt 5.3.2)
und diejenige der Kategorie starke Winde mit cg; (Tab.14 in
Abschnitt 5.3.2) bezeichnet. Diese Parameter miissen der
Randbedingung é& chi =1 geniigen. Die Weibchen c
(calmflyers), die "E%i Windstille fliegen, die Weibchen u
(upwindflyers), die im Zickzackflug gegen den Wind, und die
Weibchen d (downwindflyers), die mit dem Wind fliegen,
berechnen sich auf die folgende Weise:

C=C7i‘r
us=cgji-r (49)

d=cgi~r

- 144 -



ANALYSE DES'LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Nun kann fiir jede der acht unterschiedenen Richtungen j (NE,
E, SE, S, SW, W, NW, N) berechnet werden, wieviele weibliche
Falter fj in dieser Richtung fliegen: '

£4=1/8(f+c)+cgi4 U+C11in'd VI ® {vE,E,SE..N} (50

Hierbei bedeutet m die j diametral entgegengesetzte Richtung.
Die Parameter €10ij (Tab.13)vbeziehungsweise cllij (Tab.1l4)
stehen fiir die Hiufigkeiten der schwachen beziehungsweise der
starken Winde, mit der diese im Raumsegment 1 aus der
Richtung j wehen. Die Parameter €104 resp. Cj1jj miissen
jeweils fiir das Raumsegment i die folgende Randbedingung
N N
erfiillen: é; C10iy = 1 resp. E%&cllij = 1. Eindeutige
Nachbarschaften zwischen den Raumsegmenten konnten jedoch
bloss durch eine weitere Richtungsunterteilung erzielt werden
(vgl. BAbschnitt 5.3.1). Naheliegend ist es, fj gemdss dem
Verhdltnis q der Fléchenanteile» Ci2ija FeSP- C12ijB der
benachbarten Raumsegmente, wie sie durch die Untersektoren A
resp. B in der Richtung i herausgeschnitten werden,

aufzuteilen (Fig.9 und Tab.9 in Abschnitt 5.3.1):

9=Cjy;i4a/(C12ija*C12ijB)

Schliesslich muss nun noch die Distanz, die die fliegenden
Falter zuriickzulegen . haben, bestimmt werden. Um im
Zickzackflug gegen den Wind =zu fliegen, muss bei einem
durchschnittlichen Anflugswinkel von 60 ©, bei gleicher
Ortsverinderung wie bei einem Flug bei Windstille, ein
Weibchen die doppelte Leistung vollbringen (cj3=2). Fliegt es
jedoch mit dem Wind, so vollbringt es eine viel geringere
Leistung, die dem Anteil der eigenen mittleren
Geschwindigkeit von 1.86 m/s an der effektiven
Fluggeschwindigkeit entspricht. Letztere setzt sich aus der
mittleren Windgeschwindigkeit von 5.26 m/s und der
Eigengeschwindigkeit des Falters von 1.86 m/s zusammen.
Verglichen mit der Flugleistung bei Windstille entspricht
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also eine gleiche Ortsverdnderung mit Hilfe des Windes nur
einem - Anteil wvon C14=1.86/(1.86+5.26)=0.261. Statt nun die
gegeniiber dem Boden zurlickgelegte Distanz zu berechnen, ist
es zweckmdssig, die Flugstrecke d(k) zur sog. physiologischen
Flugdistanz umzudefinieren. Fliegen fjA resp. ij Falter vom
Raumsegment 1i=i(k) zu den Nachbarsegmenten iijA resp. iijB'
so legen sie dabei gegeniiber dem Boden im Mittel eine Distanz
C15ijA resp. Cj15i4B zuriick (s. filir Flugliniendistanzen
zwischen den Zentren der Raumsegmente Tab.8 in Abschnitt
5.3.1). Dies entspricht einer physiologischen Flugdistanz von
dijA resp. dijB' Gewichtet nach dem Anteil der Falter, die
ohne Wind, gegen den Wind oder mit dem Wind fliegen, ergeben
sich die physiologischen Flugdistanzen als gewichtetes Mittel
gemadss der folgenden Formel:

t=(1/8 (£+c) + c13-c101j-u + Cl4'cllim~d)/fj
dj4ja=t-C15i4a (52)
djy8=t-C15iiB

Falls ein benachbartes Raumsegment vorhanden ist, fliegen in

die Richtung jA resp. 3B fjA resp. ij Falter in das

Raumsegment i resp. iijB ein. Sie 1legen dabei die

ijA

physiologische Flugdistanz 4 resp. d zurlick. Damit

ijAa ijB
ergeben sich die folgenden Rekursionsgleichungen:

f(k+l)=fjA respe. =fJB
d(k+l)=d(k)+dijA resp. +4
i(k+1)=iijA resp. =i
k:=k+1

ijB (33)

ijB

Als Abbruchkriterium fiir die ‘Rekursion gilt: fjA=0 resp.
fj B=0 -

Am Beispiel des Raumsegmentes 1 ist das Vorgehen bei der
Aufteilung der weiblichen Falter in eierlegende und in
emigrierende fiir jede der 16 unterschiedenen Flugrichtungen,
gemdss den Gleichungen (41) bis (53), in Fig.23 graphisch
dargestellt. Beispielsweise wird deutlich, dass Falter, die
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C11isw

100%
£5

9ovip

=

Fig. 23: Aufteilung der Lirchenwicklerweibchen iiber dem

i=1l in eierlegende und emigrierende Falter

Raumsegment
(s.

gemiss der Rekursionsformel des Migrationsmodelles

Gleichungen (41) bis (53)). Die emigrierenden Falter

fliegen in die benachbarten Raumsegmente 2, 19 und 20.

in der keine benachbarten
nicht mehr in das System

in einer Richtung Jj fliegen,
Raumsegmente vorhanden sind,

zuriickkehren kdénnen.
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7.2.2. Gleichungssystem des mathematischen Modelles der

Migration

Das Gleichungssystem (53) enthdlt die Rekursionsgleichungén
und stellt zusammen mit den Anfangsbedingungen (37), dem
Abbruchkriterium, den Parametern él bis cjg sowie iijA- resp.
iijB das mathematische Modell der Migration der weiblichen
Falter eines einzelnen Raumsegmentes i, dar. Die Gleichungen
(45) definieren die mit dem Ovipositionsflug der Weibchen aus
dem Raumsegment i, verkniipfte Eiablage. Setzt man nun in (53)
die Gleichungen (41) bis (44) und (46) bis (52), sowie in
(45) die Gleichungen (41) bis (44)'ein, und wendet man das so
erhaltene Gleichungssystem der Reihe nach auf sdmtliche 20
Raumsegmente an, so erhilt man . das vollsténdige
Gleichungssystem des Modelles der Migration f£ir das

Gesamttal:

Gegeben: Weibchen fi
Fekunditit feci ¥ie {1,2,3..2@
Frassschaden def '

Abgelegte Eier 1:=0

FOR iy:=1 TO 20 DO
Anfangsbedingungen:

k=0

i(k):=io

f(k):= o=fi wobei i=i°

fec°:=feci wobei i=io

d(k):=d°=0

defo =defi wobei i=io

REKURSIONSFORMEL:

x (k) =4 (k) y(k)=£(k) i=i(k)

-Eiablage:
li:=1i+fec°((l—cGi)govip(defo,x(k),defi)+c6i)-y(k)
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-Ovipositionsflug:
FOR j:=NE TO N DO j e <§E E, SE..@}
£(k+l):=cy;4a/(c12ija%C12iiB)
(1/8c5(1—c61)+(l-c5)(1/8c7i+c10ijc8i+cllimc9i))
*(l-ggyip(defy x (k) ,defy)) -y (k)
d(k+1) z=x (k) +C15; 42
( 1/8 (cg(l-cgj) +cq4 (1-c5))
+C13C103§C81 (1-C5)+C14C11imC9i (1-C5) )
/( 1/8cg(l-cgy)
+(1l-cg) (1/8c73+C1013°8i*11imnC9i) )

'i(k+1):=iijA
IF f(k+1)>0 THEN k:=k+1 (REKURSION)
(54)
£(k+1):=cyy;4p/(€12ija%C12i3B)
*(1/8cg(l-cgji) +(1-c5) (1/8C7i+c10ijc8i+cllimc9i) )
‘(l-govip(defolx(k) Idefi)) Y(k) v
d(k+l):=X(k)+C15ijB
'( 1/8(05(1'C61)+C7i(1-C5))
+C13C10i5%84 (1~ Cs)+°14°111m°91(1 cs) )
/( 1/8cg(l-cgj)
+(1-cg) (1/8c73+C10i4C8i+C11imC9i) )
1(k+1).-1lJB
IF f£(k+1)>0 THEN k:=k+1 (REKURSION)

Hilfsfunktionen:

c3+c4defi+(cl+c2defo)
-(l—c3-c4defi) d(k) a
govip(defo,d(k),defi)= |
b
Bedingungen: a d(k)< 1/(cq+cydef,)
b d(k)>=l/(cl+c2def°)

NE j=SW

E j=
SE j=NW

m = ﬂ S j=
SW j=NE

W j=
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NW j=SE
N j=8
Resultat: 1j Vie {1,2,3..20}

Tab.17 enthdlt Angaben iiber die Werte, die Bedeutung und die
Herleitung der Parameter cj bis cjg sowie iijA resp. iijB.
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H3iufigkeit eines starken Windes
(>2.8 m/s) im Raumsegment i aus
Richtung j

- 151 -

Symbol Wert Herleitung, Bedeutung Quellen

cy 0.0068 (1-0.966) /5 Vaclena, 1977
Minimaler Anteil erschdpfter
Weibchen pro geflogenen km

cy 0.042 0.21/5 Vaclena, 1977
Zunahme Anteil erschdpfter
Weibchen pro geflogenen km
bei Kahlfrass

c3 0.95 Achsenabschnitt L.R. Vaclena & Bal-
Maximale Attraktivitdt zur Ei- tensweiler,
ablage 1978

' Cy -0.72 Regressionskoeffizient L.R. Vaclena & Bal-
Attraktivitatsabnahme durch tensweiler,
Kahlfrass 1978

Cg 0 Schéatzung SMA-Klimadaten

' Anteil durch Winde unerfasster

Weibchen ‘

Cei 0 Schédtzung SMA-Klimadaten
Hdufigkeit von Turbulenzen im
Raumsegment i

Cq4 s.Tab.12 Schadtzung SMA-Klimadaten
Hiufigkeit Windstille (0-0.5
m/s) im Raumsegment i

Cgi s.Tab.13 Schdtzung SMA-Klimadaten
Hdufigkeit schwache Winde
(0.5-2.8 m/s) im Raumsegment i

Coj s.Tab.1l4 Schdtzung SMA-Klimadaten
Hiaufigkeit starke Winde
(>2.8 m/s) im Raumsegment i

C10ij s.Tab.13 Sch&atzung SMA-Klimadaten;
Hdufigkeit eines schwachen unpubl. Wind-
Windes (0.5-2.8 m/s) im Raum- messungen
segment i aus Richtung j

C11ij s.Tab.14 Schédtzung SMA-Klimadaten;

unpubl. Wind-

messungen
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€12ija s.Tab.9 Fl&chenteilstiick des dem Raum- Schdtzung
€12ijB segment i in Richtung j im Un- Karte 1:25'000
tersektor A resp. B benachbarten Schw. Landes-
Raumsegmentes topographie
C13 2 1/cos (x) SMA-Klimadaten
Verhdltnis Zickzackflugstrecke (Bever, St.
zur Luftliniendistanz bei dem Moritz und
Windmittel von 1.93 m/s (An- Sils Maria);
flugswinkel x=60 °) der Green &
schwachen Winde (0.5-2.8 m/s) Pointing, 1962
C14 0.261 1.86/(1.86+5.26) Vaclena, 1977;
Anteil Eigengeschwindigkeit von Green, 1962;
1.86 m/s an Gesamtgeschwindigk. SMA-Klimadaten
bei Flug mit starkem Wind (Bever, St.
(>2.8 m/s) mit einem Mittel von Moritz und
5.26 m/s‘ Sils Maria)
C15ijA s.Tab.8 Luftliniendistanz zwischen Zen- Karte 1:25'000
C15ijB trum des Raumsegmentes i und dem Schw. Landes-
Zentrum des in Richtung j im topographie
Untersektor A resp. B benachbar-
ten Raumsegmentes
iijA Tab.8,9 Index des Raumsegmentes, das dem Begehung des
iijB Raumsegment i in der Richtung j Oberengadins;
im Untersektor A resp. B benach~ Karte 1:25'000
bart ist Schw. Landes-
topographie
Tab. 17: Parameter des Migrationsmodelles (i: 1Index der
Raumsegmente 1 bis 20; j: Richtungsindex NE, E, SE, S, SW, W,
NW, N; A resp. B: Untersektoren von Jj in positiver resp.
negativer Drehrichtung) (Im einzelnen ist die Herleitung der

Werte im Anhang dargelegt).
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7.3. SIMULATIONSMODELL DER MIGRATION

Das Gleichungssystem (54) des mathematischen Modelles der
Migration konnte nicht unveridndert in das Simulationsmodell
iibernommen werden. Dies h&tte ein viel =zu ineffizientes
Simulationsprogramm ergeben. Es wurde deshalb bei der
Erstellung des Simulationsmodelles teilweise auch auf die
Gleichungen, wie sie bei der Herleitung des mathematischen
Modelles verwendet wurden, zuriickgegriffen. Tab.18 enthdlt
die Symbole aller wichtigen Variablen und Parameter des
mathematischen Modelles und deren entsprechende Bezeichner,
wie sie im Simulationsmodell verwendet worden sind.

Bezeichner im Simulationsmodell mathema-

tisches
Symbol

AFD | x (k)
ATTRMAX | c3
ATTRRED cy
AUTOCHEGGS+STRANGEGGS | 1;
CALMFLYERS c
DI j
DOWNWINDFLYERS d
EXHINC cy
FD ©14€11ij'9d
FECUNDITYO , fec,
FFC 1/8 (£+¢)
FLY.DIST d (k)
FLY.FLYERS £ (k)
FOOLS , £
FRSNR i,
FU v €13C10i3"Y¥
LAIDEGGS | 1
MINEXH cy
NOTEMIGRATING , n
NOTGRASPED cs
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OVIPOSITING o
OWNCONTRB Cyg

PA q
POOLDIR £
POTEMIGRATING P

REST r
SETTLING s
SITE[TOW] .WIND.TURB.FREQUENCY e
SITE[TOW] .WIND.LULL.FREQUENCY ; C74
SITE[TOW] .WIND.FIELD.WEAK.FREQUENCY Cgi
SITE[TOW] .WIND.FIELD.STRONG. FREQUENCY Cqi
SITE[TOW] .WIND.FIELD.WEAK.DIR[DI].FREQUENCY 1013
SITE[TOW] .WIND.FIELD.STRONG.DIR[DI].FREQUENCY  Cy;j
SITE[TOW] .NEIBOURA[DI].AREA 12i4a
SITE[TOW] .NEIBOURB[DI].AREA | 12ijB
SITE[TOW] .NEIBOURA[DI] .DISTANCE . €15i3a
SITE[TOW] .NEIBOURB[DI].DISTANCE  C15i38B
TOW ’ i=1(k)
UPWINDFLYERS : u

W t
ZIGZAGF i,

Tab. 18: Codierungstabelle zum Simulationsmodell der

Migration: Die wichtigsten einander entsprechenden

Variablen und Parameter sind mit dem

Simulationsprogramm verwendeten Bezeichner und dem

mathematischen Symb61 einander gegeniibergestellt.
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8. SIMULATIONEN

Samtliche Simulationen wurden bloss fir das
Lirchenwicklersystem im Oberengadin durchgefiihrt. Ergaben
sich in der simulierten Populationsdichte Y¢ von 2. diniana

Gradationen, so wurde aus allen verfiigbaren Zyklen die sog.
simulierte Durchschnittsgradation errechnet. Da das
Cberengadin als reprasentativ fir das subalpine
Larchenwicklersystem betrachtet worden ist, wurde die
Durchschnittsgradation als Simulation des subalpinen
Lirchenwicklersystems aufgefasst.

Fiir die Simulationen wurden Anfangswerte der
Zustandsvariablen benétigt. Der Rohfasérgehalt r. ist mit
Ausnahme von Fischlin et al. (in Vorb.) nur fiir einzelne
Biume und nicht fiir das ganze Oberengadiner Tal geschitzt
worden (Benz, 1974; Omlin, 1977). Alle diese Daten waren
deshalb 2zur Bestimmung von r, ungeeignet. Es blieb nichts

anderes Ubrig, als den Anfangswert r, zu identifizieren. Der

o
Einfachheit halber wurde bei den Simulationen mit dem

Migrationsmodell in jedem Raumsegment derselbe Wert fiir L

verwendet (r ry) . Mit Ausnahme der Simulationen des

o,i
Abschnittes 8.7. zum Wiederaufbau der Population von

Z. diniana nach einer hypothetischen Ausrottung, wurde Ly

gleich 15% gesetzt. Im Abschnitt 8.7. wurde ein ry von rfg i,

= Cjp = 11.99% verwendet.

Fliir den Anfangswert der 2zweiten Zustandsvariablen ey
konnte auf die beobachteten Dichteschdatzungen yt'
zurlickgegriffen werden (Tab.1l0). Setzt man (27) in (28), (25)
in (27), (26) in (25), (24) in (25) und (23) in (24) ein, so
erhédlt man aus (28) die sog. Ausgangsfunktion gy(rt,et):

Ye = gy(rt'et)
= (l-czrt-c3)(l-cl)et/nrt/c17 (55)
(P3re+Pgle/Pryg
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Ersetzt man r, mit ry sowie e, mit ey, so lidsst sich aus dem
ersten Wert Y.,' der beobachteten Dichtesch&tzungen y;' mit
Hilfe der Umkehrfunktion zur Ausgangsfunktion (55) der
Anfangswert e, wie folgt berechnen:

eg = Ygo''nrt cjyg/(l-cyrg-c3)/(1-cy) (56)
= Yeo' P14/ (P3To*Py4)

In allen Simulationen wurde der Anfangswert e, gemdss (56)
bestimmt. Wurden mehrere Raumsegmente unterschieden

(Migrationsmodell), so wurde fiir das Raumsegment i

e .
o,i
sinngemiss zu Gleichung (56) bestimmt: Es wurde in (56) e,

durch e und nrt durch nrt; (Ldrchenstammzahlen in Tab.7)

o,i
ersetzt.

Die Periode von 1949 bis 1977 umfasst 3 ganze Gradationen
von 2. diniana, und es liegen fiir diesen ganzen Zeitbereich
liickenlose Dichteschidtzungen vor (Tab.10). Um den Vergleich
zwischen Simulation und Beobachtung zu erméglichen, wurden

die meisten Simulationen im gleichen Zeitbereich
durchgefiihrt. Lediglich zur empirischen Untersuchung der
Stabilitdt des Modellsystems musste dieser Zeitbereich

manchmal verladngert werden.

Grundsatzlich sind folgende Typen von Simulationen 2zu
unterscheiden:

- Simulationen im Falle von SIMKIND=NOMIGRATION ergaben die
Anbundanzdynamik des Lirchenwicklers. Sie wurden alle mit
dem Gleichungssystem (35) und (36) durchgefiihrt.

- Fiir die Simulationen im Falle von SIMKIND=IMMIGRATICN
wurde das Gleichungssystem (35) leicht abgedndert: Die
Differenzengleichung ey,] = Jge(r¢re¢) wurde um den
additiven Term u, der Anzahl immigrierter Tiere,

erweitert:
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®t+1 = Jelfereg) + ug (57)

Es wurden zwei Szenarien, d.h. Datensitze fir die
Eingangsvariable Uy, verwendet: Gemdss der
Konglobationshypothese kommen stdndig, jedes Jahr &hnlich
viele Falter von der Umwelt in das Oberengadin herein. Die
Eingangsvariable up erhielt deshalb einen konstanten Wert
von u, = nrt.0.1174 Eier/Baum, was z.B. 2000 einfliegenden
Weibchen mit einer Fekunditidt wvon 30 Eiern/Weibchen
entspricht.

Gemdss der Translokationshypothese darf up nicht
konstant sein. In Jahren mit hoher L&rchenwicklerdichte am
Herkunftsort, dem sog. Herd, immigrieren weit mehr Falter
in das Larchenwicklersystem hinein als in Jahren mit
niederen Dichten. Die Umwelt des L3rchenwicklersystems im
Oberengadin besteht aus einem Teil des subalpinen
Larchenwicklersystems. Aus diesem Grund wurde die
Durchschnittsgradation des subalpinen Larchenwickler-
systems (Tab.6) dazu verwendet, die Werte Uy zu bestimmen.
Die Durchschnittsgradation wurde als symmetrisch beziiglich
dem Kulminationsjahr angesehen. Tab.19 enthdlt die
Raupendichten dieser symmetrisierten
Durchschnittsgradation und die zugehdrigen
Vérmehrungskoeffizienten, wobel als Basis die niedrigste
Dichte im Gradationsjahr +4 diente.
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e ——
Gradations- Raupendichte Vermehrungs-
jahr koeffizient
0 204.693 889.970
+1 66.390 288.630
+2 9.010 39.630
+3 0.980 4.239
+4 0.230 1.000
. - el
Tab. 19: Raupendichten der symmetrisierten
Durchschnittsgradation im - subalpinen
Larchenwicklersystem und die zugehdrigen
Vermehrungskoeffizienten (Basis: Dichte im

Gradationsjahr +4; Daten aus Tab.6)

Im subalpinen Lidrchenwicklersystem traten in den 1letzten
30 Jahren Kulminationen in folgenden Jahren auf: 1954,
1963 und 1973. Ausgehend von einer immigrierenden

Basiszahl von Tieren u, und den Vermehrungskoeffizienten

o
aus Tab.19 konnten die Werte fiir ug nun gemass Tab. 20

bestimmt werden.
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Jahr t Uy
1954, 1963, 1973 889.970 u,
1953, 1955, 1962,

1964, 1972, 1974 288.630 Uy
‘ 1952, 1956, 1961,

1965, 1971, 1975 39.174 Uy

1951, 1957, 1960,

1966, 1970, 1976 4,239 u,

1949, 1950, 1958,

1959, 1967, 1968, ,

1969, 1977 1.000 U,

Tab. 20: Zahl ug (Eingangsvariable) der ins
Oberengadin aus dem iibrigen subalpinen
Lirchenwicklersystem immigrierenden Falter. Szenario

des Einfluges gemidss der Translokationshypothese.

Um die Simulationsergebnisse mdglichst vergleichbar 2zu
halten, wurde in allen Simulationen als Wert f£fiir U,

nrt+0.1174 Eier/Baum eingesetzt.

Im Falle von SIMKIND=BOTH musste das abundanzdynamische
Modell zur Lirche-Lirchenwicklerbeziehung mit dem
dispersionsdynamischen Migrationsmodell gekoppelt werden.
Das Modellsystem entsprach jetzt nicht mehr bloss dem
Oberengadiner Tal als Ganzem, wie dies in allen
Simulationen vom Typ SIMKIND=NOMIGRATION und
SIMKIND=IMMIGRATION der Fall ist, sondern das Modell des
Oberengadiner Tals wurde jetzt rdumlich strukturiert, d.h.
es wurden die 20 Raumsegmente wie sie in Fig.8 und den
Tabellen 7, 8, 9 und 12 bis 14 definiert und
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charakterisiert wurden, unterschieden. Das lokale
abundanzdynamische Modell zur Lirche-
Lirchenwicklerbeziehung, definiert durch das

Differenzengleichungssystem (35) und (36), wurde nun auf
jedes dieser Raumsegmente angewendet. Zu diesem Zweck
mussten die Zustandsvariablen r . und e, die
Eingangsvariable u sowie die Ausgangsvariable y fiir jedes
einzelne der 20 Raumsegmente umdefiniert werden. Das
dispersionsdynamische Migrationsmodell, definiert durch
den rekursi&en Algorithmus (54), stellte dann die
Verkniipfung zwischen den verschiedenen Raumsegmenten her.
Dadurch entstand ein System 40. Ordnung mit den
Zustandsvariablen Ly,i und eyg i den Eingangsvariablen
Ue, 4 und den Ausgangsvariablen Ye,ie

Die Koppelung zwischen dem abundanzdynamischen
Differenzengleichungssystem (35) sowie (36) wund dem
dispersionsdynamischen, rekursiven Algorithmus (54) wird
leicht ersichtlich, wenn die Gleichungssysteme (35) und
(36), resp. (54) vorerst umgeschrieben werden: Das
abundahzdynamische Differenzengleichungssystem (35) und
(36), angewandt auf ein einzelnes Raumsegment i, wird
folgendermassen geschrieben:

Leel,i = 9p(rg,ise,i)
€t+1,i = Jelrg,iret,i) + Ug,i _ (58)
Ye,i = 9y(re,iree, i)

Das dispersionsdynamische Migrationsmodell (54), angewandt
auf ein einzelnes Raumsegment i, kann kurz als

li = M(E,fec,def’i) Vi é @.,2,.-.20} (59)

geschrieben werden. Die Vektoren £, fec und def bestehen
je aus 20 ‘Elementen. Das i-te Element steht fiir den
betreffenden Wert im Raumsegment i. Um die Koppelung
durchzufiihren, muss die Gleichung (58) nochmals leicht
modifiziert werden. Die 2zweite Differenzengleichung in
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(58) kann auch folgendermassen geschrieben werden:

ry1,i = feci-fi + Ug i (60)

= Jrec(fe,i) 9elre,ir@¢,i) + Ug,§

Beriicksichtigt man (33) und setzt man (10) in (30), (29)
in (30), (27) in (10), (25) in (27), (26) in (25), (24) in
(25) und (23) in (24) ein, so lassen sich die in (60) noch
unbestimmten  Terme durch folgende Gleichungen definieren:

fec; = ggec(re,i) = €10 fe,i * €11
(61)

Hh
[

i = 9e(re, ir8¢,i)
(1-9pstarv (P1fte,i*P2, P3rg,iet,itP4et,i))
-(c2c7c9(l-c1)rt'i:1 -c9(l-c1)(c2(1-c3)
+c7(1-c3))rt’i+c9(1-c1)(1-c3)(1-c8))et'i

wobel:

Imstarv (P1f¢,i+P2, P3l,i®¢,itP4®¢,i)
0 a

exp(-(Pry,j+P32)/ (P3r¢,ie¢,i*P4et,i)) b
Bedingungen
a Pg3rg,jet,itPgee,i = O
b P3ry,jet,itPgee,i > O

Parameter:
P = C4
Py = Cg
P3 = —Cccg(l-cy)
Pg = cgl(l=cy)(1-c3)

Setzt man (61l) in (60) ein und ersetzt man die 2zweite

Differenzengleichung in (58) durch (60), so erhdlt man ein
zu (35) sowie (36) immer noch isomorphes Gleichungssystem:
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Tesl,i = 9 (Te,ir®e,i)

€r41,i = Ifec(fe,i) Ie(re,iree,i) + Ut,i (62)
Ye,i = 9y(Te,ire,i)
fiir gfec(rt,i) und gf(rt,i'et,i) s. (61)

Das Gleichungssystem (62) hat nun den Vorteil, dass die
ersten beiden Argumente des Migrationsmodelles
M(f,fec,def,i) bestimmbar werden. Das dritte bendtigte
Argument entspricht dem Frassschadenindex, der fir jedes
Raumsegment noch bestimmt werden muss. Setzt man (11) in
(12), (2) in (12), (10) in (11), (27) in (10), (25) in
(27), (26) in (25), (24) in (25) und (23) in (24) ein, so
lisst sich der Frassschadenindex def; im Raumsegment i wie
folgt berechnen:

d

efi = 9def(f¢,i’®t,i)
(1-9pstarv (P1ft,i*P2rP3lt,i%¢,i*Pat,i)) (63)
«(Pary,je¢,itPget,i) /(P1¢,itP2) :

fir Py, Pys P3r Py uUnd Jpgrary S- (61)
Die soweit vorbereitete Koppelung 2zwischen den beiden

Modellen wird nun durch die Definition einer Schnittstelle
durchfiihrbar:

Schnittstelle:

et+l’i = 1i+ut'i = M(_f_,fec,def,i)‘l‘ut'i (64)

Setzt man (64) in (62) ein und wendet man (61) und (63)
zur Berechnung der einzelnen Vektorkompononenten in (64)
an, so entsteht das folgende, nun gekoppelte
Differenzengleichungssystem:

Lesl,i = I (re,i) i=1,2,3....20

€r41,i = M(£,fec,def,i)+ue § i=1,2,3....20  (65)
yt'i = gy(rt'i'et,i)
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Bei Simulationen 2zur Immigration wvon Faltern aus der
Unwelt in das System nimmt U, Werte verschieden von Null
an. Genau gleich wie bei SIMKIND=IMMIGRATION wurden auch
bei SIMKIND=BOTH die zwei Szenarien, das eine gemiss der
Konglobationshypothese und das zweite gemass der
Translokationshypothese, verwendet. Es wurden im Gegensatz
zu SIMKIND=IMMIGRATION jedoch zwel Klassen von
Raumsegmenten unterschieden: Die Raumsegmente 1, 5, 6, 8,
9, 10, 11, 12, 14, 15, 16 und 20 grenzen an Larchen-
Arvenwdlder der Umwelt des Ldrchenwicklersystems im
Oberengadin. Es wurde deshalb angenommen, dass in ihnen
eine stdrkere Immigration stattfindet als in den {ibrigen
Raumsegmenten. Die Eingangsvariablen Up wurden deshalb
auf folgende Weise bestimmt:

Ug,i = Mj*Verly,§ (66)

wobei m; wie folgt definiert wurde

genmuas P
1 ml
2, 3, 4, 7, 13, 17, 18, 19 1
1, 5, 6, 8, 9, 10, 11, 12, 14, 15, 16, 20 4

Die Vermehrungskoeffizienten Vi betragen gemass der
Konglobationshypothese immer 1. Im Fall der
Translokationshypothese entsprechen die Vermehrungskoeffi-
zienten den Werten wie sie in Tab.20 verwendet wurden. Fir
Ug,i wurde in allen Simulationen der Wert Ug,j = nrty-
0.1174 Eier/Baum verwendet. Die Werte fiir nrt; entsprechen
den Larchenstammzahlen in Tab.7.

Es ergeben sich nun die folgenden, auf der nichsten
Seite dargestellten Grundtypen von Simulationen:
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8.1. SIMULATION DES LEBENSZYKLUS VON Z. DINIANA

Fig.24 zeigt die Resultate einer Simulation mit dem leicht
abgednderten lokalen, abundanzdynamischen Modell
(SIMKIND=NOMIGRATION) nach den Gleichungen (35) und (36).

DRS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM @OBERENGADIN

ABUNDANZDYNAMIK (BHNE RERKT. DER LAERCHE)

10°

10?

SIMULIERTE
AAUPENDICHTE

10!

BEBBACHTETES
MITTEL

BE@BACHTETES
MAXIMUM

107

RAUPEN/KG LRERCHENZWE IGE
10

107

capd g ovagul g e gl g saset o

BE@BRCHTETES
MINIMUM

™ T T

T e e
1360 1965 1370 1975
JAHRE

LA S
1950 1355

Fig. 24: Simulation mit dem unvollstandigen
abundanzdynamischen Larche~Ldrchenwicklermodell: Die
physiologische Reaktion der L3rche wurde weggelassen.

Die physiologische Reaktion der Lirche wurde weggelassen,
d.h. die in (35) angefiihrte "recruitment function" drecr
wurde ersetzt durch 9recr = 1. Das transiente Verhalten
dauert bis und mit dem Jahr 1966. Ab 1967 betridgt die

Gleichgewichtsdichte 202.631 Raupen/kg Zweige.
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8.2. SIMULATIONEN DES LAERCHE-~-LAERCHENWICKLERMODELLES

Die folgenden Simulationen wurden alle mit dem lokalen,
abundanzdynamischen Modell (SIMKIND=NOMIGRATION) der Larche-
Lirchenwicklerbeziehung durchgefiihrt (Gleichungssystem (35)
und (36)).

8.2.1. Simulation mit den wahrscheinlichsten Parameterwerten

Die Herleitung der wahrscheinlichsten Parameterwerte befindet

sich im Anhang.

Die Simulation des subalpinen L&irchenwicklersystems 1in
Form der Durchschnittsgradation ist in Tab.21 den
Beobachtungen aus Tab.6 gegenilibergestellt.

Die Quadratsumme der Abweichungen zwischen simulierten und

beobachteten Raupendichten SQg, betrédgt 37'126.3 Raupenz/kg

Zweigez. Die Quadratsumme der Anteile der Abweichungen, die

ausserhalb des Wertebereichs liegen, SQg,-out, hat einen Wert

von 675.2 Raupenz/kg Zweigez.

Fig.25 zeigt die Resultate der Simulation des
Lirchenwicklersystems im Oberengadin. Es sind die
Ausgangsvariable Y und die simulierte Dichte in

Larchenwicklerraupen/kg Larchenzweige im Vergleich 2zu den
beobachteten durchschnittlichen Raupendichten Y¢' und deren
Extremwerte, wie sie in den einzelnen Raumsegmenten innerhalb
des Oberengadins beobachtet worden sind (Fig.l0 und Tab.10),
dargestellt. Tab.22 enthdlt die simulierten Werte der
wichtigsten Ausgangsvariablen. Die Summe der Quadrate der
Abweichungen zwischen der simulierten Raupendichte y. und der
beobachteten Raupendichte Ye! SQoE betragt 134'268.6

Raupenz/kg Zweigez.
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Fig. 25: Simulation des abundanzdynamischen L&rche-
Larchenwicklermodelles im Oberengadin. Fiir sdmtliche
Parameter wurden die wahrscheinlichsten Werte (s.
Tab.1l5 od. Anhang) eingesetzt. Die simulierten
Raupendichten y. sind den beobachteten y.' (a u. b)
sowie dem beobachteten Wertebereich (nur a), begrenzt
durch die Extreme, gegeniibergestellt (a logarithmische,
b lineare Skala).
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: Gradationsjahr
R: Rohfasergehalt der Larchennadeln (%)

: simulierte Lirchenwicklerdichte (Raupen/kg Zweige)
Y': beobachtete Liarchenwicklerdichte (Raupen/kg Zweige)
N': minimale beobachtete Raupendichte (Raupen/kg Zweige)
X': maximale beobachtete Raupendichte (Raupen/kg Zweige)

IT R Y Y! N' X!
1.039 0.230 0.030 0.710

2.109 1.220 0.140 3.910

10.241 8.830 0.760 29.520

101.852 69.120 3.450 173.930

389.361 204.693 7.550 363.380

107.735 . 63.650 1.380 184.270

7.914 9.190 0.010 »71.350

2.398 0.730 0.010 4.260

1.417 0.230 0.002 1.090

Tab.
mit den wahrscheinlichsten Parameterwerten (s. Tab.1l5 od.

21l: Simulation des subalpinen Larchenwicklersystems

Anhang) .

Die Quadratsumme der Anteile der Abweichungen, die ausserhalb

des beobachteten Wertebereiches liegen, SQyg-out, hat einen

Wert von 2'637.6 Raupenz/kg Zweigez.
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Tabellenlegende

Tab. 22 (s. S$.170): Simulation des abundanzdynamischen
Lirche-Ldrchenwicklermodelles im Oberengadin. Fiir
samtliche Parameter wurden die wahrscheinlichsten Werte

(s. Tab.1l5 od. Anhang) eingesetzt.
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ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Im Durchschnitt dauert eine simulierte Gradation Gy = 10
Jahre. Die im Oberengadin beobachteten Gradationen dauerten
durchschnittlich Gy' = 9 1/3 Jahre (Tab.10). Das simulierte
Durchschnittsminimum Ymin liegt bei einer Dichte wvon 1.353
Raupen/kg Zweige, das beobachtete Ypin' beil einer von 0.099
Raupen/kg Zweige. Das simulierte, durchschnittliche
Kulminationsmaximum Ymax betrdgt 389.361 Raupen/kg Zweige,
gegeniiber dem beobachteten Wert Ymax' von 204.693 Raupen/kg
Zweige. Die simulierte Amplitude a hat demzufolge einen Wert
von 388.008 Raupen/kg 2Zweige, die beobachtete Amplitude a'
umfasst dagegen 204.594 Raupen/kg 2Zweige. Das transitive
Verhalten des Modellsystems 1ist auch nach 28 Jahren noch
nicht abgeschlossen. Ein stabiler Grenzzyklus wird exakt erst
nach 43 Jahren oder ca. 5 Gradationen erreicht.

8.2.2. Sensitivitdtsanalyse des Lirche-Lirchenwicklermodelles

Um die Sensitivitit des Larche-Larchenwicklermodelles
zumindest teilweise empirisch zu untersuchen, wurde jeder
Parameterwert den Endpunkten der Konfidenz- resp. der
Plausibilitdtsintervalle gleichgesetzt. Die librigen Parameter
wurden auf ihren wahrscheinlichsten Werten belassen. Mit
wenigen Ausnahmen (s. Anhang u. Tab.23) wurden so zu jedem
Parameter je zweli Simulationen durchgefiihrt.

In Fig.26 sind fiir die 32 durchgefiihrten Simulationen der
Sensitivitdtsanalyse die - Raupendichten Y¢ den beobachteten
Dichten y,' sowie deren Extreme gegeniibergestellt.

Tab.23 enthdlt die wichtigsten Resultate dieser
Sensitivitdtsanalyse: 4 verschiedene Summen von
Abweichungsquadraten sowie Merkmale der simulierten

Durchschnittsgradation. Zu jeder Simulation sind der
Parameter c; und sein Wert, auf den er veridndert wurde,
angefiihrt. Jede Simulation erfolgte im Zeitbereich von 1949
bis 1977.
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Figurenlegende

Fig. 26 (s. S.173-176): Simulierte Raupendichten Yi
aus der Sensitivitdtsanalyse des abundanzdynamischen
Liarche-Larchenwicklermodelles sind den beobachteten
Dichten Y¢' und deren Extreme gegeniibergestellt.
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Tabellenlegende
cy Parameter, dessen Wert verdndert wurde
Wert Wert des Parameters ci
SQor Quadratsumme der Abweichungen zwischen simulierten

und im Oberengadin beobachteten Raupendichten

SQog-out Quadratsumme der Anteile der obigen Abweichungen,
die ausserhalb des beobachteten Wertebereichs

‘ liegen
SQq 4 Quadratsumme der Abweichungen zwischen simulierten
und beobachteten Raupendichten der
Durchséhnittsgradation im subalpinen

Liarchenwicklersystem
SQg,-out Quadratsumme der Anteile der obigen Abweichungen,
die ausserhalb des beobachteten Wertebereichs

liegen
Gy Linge der Durchschnittsgradation in Jahren
Ymin Durchschnittliche . minimale Raupendichte in

Raupen/kg Zweige
Ymax Durchschnittliche maximale Raupendichte in
Raupen/kg Zweige

a Amplitude in Raupen/kg Zweige (a = yp..—¥nin)
bf Bewer tungsfaktor (Definition s. Text)
Tab. 23 (s. $.178): Sensitivitadtsanalyse des

abundanzdynamischen Ldrche-Ldrchenwicklermodelles.
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Zur Berechnug der ersten beiden Quadratsummen SQpg und SQQg-
out wurden die beobachteten, durchschnittlichen sowie
extremen Raupendichten aus dem Oberengadin verwendet. Die
zwei weiteren Quadratsummen SQsa und SQg,-out wurden mit
Hilfe der beobachteten, durchschnittlichen sowie extremen
Raupendichten aus dem subalpinen Liarchenwicklersystem
bestimmt. A

Die simulierten Durchschnittsgradationen sind durch ihre
folgenden Merkmale charakterisiert: Die Gradationslédnge Gy,
der minimalen Raupendichte y,;i,, der maximalen Raupendichte
Ymax und der Amplitude a, der Differenz zwischen yp,, und
Ymin-

Alle Simulationen wurden verglichen mit der Simulation,
bei der kein Parameter verdndert wurde. Zu diesem Zweck wurde
der Bewettungsfaktor bg eingefiihrt, der wie folgt berechnet
wurde: Es wurde gezdhlt, wie oft eine Quadratsumme niedriger
als beim unveré&dnderten Modell ist, oder eine
Raupendichtenangabe ndher beim beobachteten Wert liegt. Diese
Zahl heisst p. Es wurde . ebenfalls gez&hlt, wie oft das
umgekehrte eintraf, d.h. wie oft eine Quadratsumme hdher war,
oder ein Merkmal der simulierten Durchschnittsgradation noch
weiter von dem éntsprechenden beobachteten Wert weg lag. Dies
fiilhrte zur Zahl n. Waren die miteinander 2zu vergleichenden
Simulationen in Bezug auf eine Angabe, z.B. der
Gradationslidnge, genau gleich, so wurde sowohl p als auch n
je um 1/2 erhSht. Der Bewertungsfaktor bg ist dann definiert
durch den Quotienten bg=p/n. Simulationen mit einem bg
grésser als 1 sind demnach insgesamt als besser, solche mit
einem bg=1 als gleich gut und diejenigen mit einem bg kleiner
als 1 als schlechter anzusehen als die Simulation mit den
wahrscheinlichsten Parameterwerten. Hierbei wird allerdings
vorausgesetzt, dass es zuldssig sei, alle in by eingegangenen
Angabén gleich stark zu bewerten.
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8.3. SIMULATION DES LAERCHE-LAERCHENWICKLERMODELLES
KOMBINIERT MIT DEM MIGRATIONSMODELL

In Tab.24 ist fiir das subalpine L3rchenwicklersystem die
Simulation mit SIMKIND=BOTH des lokalen, abundanzdynamischen
Modelles zur Lirche-Lirchenwicklerbeziehung kombiniert mit
dem dispersionsdynamischen Migrationsmodell dargestellt.

T: Gradationsjahr (Kulminationsjahr=0)

R: simulierter Rohfasergehalt der Ldrchennadeln (%)

Y: simulierte Lirchenwicklerdichte (Raupen/kg Zweige)
Y': beobachtete Lirchenwicklerdichte (Raupen/kg Zweige)
N': minimale beobachtete Raupendichte (Raupen/kg Zweige)
X': maximale beobachtete Raupendichte (Raupen/kg Zweige)

Yl

Xl

1.215
6.310
36.251
128.038

266.905
43.135
4.466
1.289
0.725

0.230
1.220
8.830
69.120
204.693
63.650
9.190
0.730
0.230

0.710
3.910
29.520
173.930
363.380
184.270
71.350
4.260
1.090

Tab. 24: Simulation des subalpinen Larchenwicklersystems
mit dem abundanzdynamischen Larche-Larchenwicklermodell
kombiniert mit dem Migrationsmodell.
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Fiir das Lérchenwicklersyétem im Oberengadin enthdlt Fig.27
die Raupendichten der Simulation mit dem abundanzdynamischen
und dispersionsdynamischen Kombinationsmodell. Dieses Modell
wird ja definiert durch die Gleichung (65), wobei jedoch die
Ausgangsvariable Ye,i lediglich die Raupendichte eines
einzigen Raumsegmentes angibt. Zur {ibersichtlichen Erfassung
des Populationsverlaufes im ganzen Tal wurde die 2zusdtzliche
Ausgangsvariable ¥, eingefiihrt. Sie entspricht dem gewogenen
Mittel der Raupendichten Ye,ir das wie folgt berechnet wurde:

- 20 20
Y¢ = anti°yt,i / znrti (67)
i=1 i=1
Fig.27 zeigt die simulierte mittlere Raupendichte ?t im
Vergleich zu dem bebbachteten gewogenen Mittel Yt' und den
beobachteten extremen Raupendichten yuin' und yuax': wie sie
in einzelnen Raumsegmenten gefunden worden sind (Fig.27 und
Tab.10) . ‘

Fig.28 zeigt die simulierten Raupendichten Ye,i im
Vergleich 2zu den beobachteten Raupendichten Yt,i' fir jedes
einzelne der 20 Raumsegmente (Fig.ll und Tab.1l0). In der
logarithmischen Darstellung (Fig.28 a) fallt auf, dass die
beobachteten Raupendichten im Unterschied zu den simulierten
zwischen den Gradationen, 2z.B. im Jahre 1967, sehr stark
abfallen. Es ist jedoch nicht anzunehmen, dass die Population
1967 in Wirklichkeit ausgestorben war, sondern die vielen
Nullwerte in den einzelnen Raumsegmenten sind auf den
vergleichsweise zZu 1957 und 1958 reduzierten
Stichprobenumfang zuriickzufiihren.

Anmerkung: Der Umstand, dass in der logarithmischen
Darstellung die beobachteten Raupendichten yt,i' stark
abfallen, bringt einen Vorteil mit sich: In Figuren vom
Typ wie Fig.28 koénnen die Kurven der beobachteten
Raupendichten dadurch leicht identifiziert werden. Dies
erlaubt in den noch folgenden Figuren, die Kurven zu den
simulierten und den beobachteten Raupendichten meist
auseinanderhalten zu k&énnen. In Zweifelsfdllen kann auch
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RBUNDANZ- UND DISPERSIBNSDYNAMIK
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Fig. 27: Simulation des abundanzdynamischen Lérche-
Lirchenwicklermodelles kombiniert mit dem
Migrationsmodell im Oberengadin: Fir das ganze
Oberengadiner Tal ist das gewogene Mittel der
simulierten ?t demjenigen der beobachteten
Raupendichten ?t' (a u. b) sowie dem beobachteten
Wertebereich (nur a), begrenzt durch die Extreme,
gegeniibergestellt (a logarithmische, b lineare Skala).
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ein Vergleich mit Fig.ll, die nur die beobachteten
Raupendichten yt,i' enthdlt, weiterhelfen.

a
DRS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM B@BERENGADIN
SIMULIERTE RAUPENDICHTEN
BEPBACHTETE RRUPENDICHTEN
g
2
g g
&
- g
13717 1970 1960 1343 NE 1343 1360 1370 1977 -
LAERCHE-LAERCHENWICKLERBEZ. U. MIGRATIBN ’ RBUNDANZ- UND DISPERSIGNSDYNRMIK
b )
DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM @BERENGADIN
SIMULIERTE ARUPENDICHTEN
BE@BRCHTETE RAUPENDICHTEN
" / i ‘_.&!:.k.
Y 5 N/ A
3 . e N/ \ N\ W
g M [) N A7 \!J,L @
e 13 8 - \»w
2 VAN 12 [ N 8
g ™ ‘] %ﬁ\’t *4? i e | 7 ] ] ™ g
3m 1370 13960 1343 NE 1949 1960 1370 1977 -
LAERCHE-LARERCHENWICHLERBEZ, Ua MIGRATION RBUNDANZ~ UND DISPERSIGNSOYNAMIK

Fig. 28: Simulation des abundanzdynamischen Larche-
Larchenwicklermodelles kombiniert mit dem
Migrationsmodell im Oberengadin: Fiir jedes Raumsegment
i sind die simulierten und die beobachteten
Populationsdichten Yy ,i resp. yt,i' logarithmisch (a)
und 1linear (b) in Raupen/kg Zweige dargestellt (in (b)
ist y1954,2' bei 600 Raupen/kg Zweige beschnitten).
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Tab.25 enthdlt neben ¥, weitere Ausgangsvariablen, die £iir
das ganze Tal giiltigen Durchschnittswerte der Zustands- und
der wichtigsten Hilfsvariablen. Analog zu (67) sind fir die
Zustandsvariablen Ty i und die Hilfsvariablen def; die
gewogenen Mittel Ly und def berechnet worden. Fir alle
iibrigen Hilfsvariablen enthilt Tab.25 sinngemdss entweder die
Summe, z.B. fiir die Weibchenzahl £, oder ein arithmetisches
Mittel, z.B. flir die Hungermortalitdt Eﬁstarv'

Tabellenlegende

Tab. 25: Simulation des abundanzdynamischen Larche-
Lirchenwicklermodelles kombiniert - mit dem
Migrationsmodell 1im Oberengadin: Die fiir das ganze
Oberengadiner Tal giiltigen Angaben entsprechen einem
gewogenen oder arithmetischen Mittel resp. einer Summe
der Werte, wie sie in den einzelnen Raumsegmenten
berechnet worden sind.
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Um den Vergleich mit weiteren Simulationen zur Bek&mpfung von
%Z. diniana zu ermdglichen (Abschnitt 8.5. und 8.6.), sind in
Fig.29 fiir jedes der 20 Raumsegmente noch die simulierten

Frassschadenindizes def; dargestellt.

DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM @ZBERENGARDIN

SIMULIERTER FRASSSCHADEN

1,000

FRASSSCHADENINDEX

[
1977 1370 1960 1343 1349 1360 1870 1977

LAERCHE-LAERCHENNICKLERBEZ. U, MIGARTIOBN RBUNDRANZ- UND DISPERSIONSOYNAMIN

Fig. 29: Simulation des abundanzdynamischen Lé&rche-
Ldrchenwicklermodelles kombiniert mit dem
Migrationsmodell im Oberengadin: Fiir jedes Raumsegment
i sind die simulierten Frassschadenindizes def;

dargestellt.

Die in PFig.27, 28 und 29, sowie in Tab.24 und 25
dargestellte Simulation ist mit den wahrscheinlichsten
Parameterwerten (Tab.l5 und 17 od. Anhang) gerechnet worden.
Die Summen der Fehlerquadrate sind gegeniiber der Simulation
mit dem abundanzdynamischen Modell (Abschnitt 8.2.1.)
niedriger ausgefallen: '
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SQoE = 46'693.6 Raupenz/kg Zweige2
SQgg~out = 368.9 Raupenz/kg Zweige2
SQga = 8'564.2 Raupenz/kg Zweige2
8Qgga-out = 51.3 Raupenz/kg Zweige2

Die Merkmale der simulierten Durchschnittsgradation 1liegen
den beobachteten Werten ebenfalls ndher als bei der
Simulation mit dem abundanzdynamischen Modell (Abschnitt
8.2.1.):

Gy = 10.66 Jahre-

Ymin 0.717 Raupen/kg Zweige
Ymax = 266.905 Raupen/kg Zweige
a = 266.188 Raupen/kg Zweige

8.4. SIMULATIONEN ZUR IMMIGRATICN VON FALTERN INS OBERENGADIN
AUS DEM RESTLICHEN SUBALPINEN LAERCHENWICKLERSYSTEM

Es wurden 4 verschiedene Simulationen =zur Immigration wvon
Faltern, die aus dem restlichen subalpinen
Lirchenwicklersystem stammen und ins Tal des Oberengadins
hinein fliegen, durchgefiihrt. In den ersten beiden
Simulationen wurde bloss das abundanzdynamische Modell
kombiniert mit dem Einflug verwendet. Falterflug innerhalb
des Tals wurde nicht bericksichtigt (SIMKIND=IMMIGRATION). In
den anderen beiden Simulationen wurde dieser Falterflug
miteinbezogen. Es wurde also das lokale, abundanzdynamische
Lirche-Lirchenwicklermodell mit dem Migrationsmodell
kombiniert (SIMKIND=BOTH). Bei allen 4 Simulationen wurden
die wahrscheinlichsten Parameterwerte verwendet.

Bei der ersten Simulation wurde das Szenario fir den
Einflug gemdss der Konglobationshypothese (d.h. es fliegen
jedes Jahr gleichviele Falter in das Tal hinein) gestaltet.
Fig.30 zeigt die simulierte Raupendichte y, im Vergleich zu
der beobachteten Raupendichte y,' und deren Wertebereich. Die
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Fig. 30: Simulation des abundanzdynamischen L&rche-
Lérchenwicklermodelles zusammen mit der Immigration von
Faltern ins Oberengadin aus dem restlichen, subalpinen
Lirchenwicklersystem: Szenario des Einflugs gemdss der
Konglobationshypothese (oder auch gemass der
Translokationshypothese).

‘Quadratsummen sind alle gegeniiber der Simulation ohne
jeglichen Einflug leicht erhdéht:

SQoE 134'949.8  Raupen2/kg Zweige
SQgg-out 2'661.7 Raupenz/kg Zweige
S5Qg4 = 37'142.6 Raupenz/kg Zweige
696.3 Raupenz/kg Zweige

]
NNdNN

SQsa-out

Die Merkmale der Durchschnittsgradation sind:
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Gy = 10.00 Jahre

Ymin = 1.364 Raupen/kg Zweige
Ymax = 389.762 Raupen/kg Zweige
a = 388.399 Raupen/kg Zweige

Die Resultate der Simulation mit SIMKIND=IMMIGRATION und
dem Szenario fir = den Einflug gemass der
Translokationshypothese sind sehr &hnlich ausgefallen wie
diejenigen der vorhergehenden Simulation. In der graphischen
Darstellung der Raupendichten unterscheiden sich die
Simulationen mit den verschiedenen Szenarien gemdss der
Konglobations- resp. der Translokationshypothese nicht
(Fig.30). Die Quadratsummen sind alle gegeniiber der
Simulation ohne jeglichen Einflug leicht erniedrigt:

SQoE = 133'478.7 Raupenz/kg Zwe.ig-e2
SQgg-out = 2'597.0 Raupenz/kg Zweige2
SQq 5 = 37'001.3 Raupen2/kg Zweige?
5Qgq—out = 634.4 Raupenz/kg Zweige2

Die wichtigsten Merkmale der Durchschnittsgradation betragen:

Gy = 10.00 Jahre

Ymin = 1.340 Raupen/kg Zweige
Ymax = 388.564 Raupen/kg Zweige
a = 387.224 Raupen/kg Zweige

In Fig.31 sind die simulierten Raupendichten y¢ j in allen
20 Raumsegmenten fiir die Simulation des abundanzdynamischen
Lirche-Lirchenwicklermodelles kombiniert mit dem
Migrationsmodell (SIMKIND=BOTH) gegeniiber den beobachteten
Raupendichten Yt,i' dargestellt. Es wurde die Immigration von
Faltern gemdss der Konglobationshypothese angenommen. Die
Quadratsummen betragen:
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Fig. 31: Simulation des abundanzdynamischen Lirche-
Larchenwicklermodelles kombiniert mit dem
Migrationsmodell zusdtzlich der Immigration von Faltern
ins Oberengadin aus dem restlichen subalpinen
Lirchenwicklersystem. Szenario des Einfluges gemiss der
Konglobationshypothese (oder auch gemass der
Translokationshypothese; Skala logarithmisch).

SQoE = 29'211.7 Raupenz/kg Zweige2
SQpg-out = 314.2 Raupenz/kg Zweige2
. 8Qg, = 8'921.1 Raupen?/kg Zweige?
SQga-out = 1'023.1 Raupenz/kg Zweige2

Die Durchschnittsgradation ldsst sich charakterisieren durch:
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Gy = 11.00 Jahre

Ymin = 0.853 Raupen/kg Zweige
Ymax = 234.052 Raupen/kg Zweige
a = 233.199 Raupen/kg Zweige

Die letzte Simulation zur Immigration von Faltern ins
Oberengadin aus dem restlichen subalpinen
Lirchenwicklersystem erfolgte wiederum mit dem
abundanzdynamischen Modell zur Lirche-Lirchenwicklerbeziehung
kombiniert mit dem Migrationsmodell (SIMKIND=BOTH). Zwar
wirkte sich die Aenderung des Einflugsszenarios, im Gegensatz
zum rein abundanzdynamischen Modell, etwas stdrker aus; doch
blieben diese Abweichungen immer noch derart geringfigig,
dass die Raupendichten der beiden Simulationen graphisch
nicht auseinandergehalten werden kénhen (Fig.31). Die
Quadratsummen bei dieser Simulation sind:

SQoE = 46'755.5 Raupenz/kg Zweige2
SQqgg-out = 302.1 Raupenz/kg Zweige2
SQqa = 8645.0 Raupenz/kg Zweige2
5Qg,-out = 63.6 Raupenz/kg Zweige2

Die wichtigsten Merkmale der Durchschnittsgradation betragen:

Gy = 10.66 Jahre

Ymin = 0.731 Raupen/kg Zweige
Ymax = 266.185 Raupen/kg Zweige
a = 265.454 Raupen/kg Zweige
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8.5. SIMULATIONEN ZUR BEKAEMPFUNG VON Z. DINIANA MIT BACILLUS
THURINGIENSIS

Die Bekimpfung von %. diniana mit Hilfe von Prédparaten des

Bakteriums Bacillus thuringiensis (BT) erfolgt im

Raupenstadium, nahe dem Zeitpunkt des Raupenzenzus. Mit der

heute (i{iblichen Spritztechnik wird beim L&rchenwickler eine
Mortalitdt BT ... von 0.83 erzielt (Maksymov & Schwarzenbach,
miindl. Mittlg.). Um eine BT-Behandlung zu simulieren, musste
die Gleichung (27) des abundanzdynamischen Modelles durch

folgende 2 Gleichungen ersetzt werden:

11 := sl
11 := (1-BTpop¢)- 11 | (68)

Die solchermassen simulierte BT-Behandlung k&me einer blossen
Steuerung der Populationsdynamik des Lirchenwicklers gleich.
Da die Kosten der Helikopterfliige und der Preis fiir das zu
verspritzende BT-Pridparat hoch sind, ist Jjede unnétige
Behandlung 2zu vermeiden. Einer Steuerung ist also eine
Regelung vorzuziehen. Ein Regler bendtigt Informationen iiber
den Systemzustand. Der Raupenzensus erlaubt es, die £fiir die
folgende Regelung bendtigten Informationen zu beschaffen: Die
Gleichungen (68) werden ersetzt mit:

11 := sl
11 := (69)

Ergibt der Raupenzensus, dass die Raupendichte Ye unterhalb
der Schwelle BTyph liegt, so erfolgt keine BT-Behandlung.
Uebersteigt die Raupendichte y, die Schwelle BTy, so wird
gespritzt. Un im Modell den Effekt der BT-Spritzungen
deutlich zu zeigen, wurde nach der BT-Behandlung nochmals
gleich ein Raupenzensus durchgefiihrt, d.h. die
Ausgangsvariable Yy wurde nochmals gleich berechnet. Die so
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bestimmten Raupendichteﬁ waren nun niedriger als die Werte
von y., die bei der Regelung (s. Gleichung (69) verwendet
worden sind. Die neu berechneten Werte von y,, die in den
folgenden Figuren dargestellt werden, entsprechen also der
Populationsgrésse unmittelbar nach der BT-Behandlung.

8.5.1. Im Oberengadin &rtlich nicht begrenzte BT-Behandlungen

Fig.32 zeigt die simulierte Raupendichte y, bei einer
Regelung des abundanzdynamischen Larche-
Lirchenwicklermodelles (SIMKIND=NOMIGRATION) nach (69). Bei
jeder Spritzung wurde also immer gleich das ganze Tal
behandelt.

DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM BBERENGARDIN

RBUNDRNZDYNAMIK UND BEKREMPFUNG MIT BT
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Fig. 32: Simulation der Regelung der Abundanzdynamik
von Z. diniana mit Hilfe von B. thuringiensis.

Ueberstieg die Raupendichte y, den Schwellenwert BT.j, =
50 Raupen/kg Zweige, so wurde gespritzt
( ¥ Behandlung).
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Bei dieser Regelung wurde im Durchschnitt ca. wihrend 2 von 3
Jahren gespritzt (18 Spritzungen auf 29 mégliche: 18/29 =
0.621). Trotz diesen h&iufigen Eingriffen schwankt die
simulierte Populationsdichte von Z. diniana zwischen 8.5 und

100 Raupen/kg Zweige, also auf einem hohen Niveau. Die hohe
Raupendichte dussert sich auch in den grossen
Frassschadenindizes, die bis zu 0.65 ansteigen. Eine
Unterdriickung des Frassschadens bis zu einem
vernachlissigbaren Grad vermag der verwendete Regler nicht zu
bewerkstelligen.

Um abzukliren, ob der Regler grundsitzlich versagt, oder
ob es nur an der Wahl der Parameterwerte des Reglers liegt,
wurde eine Simulation mit verdndertem Parameterwert
durchgefiihrt. Hierbei wurde die Schwelle BT.},, ab welcher die
BT-Sporensuspension auszubringen ist, auf BT, = 10 Raupen/kg
Zweige herabgesetzt. Fig.33 zeigt die Simulationsresultate
einer solchen Regelung. Es‘ musste Jjetzt noch hdufiger
gespritzt werden, namlich rund 3 Mal auf 4 Jahre (genau 22/29
= 0.759). Trotzdem dgelang es wiederum schlecht, die
Raupendichte unter Kontrolle =zu bringen. Sie schwankt auf
hohem Niveau zwischen ca. 3 und 102 Raupen/kg Zweige. Der
Frassschadenindex steigt im einigen Jahren sogar auf 0.68 an.

Es stellte sich nun noch die Frage, ob bei ré&umlicher
Differenzierung der BT-Behandlungen eine bessere Kontrolle
der Massenvermehrungen von Z. diniana zu erzielen waren. 2u

diesem Zwecke wurde das lokale, um die Reglergleichung (69)
erweiterte, abundanzdynamische . Lirche-~Lirchenwicklermodell
mit dem dispersionsdynamischen Migrationsmodell kombiniert
(SIMKIND=BOTH). Die Resultate sind in Fig.34 dargestellt.

- 194 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS
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Fig. 33: Simulation der Regelung der Abundanzdynamik
von Z. diniana mit Hilfe wvon B. thuringiensis.

Ueberstieg die Raupendichte Y¢ den Schwellenwert BT, =
10 Raupen/kg Zweige, so wurde gespritzt
( + Behandlung).

Im Durchschnitt musste 4 Mal auf 5 Jahre das BT-Prdparat 1in
jedem Raumsegment ausgebracht werden (genau 467/580 = 0.805).
Die Raupendichten bewegen sich 2zwischen 23.2 und 56.8
Raupen/kg Zweige, die Frassschadenindizes erreichen
durchschnittlich einen Maximalwert von 0.456, in einzelnen
Raumsegmenten sogar eine HO6he von 0.609. Die grosste
Raupendichte betrdgt im Raumsegment 7 im Jahre 1977 sogar
92.002 Raupen/kg Zweige. Die simulierten Frassschadenindizes
in Funktion von Raum und Zeit sind in Fig.35 dargestellt.
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Fig. 34: Simulation der Regelung der Populationsdynamik
von Z. diniana (Kombination abundanzdynamisches Larche-
Lirchenwickler- mit Migrationsmodell) mit Hilfe von B.
thuringiensis. Ueberstieg in einem Raumsegment i die

Raupendichte Ye,i den Schwellenwert BT.y = 50 Raupen/kg

Zweige, so wurde gespritzt.

8.5.2. Innerhalb des Oberengadins d&rtlich begrenzte BT-

Spritzungen

Da es mit den bislang angewandten Regelungen offensichtlich
nicht méglich ist, im Modell die Lirchenwicklerpopulation auf
tiefem Niveau zu kontrollieren, so wurde versucht, zumindest
ein bescheideneres Ziel zu erreichen: Dem
Fremdenverkehrsgewerbe wiirde vielleicht schon ein Dienst
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Fig. 35: Simulierte Frassschadenindizes bei einer
Regelung der Populationsdynamik von 2. diniana mit

Hilfe von B. thuringiensis. Im Raumsegment i wurde
gespritzt, sobald die Raupendichte Ye,i den
Schwellenwert BT, = 50 Raupen/kg Zweige {iberstieg.

- erwiesen sein, falls einige wenige Wilder, die von Touristen
h&ufig begangen werden, von Frassschiden freigehalten werden
kdnnten. Viele Touristen lieben es, durch die Wilder rund um
den Stazersee in der N&he von St. Moritz zu spazieren. Es
wurde nun im Modell versucht, das Raumsegment 16, in dem
diese Walder 1liegen, mit Hilfe wvon BT-Spritzungen von
Lirchenwicklerfrassschiaden freizuhalten. Es wurde wiederum
derselbe Regler wie 1im vorangehenden Abschnitt 8.5.1.
verwendet. Allerdings wurde die Gleichung (69)
folgendermassen modifiziert:
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1116 = 5116

slie Yt ,16<BT¢h
11,6 := (70)
(1 = BTport) 1l1s Yt,16”=BTtn
Fig.36 a enthdlt die Raupendichten Ye,i sadmtlicher

Raumsegmente, Fig.36 b die Raupendichte Ye,16 des behandelten
Raumsegmentes 16 aus der Simulation mit dem Regler nach
Gleichung (70). Der Schwellenwert BT., fir die BT-Spritzung
war wiederum auf 50 Raupen/kg Zweige gesetzt worden. Fig.37
zeigt die Frassschadenindizes der gleichen Simulation.

Die Bedingung zum Spritzen war jedes zweite Jahr gegeben
(genau 16/29 = 0.552). Wie Fig.36 und Fig.37 zeigen, gelingt
es mit BT-Spritzungen nicht einmal, ein d&rtlich begrenztes
Gebiet wvon Frassschiden freizuhalten. Die Einwanderung von
Faltern aus den umliegenden Raumsegmenten ist viel zu gross.
Die Raupendichten‘ im Raumsegment 16 schwanken zwischen 10.0
und 100.7, im restlichen Tal durchschnittlich zwischen 2.291
und 233.531 Raupen/kg Zweige. Die hdéchsten simulierten
Frassschadenindizes betragen im Raumsegment 16 0.65, im
iibrigen Tal im Durchschnitt 0.85. A
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Fig. 36: Simulation der Regelung der Populationsdynamik
von Z. diniana im Raumsegment 16 (Stazerwald) mit Hilfe

von B. thuringiensis (Kombination abundanzdynamisches
Larche-Larchenwickler- mit  Migrationsmodell). Im
Raumsegment 16 wurde gespritzt, sobald darin -die
Raupendichte Y, 16 den Schwellenwert BTy, = 50
Raupen/kg Zweige liberstieg. a) Log. Raupendichten Ye,i?
b) Ausschnitt aus a) fir Raumsegment 16
( { Behandlung).
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SIMULIERTER FRASSSCHADEN
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Fig. 37: Simulierte Frasschadenindizes bei der Regelung
der Populationsdynamik von Z. diniana im Raumsegment 16

(Stazerwald) mit Hilfe von B. thuringiensis
Sporensuspensionen (Kombination abundanzdynamisches
Larche-Ladrchenwickler- mit Migrationsmodell). Im

Raumsegment 16 wurde gespritzt, sobald darin die
Raupendichte Ye,16 den Schwellenwert BTih = 50
Raupen/kg Zweige {liberstieg.

8.6. SIMULATIONEN ZUR BEKAEMPFUNG VON zZ. DINIANA MIT
PARAPHEROMONEN

Bei niederen Populationsdichten ist es mdglich, die Méannchen
von 2. diniana durch das Verspriihen von Sexuallockstoffen zu
verwirren. Die médnnlichen Falter - finden dann ihren
Geschlechtspartner nicht mehr, und es kommt 2zu keiner
Befruchtung. Das Verspritzen des Parapheromons (E)-ll-tetra-
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decenylacetat hat in den betroffenen
Liarchenwicklerpopulationen die Fertilitdt wdhrend den Jahren
1977, 1978 und 1979 im Durchschnitt um 97.12 % reduziert
(Baltensweiler & Delucchi, 1979). Die Modellierung einer
Parapheromonbehandlung ist einfach vorzunehmen. Gleichung
(34) ist zu ersetzen mit:

r+1 = (1 - Cpatdisr): Ifec(re)- £ (71)
Parameter: '

Cmatdisr = 0-9712

Ab einer gewissen Populationsdichte PP.,, finden sich die
Geschlechtspartner auch rein zufdllig, d.h. die Kommunikation
iiber Sexuallockstoffe ist nicht mehr notwendig. Dann vermag
das Versprihen von Parapheromonen auch keine Midnnchen mehr zu
verwirren. Da keine Kopulationen mehr verhindert werden
kénnen, ist auf die wirkungslose und teure Spritzung zu
verzichten. Es wurde deshalb wiederum ein Regler entworfen:
Die Gleichung (71) ist zu erweitern zu:

Jfec(re) £ Y >=PP¢p

et+l = (72)
(1-Cratdisr) Jfec(fe) £ ¥Ye< PPy

Parameter:

®matdisr = 0-9712
PPy y 50 Raupen/kg Zweige

Soll in den einzelnen Raumsegmenten differenziert vorgegangen
werden, so wird (72) wie folgt geschrieben:

Ifec(Te,i) £y Ye,i>=PPep
et+l,i = (73)
(1-Cpatgisr) 'Ifec(Te,i) £i  ¥¢,i< PPep
Parameter:

Cpatdisr = 0-9712
PPip 50 Raupen/kg Zweige
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8.6.1. Simulation der Spritzversuche im Val Bever von 1977-
1979

Fast das ganze Val Bever, welches die Raumsegmente 5 und 6
umfasst, ist in den Jahren 1977, 1978 und 1979 mit einem (E)-
ll-trans-tetradecenylacetat (Miktokapseln-Slurry) bespriiht
worden (Baltensweiler & Delucchi, 1979). Noch unpubl. Daten
zeigen, dass die Wirkung des versprithten Parapheromons fast
gédnzlich durch einwandernde Falter wieder aufgehoben wurde.
Die Raupendichten 2zwischen behandeltem und unbehandeltem
Kontrollgebiet wunterscheiden sich nicht mehr signifikant. Um

den langerfristigen Vergleich der simulierten
Populationsdichte, die durch Parapheromonspritzungen
beeinflusst wurde, ‘mit einer unbeeinflussten

Populationsentwicklung 2zu ermd&glichen, wurden im Modell die
Spritzungen von den Jahren 1977 bis 1979 auf die Jahre 1949
bis 1951 vorverlegt. Die beobachteten Raupendichten Yt,i'
dienten als Kontrolle. Fig.38 zeigt filir die Raumsegmente 5
und 6 die simulierte, durch die Parapheromonspritzung
beeinflusste Raupendichte im Vergleich 2zu der beobachteten
Raupendichte, die durch keinerlei menschliche Eingriffe
beeinflusst worden ist. Die erste Spritzung 2zeigt noch
deutlich eine Wirkung: 1950 ist die Raupendichte geringer als
1949. Doch schon die =zweite Parapheromonbehandlung scheint
wirkungslos zu sein, die Populationsdichte ist 1951 héher als
1950. Wie im Val Bever wirklich beobachtet, wdchst auch die
simulierte Population ungeachtet der Parapheromonbehandlungen
an. Die. aus den unbehandelten Raumsegmenten stammenden
Weibchen sind befruchtet und legen im Val Bever derart viele
Eier, dass die Population des Val Bever grdsser wird. Es
besteht jedoch ein einziger Unterschied zwischen dem Modell
und der Wirklichkeit: Schon nach der ersten Spritzung im
Jahre 1977 ist die Raupendichte angestiegen (Baltensweiler &
Delucchi, 1979), was in der Simulation erst ab der zweiten
Behandlung zutraf.
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Fig. 38: Simulation des Parapheromonspritzversuches im
Val Bever (Raumsegmente 5 und 6): Im Modell sind die
Spritzungen von den Jahren 1977 bis 1979 auf die Jahre
1949 bis 1951 vorverschoben worden. a) Raupendichten im
Raumsegment 5; b) im Raumsegment 6 ( | Behandlung).
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8.6.2. Andere Simulationen zur Verwirrungstaktik

Da im Modell leicht zwischen autochthonen und immigrierten
Tieren unterschieden werden kann, wurde zuerst einmal die
Wirkung der Parapheromonbehandlungen auf eine autochthone
Population untersucht. Es wurde hierzu das abundanzdynamische
Modell zur Larche-Liarchenwicklerbeziehung
(SIMKIND=NOMIGRATION) um den Regler (72) erweitert und eine
Simulation durchgefiihrt: Die simulierte Populationsdichte
nimmt stdndig ab, und im Jahre 1961 ist die Population
vollstandig ausgestorben.

Wie der vorhergehende Abschnitt 8.6.1. zeigt, kann starke
Immigration die Ausrottung der autochthonen Population jedoch
zunichte machen. Es wurden deshalb Simulationen zur
Immigration von Faltern ins parapheromonbehandelte
Oberengadin aus dem unbehandelten restlichen  subalpinen
Liarchenwicklersystem durchgefiihrt. Dazu wurden beide Modelle,

das abundanzdynamische Liarche-Lirchenwicklermodell
(SIMKIND=NOMIGRATION) sowie das abundanz- und
dispersionsdynamische Kombinationsmodell (SIMKIND=BOTH),

verwendet. Ebenfalls wurden die beiden Einflugsszenarien
gemdss der Konglobations- und gemdss der
Translokationshypothese simuliert. Insgesamt ergab dies 4
Simulationen. In jeder dieser 4 Simulationen wurde ein u,

resp. u von nrt- 0.1174 resp. nrt; - 0.1174 Eier/Baum

o,i
angenommen.

In der ersten Simulation mit dem abundanzdynamischen
Lirche-Larchenwicklermodell und dem Einflugsszenario gemiss
der Konglobationshypothese starb die Population von
Z. diniana im Jahre 1961 nicht mehr aus. Gemdss dem Regler

(72) musste jedes Jahr gespritzt werden. Ab 1961 erreichte
das System eine nichtzyklische Gleichgewichtslage bei einer
Dichte von 0.001 Raupen/kg Zweige.

Die zweite Simulation wurde mit dem gleichen Modell, dem
abundanzdynamischen Liarche-Ldrchenwicklermodell,
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durchgefiihrt. Das Szenario des Einfluges war aber gemdss der
Translokationshypothese gestaltet. Wiederum erreichte das
System bald eine Gleichgewichtslage, diesmal aber eine
zyklische. Die Merkmale dieser Gradation sind:

Gy = 10.75 Jahre

Ypin = 0.002 Raupen/kg Zweige
Ymax = 0-314 Raupen/kg Zweige
a = 0.312 Raupen/kg Zweige

Fig.39 zeigt die Resultate dieser Simulation.
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Fig. 39: Simulation der Bekdmpfung von Z. diniana mit

Parapheromonen: Es wurde das abundanzdynamische Ldrche-
Larchenwicklermodell verwendet, und es wurde
Immigration von Faltern gemass der
Translokationshypothese angenommen (Jedes Jahr eine
Spritzung).
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Bei der dritten Simulation wurde das abundanzdynamische
Larche~-Larchenwicklermodell mit dem Migrationsmodell
kombiniert. Als Szenario fiir den Faltereinflug wurde die
Konglobationshypothese angenommen. Wiederum geriet das System
ab 1961 in eine nichtzyklische Gleichgewichtslage bei einer
Dichte wvon 0.001 Raupen/kg Zweige. Es musste ebenfalls jedes
Jahr in jedem der 20 Raumsegmente Parapheromon verspriiht

werden.

Fir die vierte und letzte Simulation wurde dasselbe Modell
wie in der vorigen Simulation, das abundanz- und
dispersionsdynamische Kombinationsmodell, verwendet. Das
Szenario zum Faltereinflug war diesmal gemass der
Translokationshypothese gestaltet. In dieser Simulation wurde
keine Gleichgewichtslage mehr erreicht, die auftretenden
Gradationen sind voneinander alle leicht verschieden. Fig.40
- zeigt im Vergleich zu den beobachteten Raupendichten Yt' das
simulierte gewogene Mittel §t fir das ganze Oberengadiner
Tal.

Die Merkmale der Durchschnittsgradation nahmen folgende Werte
an:

Gy 10.75 Jahre
Ymin = 0.006 Raupen/kg Zweige

[

Ymax 0.922 Raupen/kg Zweige

a

0.916 Raupen/kg Zweige

In jeder der 4 Simulationen sind die Populationsdichten
genligend tief ausgefallen, um sichtbare Frassschdden 2zu
verhindern. Der héchste aufgetretene Frassschadenindex
betrdgt 0.011.
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DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM UBERENGARDIN

EINFLUG, POPULATIANSDYNAMIK UND PHERBMBNE
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Fig. 40: Simulation der Bek&mpfung von 2. diniana mit

Parapheromonen: Es wurde das abundanzdynamische Lirche-
Larchenwicklermodell mit dem Migrationsmodell
kombiniert und die Immigration von Faltern 1ins
Oberengadin aus dem restlichen unbehandelten subalpinen
Larchenwicklersystem gemdss der Translokationshypothese
angenommen (Jedes Jahr in jedem Raumsegment eine
Spritzung).

8.7. SIMULATIONEN ZUM POPULATIONSAUFBAU VON Z. DINIANA NACH
HYPOTHETISCHER AUSROTTUNG IM OBERENGADIN

Trotzdem eine Ausrottung von 2. diniana im Oberengadin

praktisch unméglich 2zu sein scheint, ist es interessant zu
untersuchen, was im Modell nach einer angenommenen,
hypothetischen Ausrottung geschieht. Simulationen zur
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DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM DBERENGADIN

POPULATIPNSAUFBAU NACH AUSRBTTUNG
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Fig. 4l: Simulation zum Wiederaufbau der Population von
Z. diniana nach hypothetischer Ausrottung im

Oberengadin. Es wurde das abundanz- und dispersions-
dynamische Kombinationsmodell verwendet. Zusdtzlich
wurde angenommen, dass Falter ins Oberengadin aus dem
restlichen subalpinen Lirchenwicklersystem gemdss der
Konglobationshypothese einwandern.

Immigration von Faltern ins Oberengadin aus dem restlichen
subalpinen Lirchenwicklersystem kdnnen die Frage beantworten,
wie schnell sich eine Lirchenwicklerpopulation nach einer
vorangegangenen Ausrottung wieder aufbaut. Unabhdngig vom
Modell und dem Szenario zum Faltereinflug lautet die Antwort
immer gleich: Schon 2 Jahre nach der Ausrottung ist die
folgende Populationsentwicklung von einer solchen, bei der
nie eine Ausrottung stattgefunden hat, nicht mehr 2zu

unterscheiden. Fig.4l zeigt stellvertretend fir alle
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Simulationen mit verschiedenen Modellen und Einflugsszenarien
die Resultate der folgenden Simulation: Es wurde das
abundanzdynamische Lédrche-Ldrchenwicklermodell mit dem
Migrationsmodell kombiniert (SIMKIND=BOTH), und es wurde der
Faltereinflug gemdss der Konglobationshypothese gestaltet.

DAS LAERCHENWICKLERSYSTEM IM BBERENGADIN

PBPULATIBNSAUFBARU UND GRENZZYKLUS

10

— I e
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Fig. 42: Simulation zum Wiederaufbau der Population von
2. diniana nach erfolgter, hypothetischer Ausrottung.

Darstellung des asymptotisch stabilen Grenzzyklus: Die

Ausgangsvariable ist als Ersatz fir die
Zustandsvariable €, in Funktion der andern
Zustandsvariablen T, dargestellt (Pseudo-Zustands-

raumdarstellung).

Die Grundmenge immigrierender Tiere Ug, i die fir die

Simulation verwendet wurde, betrigt nrt;-0.1174 Eier/Baum.
Wdre die Ldrchenwicklerpopulation nicht ausgerottet worden,

so entsprdche dieser Wert von u einem Verhdltnis der

0,1
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immigrierenden zur autochthonen Population wvon 0.039. Ein
Jahr nach der Ausrottung existiert im Modell schon wieder
eine kleine autochthone Population. Das Verh&dltnis zwischen
immigrierender und autochthoner Population betrdgt dann
1.0001. Im darauffolgenden Jahr betrdgt es nur noch 0.0705,
und es sinkt dann sehr schnell ab. Seine Werte pendeln in
allen folgenden Jahren zwischen 0.000'002 und 0.001'217 hin
und her.

Die Simulationen zum Wiederaufbau der Population von
Z. diniana nach erfolgter hypothetischer Ausrottung zeigen:
Der in Fig.42 dargestellte, simulierte und asymptotisch
stabile Grenzzyklus ist im ganzen Zustandsraum, mit Ausnahme

des Achsenabschnittes, in dem et=0 ist, attraktiv.

- 210 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

9. DISKUSSION

In den Naturwissenschaften
muss man die aus den Er-
scheinungen durch Induktion
geschlossenen Sdtze, wenn
nicht entgegengesetzte Voraus-
setzungen vorhanden sind, ent-
weder genau oder sehr nahe fir
wahr halten, bis andere Er-
scheinungen eintreten, durch
welche sie entweder grdssere
Genauigkeit erlangen oder Aus-
nahmen unterworfen werden.

nach Isaac Newton
Principia (1687)

9.1. WAS IST DIE URSACHE DER LAERCHENWICKLERGRADATION?

Die Frage nach den &kologischen Ursachen der asymptotisch
stabilen Gradation von Z. diniana wird zweckmissigerweise in
zwei Teile zerlegt: in die Frage nach den Ursachen einerseits
des Verlaufes und andererseits der Stabilitdt der Gradation.

9.1.1. Was verursacht den Gradationsverlauf?

9.1.1.1. Verursacht die Lirche-Lirchenwicklerbeziehung den

Gradationsverlauf, resp. die Regression?

Der Vergleich der Simulation, bei der die physiologische
Reaktion der Lirche ausgeschaltet wurde (Fig.24), mit der
Simulation des Modelles, das die physiologische Reaktion der
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Ldrche enthdlt (Fig.25), zeigt{ Die autskologischen
Eigenschaften von Z. diniana und die Eigenheiten ihrer Umwelt

sind derart beschaffen, dass ein Anwachsen der Léarchen-
wicklerpopulation erfolgt. Dieses Populationswachstum
entspricht der Progressionsphase einer Gradation von

Z. diniana. Die Wechselwirkung zwischen Nahrungsquantitdt und

Populationsentwicklung, die durch den Frass entsteht
(Abschnitt 6.1.1.), hat =zur Folge, dass sich die L&drchen-
wicklerpopulation bei der Tragkapazitdt des Lé&archenwickler-
systems stabilisiert (Fig.24). Es entsteht eine Art
logistisches Wachstum. Verfiigte die Léarche iiber keine
physiologische Reaktionsméglichkeit, SO ware diese
Tragkapazitdt sehr hoch, bei 202.631 Raupen/kg Zweige. Dies
entspricht recht genau der beobachteten Raupendichte yp..'
wdhrend der Kulmination, die ja 204.693 Raupen/kg Zweige
betréagt. '

Inwiefern l&sst sich nun der Verlauf der Gradationen durch
die Larche-Ldrchenwicklerbeziehung erkldren? Es bereitet
keine Mihe, die Progressionsphase durch das ausgeprégte
Populationswachstum zu erkldren. Die F3higkeit, sich stark zu

vermehren, ist nicht weiter erstaunlich; sie hat 2Z. diniana

mit vielen andern r-Strategen gemeinsam. Es ist ebenfalls
leicht mdéglich, mit der genauso selbstverstédndlichen
Tatsache, dass die Nahrungsmenge begrenzt ist, auch die
Kulmination der L&rchenwicklergradation 2zu erkldren. Die
eigentliche, noch nicht geldste Aufgabe besteht demnach
darin, 2zu begriinden, warum die Population nach der
Kulmination abnimmt. Die Teilfrage nach den Ursachen des
Gradationsverlaufes wird demzufolge besser folgendermassen
neu gestellt: Was bewirkt die Abnahme der Populationsgrésse
wdhrend der Regressionsphase? Sobald die physiologische
Reaktion der Lédrche in der vorgenommenen Art und Weise
(Abschnitt 6.1.2.) im Modell miteinbezogen wird, kann die
Regression und damit die ganze Gradation recht realistisch
simuliert werden (Fig.25). Die Frage nach den Ursachen des
Gradationsverlaufes ldsst sich also so beantworten:
Z. diniana hat die potentielle F&higkeit, im subalpinen
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Larchenwicklersystem exponentiell anzuwachsen. Dieses
Wachstum wird abgebremst durch die begrenzte Tragkapazitiét,
d.h. das Nahrungsangebot des Systems. Bei Raupendichten nahe
der Tragkapazitdt wird durch die physiologische Reaktion der
Liarche die Nahrungsqualitdt derart verschlechtert, dass auch
die Tragkapazitdt des Systems kleiner wird. Darum bricht die
Population von Z. diniana zusammen.

Zusatz: Die experimentellen Daten zur physiologischen
Reaktion der Lédrche, auf die sich die gemachten Aussagen
stitzen, vermégen nicht ganz zu befriedigen. Die
Nahrungsqualitdt 1l&sst sich trotz vielen weiteren Hinweisen
(Benz, 1974) =zurzeit 1lediglich durch den Rohfasergehalt
charakterisieren. Doch auch die Daten iiber den Rohfasergehalt
sind liickenhaft: Entweder ist der Rohfasergehalt nur von
Einzelbdumen bekannt (Benz, 1974; Omlin, 1977), oder es sind
nur Angaben fiir wenige Jahre vorhanden (Fischlin et al., in
Vorb.).‘ Was fehlt, sind Rohfaseranalysen iiber eine ganze
Gradation hinweg, die als Schétzung fiir ein grosses Gebiet,
2.B. das ganze Oberengadin, gelten diirfen. Die Ursache des
Gradationsverlaufes, resp. der Regression, mit der Lé&rche-
Larchenwicklerbeziehung 2zu deuten, steht 2zwar in keinem
offensichtlichen Widerspruch zu den zurzeit bekannten Daten.
Trotzdem haftet dieser Antwort auf die erste, eingangs
gestellte Teilfrage, infolge der Liicken in den Daten {iber die
physiologische Reaktion der Larche noch ein stark
hypothetischer Charakter an.

9.1.1.2. Verliert das Lirche~L3rchenwicklermodell seine

Gliltigkeit bei Aenderung der Parameterwerte?

Aussagen iber ein Modell h&dngen nicht bloss von der Struktur
desselben, also der Form der Gleichungssysteme und der damit
beriicksichtigten, 6kologischen Prozesse, ab, sondern
ebenfalls von der Wahl der Parameterwerte. Die
Sensitivitdtsanalyse zeigt, dass bei einigen Parameterwerten
das zyklische Verhalten der Populationsdichte von Z. diniana
verschwindet (Tab.23). Allerdings trifft dies nur in 8 Fédllen
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zu, in den {brigen 26 Simulationen bleibt das zyklische
Verhalten erhalten. Bei genauerer Betrachtung der F&dlle, bei
denen die Gradationen verschwinden, ergibt sich, dass zwei
Typen unterschieden werden k&nnen: Entweder stirbt die
Population von Z. diniana ganz aus, oder es wird eine

Gleichgewichtslage verschieden von Null erreicht.

Zur ersten Gruppe gehdren diejenigen Simulationen, bei
welchen die Parameter c,, c3, Cq und cg verdndert wurden.
Diese Parameter bestimmen die Mortalitdt der kleinen, resp.
der grossen Raupen in Funktion des Rohfasergehaltes. Die
Tatsache, dass die Larchenwicklerpopulation im Modell
ausstirbt, dies aber im realen System nicht tut, ldsst den
einen Schluss =zu: Die statistischen Vertrauensintervalle
dieser Parameter iiberragen ihre Plausibilitdtsintervalle. Die
experimentellen Daten, deren statistische Analyse zur
Bestimmung der Parameterwerte fiihrte, stammten aus zu Kleinen
Stichproben. | ' '

Zur zweiten Gruppe gehéren diejenigen Simulationen, bei
welchen Cyg9 und cjj verédndert wurden. Genaugenommen gehdren
allerdings nur die beiden Simulationen, bei denen Ci1g resp.
cy; auf den oberen Wert des Vertrauensintervalles gesetzt
wurde, zu dieser Gruppe. Wurde c1p oder cj; auf den unteren
Wert des Vertrauensintervalles gesetzt, so starb die L&rchen-
wicklerpopulation aus. Diese 2 letzten Simulationen gehdren
also noch zur ersten Gruppe. Deshalb lautet der Schluss
gleich: Die Vertrauensintervalle der Parameter €19 und cj33
liberragen ihre Plausibilitdtsintervalle. Wiederum sind
hierfliir die zu kleinen Stichprobenumfinge verantwortlich,
nicht das Modell selbst.

Berilicksichtigt man den Mechanismus, der zu einer
Stabilisierung der Ldrchenwicklerdichte fiihrt, so wird obige
Schlussfolgerung nochmals bestdtigt: Verantwortlich filir die
Gleichgewichtslage im Modellverhalten ist, dass die Dynamik
der physiologischen Reaktion der L&rche nach der ersten
Kulmination verschwindet. Die hohen Werte der Parameter cjj

- 214 -


Rectangle


ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

und.cll bedeuten eine derart grosse Vermehrungskapazitdt von
Z. diniana, dass die Dichte sprunghaft, innerhalb einer
Generation, bis an die Tragkapazitdt herankommt und dann dort

verbleibt. Dadurch erfolgt ein nicht nachlassender Stress der
Lirche, der jede Erholung verunméglicht. Der simulierte
Rohfasergehalt bleibt immer auf seinem maximalen Wert.
Verfiigte Z. diniana auch in Wirklichkeit i{ber eine derart

hohe Vermehrungskapazitdt, so zerstérte sich Z. diniana die

eigene Nahrungsgrundlage. Ein {iber viele Jahre hinweg
andauernder Stress der Lidrche, der keine Erholung mehr
zuldsst, tdtete bald die meisten L&rchen ab. Weil im realen
System lediglich selten Lidrchen absterben, kann geschlossen
werden: Die wahren Werte der Parameter c¢;5 und cj; liegen
tiefer als die oberen Endpunkte ihrer Vertrauensintervalle,
vermutlich nahe bei den wahrscheinlichsten Parameterwerten,
ihren Schitzungen. Diese Interpretation beinhaltet, dass die
Art %Z. diniana ihren Nahrungsanspriichen durch Einschrinkung

der Vermehrungsrate Zuriickhaltung auferlegt (prudent
predation). Ein verbliiffendes Ergebnis, da Z. diniana

sicherlich 2zu den r-Strategen gezdhlt werden muss. Oder hat
bloss Z. diniana ihre Vermehrungskapazitdt nicht stdrker zu

steigern'vermocht?

Die Sensitivitdtsanalyse kann folgendermassen
zusammengefasst werden: Abgesehen von den durch zu geringe
Stichprobenumfinge bedingten Ausnahmen bleibt das
Modellverhalten im untersuchten Teil des Parameterraumes
zyklisch, d.h. es stimmt qualitativ mit dem Verhalten des
realen Systems {iberein. Diese Uebereinstimmung hadngt nicht
notwendigetweise davon ab, dass genau die wahrscheinlichsten
Parameterwerte im Modell eingesetzt werden. Dies ist
bedeutungsvoll, weil die verwendeten Parameterwerte lediglich
dem ersten Moment parametrisierter Zufallsvariablen
entsprechen und deswegen anzunehmen 1ist, dass die wahren
Parameterwerte von ihren Schétzwerten abweichen. Die Frage
nach der Bedeutung einer Parametervariation l&sst sich also
wie folgt beantworten: Verdndert man die Parameterwerte
innerhalb ihrem Vertrauens- oder Plausibilitdtsintervall, so
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bleibt qualitativ die Uebereinstimmung zwischen dem
Modellverhalten und dem beobachteten Verhalten des realen
Systems erhalten. Dieses Ergebnis bestdtigt die Antwort auf
die Frage nach den Ursacheh des Gradationsverlaufes nochmals:
Das abundanzdynamische Modell zur Lidrche-L3drchenwickler-
beziehung ist homomorph zum realen System.

9.1.1.3. Welches Modell ist das beste?

Einige Simulationen, die um der Sensitivitdtsanalyse willen
vorgenommen wurden, verdienen besondere Beachtung: Es sind
all die Simulationen, bei denen das Modellverhalten dem
beobachteten Verhalten des realen Systems ndherkam. Dies
trifft auf 4 Simulationen 2zu, denn 1in 4 F&llen ist der
Bewertungsfaktor bf grdsser als 1 (Tab.23). Sind diese 4
Simulationen . der Simulation mit den wahrscheinlichsten
Parameterwerten nun wirklich {iberlegen? '

Bei dreien dieser 4 Simulationen ist die minimale
Raupendichte Ymin Sebr hoch, nadmlich ca. 83 mal hdher als die
Ypin' = 0.099 Raupen/kg
Zweige. Im Vergleich dazu bedeutet das Ueberschreiten der

beobachtete minimale Raupendichte

beobachteten maximalen Raupendichte Ypax' um einige Prozente
durch die simulierte Raupendichte yp ., nicht viel. Dies um so
mehr, als dass lokal an einzelnen Standorten, innerhalb dem
Engadin, schon Ofters weit grdssere Ymax ' beobachtet worden
sind, als die hoéchsten simulierten Werte betragen (vgl.
Tab.1l0 mit Tab.23). Je nachdem ob man das abundanzdynamische
Modell auf das ganze subalpine Ladrchenwicklersystem, auf das
ganze Oberengadiner Tal oder bloss auf ein einzelnes
Raumsegment innerhalb dem Oberengadin anwendet, stimmt das
simulierte Modellverhalten schlecht (subalpines Larchen-
wicklersystem, Oberengadin) oder gut (Raumsegment) mit dem
realen Verhalten iiberein. Hier versagt also der
Bewertungsfaktor bg: Die massive Ueberschreitung von ypip'
durch Ymin ware weit stédrker zu werten als die
Ueberschreitung von Ymax' durch yp.,, resp. der Amplitude a'
durch a (Die Gr&ssen, die zur Berechnung von bg verwendet
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wurden, sind voneinander nicht unabhingig: Wird Ymax' durch
Ymax Dur um wenige Prozente {berschritten, so fiihrt dies
schon rasch zu einer grossen Erhdhung der Quadratsummen, und
die Amplitude a wird a' ebenfalls iberragen). Dies fiihrt zur
Schlussfolgerung: Es gibt nur eine einzige unter den
Simulationen der Sensitivitdtsanalyse, die der beobachteten
Wirklichkeit n#her kommt als die Simulation mit den
wahrscheinlichsten Parameterwerten: Es ist die Simulation,
bei welcher der Parameter cg von 0.005472 kg Nadelmasse/Raupe

auf 0.010611 kg Nadelmasse/Raupe erh&ht wurde.

Die Erhéhung des Parameters Cg wurde hauptsachlich durch
das Heraufsetzen des Verschwendungsfaktors wg bewirkt. Da
keine experimentellen Daten iiber diesen Verschwendungsfaktor
vorlagen, konnte er nicht statistisch geschatzt werden. Das
bedeutet: Es kénnte durchaus sein, dass in Wirklichkeit der
Verschwendungsfaktor grdsser 1ist als im Modell angenommen
wurde.

Es gibt Griinde, die gegen obige 1Interpretation sprechen:
Erstens fihrt der hohe Wert von We bei tiefen
Populationsdichten von Z. diniana, zu allzu grossen

Frassschadenindizes. Aenderte man das Modell ab, indem man
den Verschwendungsfaktor wg nicht mehr als konstant, sondern
als positiv korreliert mit der Populationsdichte betrachtete,
so konnte diesem Argument allerdings ausgewichen werden. Der
zweite, schon angedeutete Grund, ist da stichhaltiger:
Ergebnisse der Simulation mit dem Modell, welches das
abundanzdynamische lokale Geschehen innerhalb eines
Raumsegmentes mit dem dispersionsdynamischen Migrationsmodéll
kombiniert, zeigen, dass durch die Zufiigung der Migration
eine &dhnliche Verbesserung des Modellverhaltens erzielt
werden kann, wie dies durch die Erhdhung des
Verschwendungsfaktors wg beim rein abundanzdynamischen Modell
bewerkstelligt wurde (vgl. Fig.25 b und Tab.22 mit Fig.27 b
und Tab.25, sowie die Quadratsummen und Gradationsmerkmale in
Tab.23 mit denjenigen in Abschnitt 8.3.). Die Frage, ob dés
Modell mit dem erhShten Wert fiir den Parameter cg demjenigen
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mit dem tiefen Wert wirklich vorzuziehen sei, kann demnach
nicht abschliessend beantwortet werden, ohne gleichzeitig das
Migrationsmodell in die Diskussion miteinzubeziehen.

Zur Verdeutlichung: Um zu kl&ren, welches Modell dem
realen System am ehesten entspricht, miissen die folgenden 3
Simulationen einander gegeniibergestellt werden:

A: Die Simulation mit dem abundanzdynamischen Modell zur
Ldrche-Larchenwicklerbeziehung, wobei die wahrscheinlichs-
ten Parameterwerte verwendet wurden (Abschnitt 8.2.1:
Fig.25 sowie Tab.21 und 22).

B: Die Simulation mit dem abundanzdynamischen Modell zur
Larche-Larchenwicklerbeziehung, wobei ausser dem Parameter
cg die wahrscheinlichsten Parameterwerte verwendet wurden.
Der Parameter Cg wurde auf 0.010611 kg Nadelmasse/Raupe
erhéht (Abschnitt 8.2.2: Fig.26 und Tab.23).

C: Die Simulation mit dem abundanzdynamischen Modell zur

Liarche~-Lirchenwicklerbeziehung kombiniert mit dem
dispersionsdynamischen Migrationsmodell, wobei die
wahrscheinlichsten Parameterwerte verwendet wurden

(Abschnitt 8.3: Fig.27, 28 und 29 sowie Tab.24 und 25).

Simulation A ist den ibrigen beiden eindeutig unterlegen.
Samtliche Quadratsummen sind am héchsten, und die
Gradationsmerkmale sind am weitesten von den beobachteten
Werten entfernt. Damit scheidet Simulation A aus, und der
Vergleich reduziert sich auf die Frage, ist Simulation B oder
C besser? Da Simulation B als einzige vollstdndig innerhalb
dem Wertebereich des subalpinen Larchenwicklersystems 1liegt
(SQsa-out = 0, Tab.23), scheint sie der Realitdt am n&chsten
zu kommen. Was spricht dagegen? |

a) Die Unterschiede zwischen den beiden Simulationen sind
nicht sehr gross (dhnlich grosse Quadratsummen und

Gradationsmerkmale).
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b) Die Quadratsummen SQnp und SQOE-out sind in der Simulation
c im Vergleich zu den beiden {ibrigen Simulationen. am
kleinsten (vgl. Quadratsummen im Abschnitt 8.3. mit
denjenigen unten in Tab.23).

¢) Das Migrationsmodell beriicksichtigt v.a. spezifische
Eigenschaften des Oberengadins. Es ist gut mdglich, dass das
um die Migration erweiterte Modell allzu spezifisch auf
dieses Gebiet abgestimmt ist. Das hiesse, das Lirchenwickler-
system im Oberengadin l&dsst sich nicht mehr wuneingeschrankt
auf das subalpine Larchenwicklersystem Iiibertragen. Diese
Interpretation erkldrt, warum die Simulation B in Bezug -auf
5Qq4r SQga—out und Gy der Simulation C {iberlegen ist, aber im
Hinblick auf SQnp und SQup-out genau das umgekehrte zutrifft.
d) In der Simulation C wurden lokal in einzelnen
Raumsegmenten hohe Raupendichten erreicht. Dies stimmt mit
den Beobachtungen vollkommen {iberein. Die hohen Raupendichten
liegen alle im beobachteten Wertebereich (Tab.10 und Fig.28,
insbesondere Teil b). Hier wirkte sich ein hoher Wert wvon Cg
sogar verschlechternd aus; denn dann fielen die lokalen
Raupendichten wie in Simulation B fiir die einzelnen
Raumsegmente unrealistisch niedrig aus.

e) Neben den quantitativen Simulationsresultaten miissen auch
qualitative Aspekte mitberiicksichtigt werden. Die folgenden
Ueberlegungen qualitativer Art, die grundsdtzlich fir die
Simulation C sprechen, sind bedeutungsvoll: Z. diniana ist im

Vergleich zu vielen anderen Tortriciden, wie dem Eichen-
wickler Tortrix viridana L. (Schwerdtfeger, 1961), dem

Apfelwickler Laspeyresia pomonella L. (Charmillot, 1980), dem

Traubenwickler Clysia ambigquella Hb. (Von Arx, 1977) oder dem

Kieferntriebwickler Rhyacionia buoliana (Green, 1962) ein

guter Flieger (s Abschnitt 7.1.). Das kann kein Zufall sein.
Damit 2. diniana zum derart 1leistungsstarken Flieger

evolvierte, musste .ein entsprechend grosser Selektionsdruck
bestanden haben und immer noch bestehen. H&chstwahrscheinlich
spielt die Migration in der Oekologie von Z. diniana eine
bedeutende Rolle. Also: Bei dhnlicher Qualitdt muss das um

die Migration erweiterte Modell dem rein abundanzdynamischen
Modell a priori vorgezogen werden. Ist die Simulation C der
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Simulation A nur dann {iberlegen, wenn der Parameter auf
seinem wahrscheinlichsten Wert belassen wird, so spricht das
fir die Richtigkeit des verwendeten Wertes von cg; und in
Wirklichkeit trifft genau das zu (s.0.).

All die aufgezadhlten Griinde fiihren zum folgenden Schluss:
Vermutlich ist der wahre Wert des Parameters Cg nahe dem als
wahrscheinlichsten geschdtzten Parameterwert. Es ware
lediglich noch denkbar, dass der wahre Wert von cg etwas
héher als die Schdtzung sein kénnte. Das bedeutet: Simulation
C ist besser, d.h. realistischer als Simulation B.

9.1.2. Was verursacht die Stabilitidt der Gradation?

Die reale Gradation weist, wie die Spritzversuche mit DDT und
Phosphamidon 2zeigten (Auer, 1974), asymptotische Stabilitdt
auf. Wie gross der Stabilitdtsbereich ist, ist nicht bekannt.
Doch kommt dieser Frage keine grosse Bedeutung zu. Wichtig
ist, dass das Modell in seiner L&sung nicht nur den
Gradationsverlauf wiedergeben sollte,‘ sondern, dass das
Modell 1in der N&he dieser L&sung auch die gleichen
‘Stabilitdtseigenschaften wie das reale Vorbild aufweisen
muss. Die 2zu beantwortende Frage lautet demnach: Welche
Mechanismen verursachen die asymptotische Stabilitdt der
Gradation von Z. diniana?

Es wurde schon argumentiert, dass die Migration eine
bedeutende Rolle spiele, indem sie notwendig sei, um die
Progressionsphase immer wieder neu einzuleiten (Baltensweiler
& Fischlin, 1979). Danach fliegen Falter gemdss der
Konglobationshypothese standig von ausserhalb des
Oberengadins ins Tal hinein und verursachen so, dass lokal
die Population niemals ausstirbt. Bei hohen Dichten fliegen
die Falter weg und verhindern dadurch, dass die Population
allzu stark ansteigt. Die vorliegenden Ergebnisse bestadtigen
diese Auffassungen jedoch nicht.
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Ein Vergleich zwischen den beiden Simulationen ohne (Fig.25)
und  inklusive Migrationsmodell (Fig.27) 2zeigt, dass im
Gradationsverlauf nur geringfiligige Unterschiede bestehen. Bei
beiden Simulationen liegen die Anfangswerte e, ausserhalb des
Grenzzyklus. Das erlaubt das transiente Verhalten der
Modellsysteme zu beobachten. Schon im rein
abundanzdynamischen Modell laufen die Trajektorien auf den
Grenzzyklus zu. Das weist auf eine asymptotische Stabilitéat
des Grenzzyklus des Modelles ohne Migration hin. Noch
deutlicher sichtbar wird dieses Systemverhalten nach
erfolgter Ausrottung; geringste Abweichungen des
Anfangswertes e, von Null bewirken, dass die Trajektorie zum
Grenzzyklus fiihrt (Fig.42). Dank Simulationen von

verschiedensten Anfangswerten e und r, aus, sowie liber

ldngere Zeitrdume hinweg, konnte :umindest empirisch gezeigt
werden, dass das abundanzdynamische Modellsystem sogar im
ganzen Zustandsraum, mit Ausnahme von e,=0, asymptotisch
stabil ist. Der Grenzzyklus ist nicht nur von aussen, sondern
auch von innen her asymptotisch stabil. Neben dem Grenzzyklus
konnten beim abundanzdynamischen Modell mit den
wahrscheinlichsten Parameterwerten keine weiteren Attraktoren
mehr gefunden werden. Wegen den hohen Rechenkosten konnten
die Stabilitadtseigenschaften des um die Migration erweiterten
Modelles weniger gut untersucht werden. Soweit sie bekannt .
wurden, zeigen sie: Die Stabilitdt der Modellsysteme entsteht
durch Eigenschaften des abundanzdynamischen Modelles mit den
wahrscheinlichsten Parameterwerten.

Die Antwort auf die Frage nach den Ursachen der
asymptotischen Stabilitat der Lirchenwicklergradationen
lautet: Es trifft zwar zu, dass die Migration, insbesondere
bei hohen Populationsdichten, durch das Wegfliegen von vielen
Faltern aus dem Gebiet, in dem die Tragkapazitdt am Sinken
ist, =zus&dtzlich stabilisierend wirkt. Dieser Beitrag ist
jedoch geringfiigig. Beim heutigen Wissensstand ergibt sich
aus den vorliegenden Untersuchungen die folgende
Schlussfolgerung: Die Larche-Lirchenwicklerbeziehung stellt

den entscheidenden &kologischen Mechanismus dar, der die
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Gradation asymptotisch stabil macht.

9.1.3. Wo 1liegen die Grenzen der Larche-L3rchenwickler~

hypothese?

Das Verhalten der Modelle, denen die Lidrche-Lirchenwickler-
hypothese zugrunde liegt, stimmt mit dem Verhalten des realen
Systems grdsstenteils, jedoch nicht ganz, {iberein (Abschnitt
8.2.1: Fig.25, Tab.21] und 22 sowie Abschnitt 8.3: Fig.27, 28
sowie Tab.24 und 25). Welches sind die verbleibenden
Unterschiede zwischen den Modellen und dem realen System?

Als wichtigster ©Unterschied sind die Abweichungen im
Gradationsverlauf wdhrend dem Tiefpunkt zu werten. Die
simulierte minimale Raupendichte Ymin ist im Falle des rein
abundanzdynamischen = L&rche-L3rchenwicklermodelles um das
13.7-fache héher als die beobachtete minimale Dichte Ymin'*
Im Falle des um die Migration erweiterten Modelles betrdgt
das Verhdltnis y,in/Ypin' immer noch 7.2. 1In diesem Punkt
befriedigen die Modelle nicht. Eine einfachere, aber in ihrer
Grundstruktur &hnliche Version des abundanzdynamischen
Gleichungssystems (35) und (36) (Fischlin & Baltensweiler,
1979) war in dieser Beziehung den Modellen dieser Arbeit
iberlegen. Doch sind die vorliegenden Modelle vorzuziehen, da
sie auf eingehenderen und umfassenderen statistischen
Auswertungen der beobachteten und experimentell gewonnenen
Daten griinden (s. Anhang).

Die Begrenztheit der &kologischen Wechselwirkung Larche-
Larchenwickler die Population von Z. diniana zu regulieren,

zeigt sich in folgendem Sachverhalt: Die simulierten

Minimumsdichten tibersteigen den beobachteten Wert y ;'

Ymin
ungefdhr um das zehnfache. Dieser <{kologische Mechanismus
vermag es also nicht, am Ende der Regressionsphase eine der
Beobachtung geniligende Abnahme der L&rchenwicklerpopulation zu

bewerkstelligen.
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Die Migrationshypothese, sei das in Form der Konglobations-
oder der Translokationshypothese, hilft auch nicht weiter. Im
Gegenteil: Wie die Simulationen zur Immigration von Faltern
ins Oberengadin aus dem restlichen subalpinen Larchenwickler-
system andeuten, erhdht sich die minimale Raupendichte ypip
sogar (Abschnitt 8.4.).

Zur 1liickenlosen Erkldrung der Populationsdynamik von
2. diniana miissen zusdtzlich weitere 6kologische

Wechselwirkungen herangezogen werden: Der Parasitismus
(Delucchi, 1982) im Sinne der Antagonistenhypothese (Royama,
1971) und/oder ein genetischer Polymorphismus (Baltensweiler,
1970; Chitty, 1971; Baltensweiler, 1977). Allerdings ist zu
befiirchten, dass die Qualitdt der zurzeit vorhandenen Daten
und die Tatsache, dass durch die L&rche~Ldrchenwickler-
hypothese die Gradation grésstenteils schon erkldrt werden
kann, es nicht mehr zuliessen, sich eindeutig fiir eine der
ibrigen in Frage kommenden Hypothesen zu entscheiden.

Zu einem &dhnlichen Schluss 1ist auch Clark (1979) beim
Studium des Balsamtannentriebwicklers Choristoneura

fumiferana Clem., der die W&lder Ostkanadas heimsucht,

gelangt. Allerdings =zieht Clark diese Schlussfolgerung aus
einem anderen Grund: Seiner Meinung nach besteht zwischen der
erforderlichen Qualitdt sowie Quantit&dt der Daten und der zu
lésenden Fragen ein unverbesserbares Missverhdltnis. Dank der
Beschfénkung, resp. Konzentration auf das Oberengadin, wie
dies im Verlaufe des Ldrchenwicklerprojektes geschehen ist,
scheint dieses Missverhdltnis, 2zumindest was die Lédrche-
Ldrchenwicklerbeziehung anbetrifft, weit weniger folgenschwer

zZu sein.

9.1.4. Welchen Stellenwert nimmt die Ldrche-L&rchenwickler-

hypothese unter-den ilibrigen Hypothesen ein?

Beim heutigen Wissensstand kommen zur Erkldrung der Ladrchen-
wicklergradation nur die Antagonisten-, die Ldrche-Ldrchen-
wickler-, die genetische Polymorphismushypothese oder eine
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Kombination dieser Hypothesen ‘ in Frage. Die
Migrationshypothese nimmt eine Sonderstellung ein, auf die in
einem getrennten Abschnitt noch einzugehen ist (Abschnitt
9.1.5.). 2Zur Migrationshypothese sei hier nur soviel gesagt:
Im Modell bewirkt die Migration, dass zwischen den
Raumsegmenten riesige Mengen von Tieren ausgetauscht werden.
Der Austausch erfolgt aber meist zu &hnlich grossen Anteilen.
Das bedeutet, die 1lokale Dichte eines Raumsegmentes &dndert
sich kaum. Die Migration vermag also den Verlauf der
Abundanzdynamik nicht wesentlich zu beeinflussen. Dies wird
bestdtigt durch die geringfiigigen Unterschiede im Verhalten
zwischen den Modellen mit und ohne Migration (vgl. Fig.25 mit
Fig.27).

Im populationsdynamischen Modell von Van den Bos &

Rabbinge (1976) wurde der Parasitismus wvon 2. diniana,
gleichzeitig neben einer auf blossen Vermutungen formulierten
Larchenreaktion, mitberidcksichtigt. Aus grundsdtzlichen
Ueberlegungen wurde die Polymorphismushypothese abgelehnt.
Die Migration wurde ebenfalls vernachldssigt. Mittels
Simulationen wurde dieses Modell untersucht, und die Autoren
kamen zum Schluss, dass die beiden im Modell enthaltenen
6kologischen Prozesse gleichermassen zur Entstehung der
Larchenwicklergradation beitragen. Die Resultate dieser
Autoren stimmen mit denjenigen der vorliegenden Arbeit darin
iberein, dass filir eine vollstdndige Erkldrung der L&rchen-
wicklergradation neben der Liarche-Larchenwicklerbeziehung
weitere Okologische Prozesse miteinbezogen werden miissen.
Hingegen zeigen die Simulationsresultate der vorliegenden
Arbeit, dass die Rolle der Antagonisten als weit unwichtiger
angesehen und diejenige der physiologischen Reaktion der
Liarche entsprechend aufgewertet werden muss. Dieses Ergebnis
ist weder auf den neuen Ansatz noch die andere Technik, wie
sie in dieser Arbeit angewandt wurden, zuriickzufiihren,
sondern beruht hauptsdchlich auf der Mitberlicksichtigung und
Neuauswertung der im letzten Jahrzehnt erarbeiteten Daten
(Benz, 1974; Auer, 1975a; Baltensweiler & wvon Salis, 1975;
Delucchi et al., 1975; Omlin & Herren, 1976; Baltensweiler et
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al., 1977; Delucchi & Renfer, 1977; Herren, 1977; Omlin,
1977; Baltensweiler, 1978b; Baltensweiler & Delucchi, 1979;
Baltensweiler & Fischlin, 1979; Fischlin et al., in Vorb.).
Viele der wichtigsten im Modell von Van den Bos & Rabbinge
(1976) verwendeten Parameterwerte sind falsch oder beruhen zu
sehr bloss auf Vermutungen.

Bisherige Arbeiten, wie z.B. Baltensweiler et al. (1977),
schdlen die einzelnen d&kologischen Prozesse heraus, werten
sie aber kaum. Gemdss der vorliegenden Arbeit kommt der
Larche-Ldrchenwicklerhypothese eine Schliisselrolle zu. Ein
krasser Widerspruch entsteht dadurch nicht. Doch wird die
Rolle der Larche~Larchenwicklerbeziehung im Verhdltnis zu den
iibrigen d&kologischen Prozessen, dank der quantitativen
Untermauerung durch die Simulationsresultate, aufgewertet.
Die Lirche-Lirchenwicklerbeziehung .erh&lt dadurch einen
dhnlichen Stellenwert wie ihn schon Benz (1974) formulierte.
Im Vergleich zu seiner Arbeit liegen folgende neue Resultate
vor: Es konnte gquantitativ und im Systemzusammenhang die
Richtigkeit der Vermutung, dass die Lirche-Ldrchenwickler-
beziehung die Population von Z%Z. diniana reguliert, best&tigt

werden. Es konnte gezeigt werden, wo die Grenzen in der
Fadhigkeit der 6kologischen Wechselwirkung zwischen der
Wirtspflanze L&rche und dem Insekt Z. diniana 1liegen, die

Populationsdynamik des Insektes zu bestimmen. Angesichts der
heutigen Kenntnisse und der zurzeit verfiigbaren Daten Iliber
das subalpine Ldrchenwicklersystem sowie das Larchenwickler-
system im Cberengadin 1lé&sst sich abschliessend sagen: Im
Gegensatz zur Antagonisten-, zur Polymorphismushypothese
und/oder 2zu einer deren Kombinationshypothesen ist die
Okologische Wechselwirkung Larche-Larchenwickler zur Deutung
der Populationsdynamik von Z. diniana notwendig, aber nicht

ganz hinreichend.

- 225 -


Rectangle


DISKUSSION

9.1.5. Was ist die Rolle der Migration?

Einerseits wurde gezeigt, dass die Migration nur geringfiigig
zur Entstehung der asymptotisch stabilen Larchenwickler-
gradation beitragt (Abschnitte 9.1.1. und 9.1.2.).
Andererseits wurde die Behauptung aufgestellt, dass die
Migration in der Oekologie von Z. diniana eine
bedeutungsvolle Rolle spiele (Abschnitt 9.1.1.3.). Wie
vertragen sich diese Aussagen?

Wie die Simulationen zum Populationsaufbau nach
hypothetischer Ausrottung zeigen (Fig.41l), besteht die Rolle
der Migration einmal darin zu verhindern, dass der Zustand
e;=0, sollte er je auftreten, nicht lange bestehen bleibt.
Nur in diesem Zustand verliert der . Grenzzyklus seine
Attraktivitdt (Abschnitt 9.1.2.). Das bedeutet, die Migration
ist verantwortlich f£iir die Resilienz des L&rchenwickler-
systems im Sinne von Holling (1973).

Besteht denn nun je die Gefahr, dass im realen System die
Larchenwicklerpopulation ausstirbt? Schédtzt man die absolute
Populationsgrdsse von Z. diniana im Tiefpunkt der Gradation,

z.B. flir das Jahr 1967, sowie im Tiefpunkt der Oszillation,
d.h. im Falterstadium, so ergibt sich £fir das Oberengadin
immer noch eine stattliche Populationsgrdsse, nédmlich
f1967=29'680 Falter (fl967=Y1967' ’ C17 . nrt-
(1-9mstarv,1967) *© (1-9m11p(ri9e7)) = 0.002-91.3- 351147
(1-0) * (1-0.682); Tab.22). Das bedeutet: Etwa auf jedem
17. Baum sitzt ein Falter. Die mittlere Distanz zwischen den
Bdumen betragt ca. 13 m, diejenige zwischen den Faltern also
ca. 2200m (Tab.7). Im Verhdltnis zur viele km umfassenden
Flugleistung von Z. diniana ist dies eine geringe Distanz.

Durchflogen werden muss sie aber trotzdem. Weil dies
geschieht, stirbt die Larchenwicklerpopulation grossfléachig,
beispielsweise in der Gr&ssenordnung eines Raumsegmentes, nie
aus. Dies bestdtigt auch die Simulation (Fig.28). Die
Resilienzfunktion der Migration besteht also darin, im
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Tiefpunkt der Gradation, die mittlere Distanz von ca. 200 m
zwischen den Tieren 2zu {iberwinden. Im Modell sind die
Raumsegmente allerdings 2zu gross, um diese Art der
Resilienzfunktion noch zu zeigen.

Zur Frage, ob die Konglobations- oder die
Translokationshypothese der Realitdt eher entspricht, liefern
die Simulationen zur Immigration von Faltern ins Oberengadin
aus dem restlichen subalpinen L3rchenwicklersystem keine
Entscheidungsgrundlagen (Abschnitt 8.4., insbesondere Fig.30
und 31). Sie besagen lediglich, dass sich die Immigration auf
die Populationsdynamik nur sehr schwach auswirkt, solange
eine autochthone Population schon vorhanden ist (vgl. Fig.25
mit Fig.30 und mit Fig.4l, sowie Fig.28 a mit Fig.31).
Hingegen erlauben es die obigen Ueberlegungen zur
Resilienzfunktion der Migration, auf die aufgeworfene Frage
eine Antwort 2zu wagen: Da es als sehr unwahrscheinlich
anzusehen ist, dass die Ldrchenwicklerpopulation in einem Tal
des subalpinen Larchenwicklersystems, wie - z.B. dem
Oberengadin, je ausstirbt, wird die Bedeutung einer
allfdlligen Konglobation nebensidchlich; denn die
Regelmassigkeit der Gradationen ist durch die autochthone
Population ohnehin schon gewdhrleistet. Die genaue Analyse
des Geschehens im Migrationsmodell (s. Mikrofiche im Anhang,
z.B. das Verhdltnis zwischen den autochthonen und den
immigrierten Tieren in den einzelnen Raumsegmenten) ergibt,
dass zwischen den Raumsegmenten grosse Populationsanteile
ausgetauscht werden. Dies entspricht einer Art von
Translokation; allerdings bloss innerhalb des Tales. Als
Gedankenexperiment kdénnte man die einzelnen Raumsegmente als
Tdler und das gesamte System als Modell des ganzen subalpinen
Larchenwicklersystems auffassen. Es ist dann 2zu erwarten,
dass die im vorliegenden Modell aufgetretenen Translokationen
in einem geringeren Masse wiederum beobachtet werden kdnnten.
Auf diese Weise 1liessen sich viele der im Alpenbogen
festgestellten Phinomene (Auer, 1977) deuten: Sowohl die
starke Synchronisation der Populationsentwicklungen innerhalb
eines Tals, als auch die teilweise Autonomie, welche die
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Talpopulationen innerhalb des Alpenbogens aufweisen, wédre auf
die mengenmdssig umfassenden und hdufigen Translokationen
innerhalb des Tales zurlickzufiihren. Die gerade noch
erkennbare Synchronisation zwischen den einzelnen Gradationen
innerhalb des Alpenbogens riihrte von den weniger stark
ausgeprigten Translokationen 2zwischen den T&dlern her. Dies
alles spricht flir die 'Richtigkeit der
Translokationshypothese.

Die Rolle der Migration beschrdnkt sich nicht bloss auf
die Resilienzfunktion: Erstens erméglicht es der Falterflug,
iber die Pheromonkommunikation die Kopulationsrate zu
steigern. Zweitens verhilft die Migration von Z. diniana

einem Grossteil der Population ein Gebiet, in dem die
Tragkapazitdt am Sinken begriffen ist, zu verlassen. Da die
Synchronisation der Gradationen innerhalb des subalpinen
Lirchenwicklersystems nicht vollkommen ist, besteht fiir die
emigrierenden Falter die Mdglichkeit, einen Zielstandort mit
hdherer Tragkapazitdt =zu finden. Andeutungsweise ldsst sich
die Bedeutung dieses Mechanismus in einigen Simulationen
erkennen (vgl. Fig.28 a und Fig.29 mit Fig.36 a und Fig.37).
Dies fiihrt zur Vermutung, dass die Migration bei der Art
Z. diniana im Verlaufe der Evolution deswegen derart

ausgepridgt herausselektioniert wurde, weil sie neben der
Resilienzfunktion im Sinne der Translokationshypothese zur
Steigerung der Fitness beitragt.

9.2. DARF DER LAERCHENWICKLER BEKAEMPFT WERDEN?

Zurzeit gibt es im Kanton Graubiinden verschiedentliche
Interessengruppen, die Anstrengungen unternehmen, den
Liarchenwickler zu bekdmpfen. Dies hat sogaf schon zu zwei
Vorstdssen im Schweizerischen Nationalrat gefiihrt. Dabei
wurde versucht, den Bund zu einer finanziellen Unterstiitzung
der Ldrchenwicklerbekdmpfungsaktionen zu bewegen. Viele Leute
halten den Larchenwickler also fiir einen Sch&dling. Bei den
angestrebten Bekdampfungsaktionen handelt es sich, im
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Gegensatz zu den bisherigen chemischen und mikrobiologischen
Bekadmpfungsversuchen (Meyer, 1947; Maksymov & Auer, 1955;
Martignoni & Auer, 1957; Grison & Bovey, 1970; Grison et al.,
1971; Auer, 1974; Martouret & Auer, 1977), um sehr
grossflidchige Spritzaktionen. Mindestens ein ganzes Tal, wie
beispielsweise das Oberengadin, soll behandelt werden. Im
Vordergrund steht eine Behandlung mit Bacillus thuringiensis

"(BT). Eine grosse, schweizerische Chemiefirma ist daran
interessiert, ihre neuen BT-Pridparate in Grossapplikationen
zu prifen.

Angenommen, dass die Lirche-Liarchenwicklerhypothese
wriklich zutrifft, miisste es, angesichts der Tragweite der
angestrebten Bekdmpfungsaktionen, von grossem Interesse sein,
verschiedene Bekdmpfungstechniken und Bekdmpfungsstrategien
in Simulationen, wie sie in den Abschnitten 8.5. und 8.6.
dargestéllt sind, miteinander vergleichen zu kdnnen.

9.2.1. Wie gefdhrlich wdre die Bekdmpfung mit BT?

Die Simulationen zur Bekampfung wvon 2. diniana mit BT
(Fig.32, 33, 34, 35, 36 und 37) zeigen eines deutlich: Die
Mortalitdt, die durch die heutigen BT-Prdparate erzielt

werden kann, 1ist im Verhdltnis zur Vermehrungskapazitdt von
Z. diniana viel zu gering. Vergleicht man Fig.32 mit Fig.33,

so wird ersichtlich, dass selbst bei Erniedrigung der
Schwellendichte BTy, ab der behandelt wird, keine
wesentliche Verbesserung erzielt werden kann. Da die
Simulation mit der niedereren Schwellendichte BT, eine hohe
Behandlungshdufigkeit aufweist - in den spdteren Jahren nahe
bei 1 - ist anzunehmen, dass selbst stidndiges Spritzen nie
zum dJewiinschten Erfolg fiihren kann (Fig.33). Eine genaue
Analyse der Simulationsresultate macht dieses Ergebnis
verstandlich: Erst wenn die physiolbgische Reaktion der
Liarche, nach einer Phase verlangsamten Wachstums der L&archen-
wicklerpopulation, doch noch einsetzt, nimmt die Population
von Z. diniana ab. Nur zusammen mit der Unterstiitzung durch

die reduzierte Tragkapazitit des Lirchenwicklersystems
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erméglicht es die BT-Spritzung, das Populationswachstum zu
stoppen.

Damit wird ein Mechanismus erkennbar, der bei allen
méglichen Bekampfungen von Z. diniana im Raupenstadium eine

bedeutende Rolle spielen diirfte: Von dem Augenblick an, da
Populationsdichten ab <ca. 1 Raupe/kg Zweige einmal erreicht
sind, verm&gen selbst sehr grosse, durch den Menschen
erzeugte Mortalitdten, die Population kaum im Zaume 2zu
halten. Erforderlich wé&ren nédmlich unrealisierbar hohe
Mortalitdten i{iber 0.99, um weiteres Populationswachstum zu
verhindern. Solch hohe Mortalitdten sind im Larchenwickler-
system durch kein 1Insektizid 2zu erzielen, sei es noch so
giftig. Im Modell und - es ist zu befiirchten - gleichermassen
in der Realitadt, entsteht folgende Situation: Es muss jedes
Jahr gespritzt werden; die Population wé&chst dadurch zwar
langsamer aber trotzdem an, bis endlich die Populationsdichte
so hoch geworden ist, dass die physiologische Reaktion der
Ldrche einsetzt und Frassschéden sichtbar werden.

In genau dieser Situation befinden sich heute die Walder
der kanadischen Provinz New Brunswick (Bradford Marshal,
1975; Miller & Varty, 1975; Baskerville, 1975b; Baskerville,
1976) . Die Cekologie des Balsamtannentriebwicklers
Choristoneura fumiferana ist derjenigen von 2. diniana recht

dhnlich. Der Balsamtannentriebwickler wird in New Brunswick
alljédhrlich durch grossangelegte Spritzaktionen per Flugzeug
bekimpft. Der forstwirtschaftlich wesentliche Unterschied
zwischen diesen beiden Wicklern besteht darin, dass Ch.
- fumiferana immergriine Tannen- ud Fichtenarten (Abies balsamea

(L.) Mill., Picea glauca (Moech) Voss, Picea rubens Sarg.,

Picea mariana (Mill.) B.S.P.), hingegen Z. diniana bloss die

laubabwerfende L3rche L. decidua befdllt. Die Konsequenzen

sind, dass die immergriinen Nadelb&dume im Gegensatz zur Lé&rche
bei Verlust ihres ganzen Nadelkleides kein neues bilden
kénnen und deswegen absterben. Bei Ch. fumiferana muss sich

der ganze Wald, nicht bloss der am Leben gebliebene Baum,
erholen. Der Zyklus dauert deswegen auch entsprechend lénger;

- 230 -


Rectangle


DISKUSSICN

statt 9 1/3 Jahre ca. 35 Jahre (Morris, 1963a; Baskerville,
1975a) . Ansonsten &dhneln sich aber die beiden Arten Ch.
fumiferana und 2. diniana sehr stark, und die Erfahrungen,

die beim grossrdumigen Bekampfen von Ch. fumiferana gemacht

worden sind, miissen deshalb als Warnung sehr ernst genommen
werden: Trotzdem mit modernsten Techniken versucht wird, Ch.
fumiferana unter Kontrolle zu halten (Kettela, 1975), steht
heute die ganze Provinz unmittelbar vor der Gefahr einer

neuen Massenvermehrung. Im Gegensatz zu Situationen, wie sie
im letzten Jahrhundert bestanden haben, ist die heutige Lage
weit gefdhrlicher; denn eine Massenvermehrung droht nicht nur
in einzelnen Regionen, sondern in der ganzen Provinz New
Brunswick liberall gleichzeitig auszubrechen (Clark et al.,
1979). ‘

Die kanadischen " Erfahrungen scheinen die
Simulationsergebnisse der vorliegenden Arbeit zu best&dtigen.
Die Frage stellt sich, ob dies immer noch zutrifft, wenn die
Unterschiede 2zwischen dem Balsamtannentriebwickler- und dem
Ldrchenwicklersystem genau berlicksichtigt werden.

Die zusédtzliche Gefahr, die von der Gleichzeitigkeit einer
Massenvermehrung herrihrt, darf beim Larchenwicklersystem
getrost missachtet werden. Ebenfalls fiihrten die bisherigen
Frassschdden nur selten zum Absterben ganzer L&rchen (Rappo,
1977; Baltensweiler, 1978b; Baltensweiler & Rubli, im Druck).
Trotzdem l4sst sich vermuten, dass beim Lirchenwickler
- vegleichbar grosse Gefahren entstiinden: Denn es liegt
durchaus im Bereich des Mdglichen, dass die Ldrche infolge
des wahrend mehreren Jahren andauernden, schwachen,
schleichenden und 1langsam 2zunehmenden Stresses, durch den
schlussendlich doch nicht zu verhindernden Frassschaden dann
derart geschwdcht wird, dass sie abstirbt. Es wdre sogar mit
einer erhéhten L3rchenmortalitdt zu rechnen (Baltensweiler &
Rubli, im Druck) . Bei diesem méglichen Ausgang
grossangelegter BT-Bekdmpfungsaktionen dréngt sich die
folgende Schlussfolgerung auf: In Anbetracht der
Tolerierbarkeit der SchZden, die 2. diniana im heute noch
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verhdltnismédssig ungest&rten Ldrchenwicklersystem verursacht,
scheint eine weitrdumige Bekdmpfung des L&rchenwicklers mit
BT unverantwortbare Gefahren mit sich zu bringen.

Dem ist allerdings noch etwas beizufiligen. Sorgfaltig
geplante Pilotstudien, bei denen 6rtlich begrenzt und {iber
viele Jahre hinweg gespritzt wiirde, wédren vermutlich nicht
sehr gefadhrlich. Wie die Simulation zu den BT-Behandlungen
allein im Raumsegment 16 (Fig.36 und 37) und zum
Spritzversuch im Val Bever (Fig.38) zeigen, besteht wohl kaum
die Gefahr, dass wie beim Balsamtannentriebwickler ein 2Zwang
zum Weiterspritzen - um das Schlimmste zu verhiliten -
entstehen kénnte. Die Synchronisationskraft durch die 1im
ibrigen Tal noch ablaufenden Massenvermehrungen ist stark

genug, die Z. diniana Population im behandelten Gebiet bald
wieder in den iiblichen Populationsverlauf hinein zu zwingen.
So kénnte Aufschluss {iber die 1langfristige Reaktion der
Larche auf mehrjdhrigen schwachen Stress erforscht werden.
Allerdings wédre das Risiko einzugehen, dass im behandelten
Gebiet viele Ldrchenbdume geopfert werden missten.

9.2.2. Wie erfolgreich kénnte die Bekampfung mit

Parapheromonen sein?

Die Tatsache, dass zwischen der Simulation des
Spritzversuches im Val Bever und den Beobachtungen im realen
System die erwdhnten Unterschiede (Abschnitt 8.6.1. und
Fig.38) bestehen, l&sst sich folgendermassen interpretieren:
Der Austausch von Tieren zwischen den verschiedenen
Raumsegmenten, die Translokation innerhalb des Tals
(Abschnitt 9.1.5.), erfolgt im realen System im Unterschied
zum Migrationsmodell in weit st&drkerem Ausmass. Der Verlauf
der Populationsdichte im Raumsegment 5 (Fig.38 a) im
Vergleich zu der aussterbenden Lirchenwicklerpopulation, bei
der Simulation mit dem abundanzdynamischen Modell zur
Bekdmpfung von Z. diniana mittels Parapheromonen (s. erster

Abschnitt in 8.6.2.), wdre sonst kaum zu deuten. Das heisst:
Eine Behandlung mit Parapheromonen ist gar nicht so
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aussichtslos, wie die Ergebnisse der  im Val Bever
durchgefiihrten Spritzversuche andeuteten (Baltensweiler &
Delucchi, 1979). Gelingt es nédmlich, das richtige Verhdltnis
zwischen behandeltem Gebiet und Einzugsgebiet, aus dem die
immigrierenden Falter stammen, 2zu finden, so besteht die
Aussicht auf eine erfolgreiche Bek&mpfung (Fig.39 und 40). Es
miisste hierzu lediglich ein grdsseres Gebiet behandelt
werden, als dies beim Versuch im Val Bever der Fall war.

Was bestimmt das Verhdltnis zwischen dem 2zu behandelnden
Gebiet und dem Einzugsgebiet? Die Simulationsergebnisse
besagen, dass dieses Verhdltnis stark wvon der Flugleistung
abhdngt. Die Ergebnisse wvon Charmillot (1980) welcher den
Apfelwickler L. pomonella mittels Parapheromon bekdmpfte,

bestdtigen diese Auffassung. Im Verhdltnis zur Gré&sse der
behandelten Obstanlage und der Distanz 2zu den benachbarten
Einzugsgebieten 1ist die Flugleistung des Apfelwicklers klein
genug. Die Behandlung war erfolgreich, weil die autochthone
Apfelwicklerpopulation durch die Parapheromone rascher
unterdriickt wurde, als sie dank Immigration hatte anwachsen
kénnen.

Es stellt sich die Frage, ob ein durchschnittliches Tal
innerhalb ses subalpinen Ldrchenwicklersystems im Verhdltnis
zur Flugleistung von 2. diniana gross genug ist. Die

Translokationen innerhalb des Tals sind Jja so h&ufig und
umfassen derart grosse Populationsanteile, dass nur das
Ausniitzen der natlirlichen 'Talgrenzen den Erfolg einer
Parapheromonbehandlung erméglichen kénnte. Die Simulationen
zur Bekampfung von Z. diniana mit Parapheromonen, bei denen

zusdtzlich Falter ins Tal hineingeflogen sind (Abschnitt
8.6.2., insbesondere Fig.39 und 40), zeigen, dass bei den
angenommenen Immigrationsraten jegliche Massenvermehrungen
verhindert werden kénnen. Wie gross aber die realen, iber die
Grenzen des Larchenwicklersystems im Oberengadin
immigrierenden Faltermengen sind, ist unbekannt. Es ist
lediglich zu vermuten, dass sie hoéher 1liegen als die im

Modell angenommenen Werte £fiir u,. Fir eine abschliessende

Q

- 233 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

Beurteilung der Erfolgsaussichten einer
Parapheromonbehandlung des ganzen Oberengadins miissten noch
genauere Daten iiber das Ausmass und die H&ufigkeiten des
Einfluges erarbeitet werden. Die erforderlichen Angaben
kénnten nicht nur mit Hilfe von Experimenten, sondern auch
iiber eine Reihe von Simulationen abgeschdtzt werden.

Schliesslich sei noch auf einen Unterschied 2zwischen der
Bekampfung von Z. diniana mit BT und mit Parapheromon

hingewiesen. Die beiden Bekdmpfungsstrategien, d.h. die
entsprechenden Reglergleichungen (69) wund (72), resp. (70)
und (73), unterscheiden sich grundlegend: BT wird erst bei
hohen, Parapheromon lediglich bei tiefen Lé&rchenwickler-
dichten gespritzt. Bei der Behandlung mit Parapheromonen kann
deswegen das Bekampfungsziel nicht dadurch gefZhrdet werden,
dass sich menschliche und natiirliche Regulationskrafte
gegenseitig sté&ren, wie das filir die BT-Bekd&mpfungsstrategie
zutrifft (Abschnitt 9.2:1.). Uebersteigt die Ldrchenwickler-
population die Dichte (PPip) » bis zu der die
Parapheromonbehandlungen noch wirksam sind, so ldsst man den
Dingen ihren Lauf. Die L&rche-Larchenwicklerbeziehung sorgt
dann dafir, dass die Schaden zumindest nicht gr&sser werden
kénnen als sie bei keiner Behandlung schon ohnehin sind.

9.2.3. Wie "teuer" kdme eine Bekampfung zu stehen?

Eine quantitative Kosten-Nutzenanalyse, auf Grund der
Simulationsergebnisse zu den verschiedenen
Bek@mpfungsstrategien, sprengte den Rahmen dieser Arbeit.
Einige wenige Schlussfolgerungen qualitativer Art lassen sich
aber trotzdem ziehen.

Die Simulationen zur Bek&mpfung von 2. diniana mit BT

zeigen, dass selbst bei verbesserten BT-Prdparaten damit zu
rechnen ist, dass sehr h8ufig gespritzt werden muss (Fig.32
und 33). Im bergigen Gel&dnde des subalpinen L&rchenwickler-
systems kommen nur die teuren Helikopterfliige in Frage, um
die Spritzmittel auszubringen (Preis einer Behandlung des
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Oberengadins: ca. Fr. 250'000.-). Dadurch wird jede einzelne, .
zusdtzliche Behandlung, auch bei einem billigen Spritzmittel,
zu einem Faktor, der die Kosten-Nutzenbilanz vd8llig umwerfen
kann. In noch weit stdrkerem Mass gilt dieses Argument fir
die Bekampfung mit Parapheromonen. Allerdings sind hier die
maxima;en Kosten zum voraus abzuschdtzen: Es muss bei Erfolg
der Aktion bestimmt jedes Jahr gespritzt werden. Bei einem
Misserfolg wiirden die Behandlungskosten entfallen.
Stattdessen fielen dann die Kosten der gewShnlichen Lédrchen-
wicklerfrassschédden an, wie sie schon heute durch die
Cberengadiner Gemeinden und durch das Fremdenverkehrsgewerbe
getragen werden miissen.

Von ausschlaggebender Bedeutung im Zusammenhang mit einer
Kosten-Nutzenanalyse ist die Resilienzfunktion der Migration
(Abschnitt 8.1.5.): Selbst wenn es. gelidnge, die Population
von Z. diniana auszurotten - was kaum durchfiihrbar ist -, so

kdnnten die Kosten filir die nicht mehr notwendigen
Behandlungen nicht lange eingespart werden. Die Simulation
zum Wiederaufbau der Population von Z. diniana nach

hypothetischer Ausrottung 2zeigt dies eindrilicklich (Fig.41).
Bedenkt man, dass bei dieser Simulation unrealistisch kleine
Immigrationsraten angenommen wurden (Abschnitt 8.7.), und
dass im Migrationsmodell das Ausmass der Translokationen
innerhalb des Tals eher unterschétzt wird (Abschnitt 9.2.2.),

so erhdlt obiges Argument noch weit mehr Gewicht.

Die Lirchenwicklerfrassschidden treten im Durchschnitt nur
alle 9 1/3 Jahre (=G1') auf. In seltenen F&dllen verursachen
sie, dass Lirchen absterben. Wenn dies geschieht, so betrifft
dies hé&chstens etwa 1% des Holzvorrates. Eine ins Gewicht
fallende Beeintr&chtigung der Schutzfunktion des Léarchen-
Arvenwaldes ist dadurch kaum zu befilirchten. Was {brig bleibt
sind der Holzzuwachsverlust, das unschéne Bild befallener
Lirchenbestinde und die beim Spazieren unangenehm fiihlbaren
Gespinstfédden. Es darf demzufolge bezweifelt werden, dass
Z. diniana ein gefdhrlicher Sch&dling ist. Im Lichte der

vorliegenden Simulationsergebnisse scheint deshalb zumindest
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die BRilanz einer Kosten-Nutzenanalyse festzustehen: Es lohnt

sich nicht, den Lirchenwickler =2zu bekdmpfen; denn seine
Resilienz ist zu stark entwickelt, und zu vieles spricht fir

die Richtigkeit der Lirche-Lé&rchenwicklerhypothese.
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"Looking back, I think it was more difficult to see
what the problems were than to solve them."

Charles Darwin, 1859
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10. ZUSAMMENFASSUNGEN

10.1. KURZFASSUNG

Es wurden zwei Hypothesen zur Populationsdynamik des Grauen
Larchenwicklers Zeiraphera diniana Gn. im subalpinen L&rchen-

Arvenwald der Alpen modelliert: die abundanzdynamische
Larche-Larchenwicklerhypothese und die Migrationshypothese in
ihren beiden Varianten, der Konglobations- wie der
Translokationshypothese. Gemdss der Larche-Larchenwickler-
hypothese entstehen die regelmédssigen Gradationen von
Z. diniana durch folgenden d&kologischen Mechanismus: Auf

starken Frass durch Raupen von Z. diniana reagiert die Larche

so, dass sie in den Folgejahren nur noch Nadeln hervorbringt,
die fiir die Insekten eine minderwertige Nahrung darstellen.
Dadurch werden Mortalitidt und Fekunditdt von 2. diniana

derart verdndert, dass die Population abnimmt. Erst nach
einer mehrjdhrigen Erholungsphase der Larche wachsen auf ihr
Nadeln, die es der Larchenwicklerpopulation wieder erlauben
anzuwachsen. Nach der Migrationshypothese wird die
Populationsdichte von 2. diniana auch durch Ein- und Ausflug

von Faltern beeinflusst. Gemdss der Konglobationshypothese
entstehen die Massenvermehrungen von Z%. diniana wu.a. durch

standigen Einflug @ von Faltern, die aus einem grossen
Einzugsgebiet stammen, in dem nur selten Massenvermehrungen
stattfinden. Laut der Translokationshypothese entstehen die
Massenvermehrungen von Z. diniana wu.a. durch zyklischen

Einflug wvon Faltern, die aus einem Massenvermehrungsgebiet
stammen.

Die Simulationen des Modelles flir das Oberengadin zeigen,
dass schon allein mit dem abundanzdynamischen Ldrche-Ladrchen-
wicklermodell der asymptotisch stabile Grenzzyklus des realen
Massenwechsels wvon Z. diniana erzeugt werden Kkann. Beim

- 238 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

heutigen Wissenstand wird deshalb der L3rche-Larchenwickler-
hypothese vor den andern abundanzdynamischen Hypothesen, der
Antagonisten- und der Polymorphisﬁushypothese, der Vorzug
gegeben. Die Sensitivititsanalyse des Larche-~Ldrchenwickler-
modelles  fiihrt zum Schluss, dass durch die
Mitberlicksichtigung dieser anderen Hypothesen im Sinne der
Gradoconhypothese die verbleibenden, kleinen Differenzen
zwischen dem Verhalten des Lirche-Lirchenwicklermodelles und
dem realen Systemverhalten auch noch erklart werden kdnnten.

Der Miteinbezug der Migration macht das Modell nur
geringfiigig realistischer. Das Flugverhalten des Ldrchen-
wicklers ist so beschaffen, dass bei natiirlichen Populationen
die Migration lediglich eine starke Durchmischung der
Larchenwicklerpopulationen zur Folge hat, ohne dass dadurch
die Populationsdichte wesentlich beeinflusst wird. Die
Migrationshypothese wird in Form der Tranlokationshypothese
als méglicherweise zutreffend angesehen, doch als
nebensdchlich eingeschdtzt, was die Ursachen der asymptotisch
stabilen Lirchenwicklergradationen betrifft. Die Rolle der
Migration ist trotzdem nicht unbedeutend; denn allein durch
sie kann die grosse Resilienz des Larchenwicklersystems
erklart werden.

In weiteren Simulationen wurde untersucht, wie sich
grossrdaumige und wiederholte Bekdmpfungsaktionen mit Hilfe
von Bacillus thuringiensis (BT) und Parapheromonen auf die

Populationsdynamik von Z. diniana auswirken:

Die Simulationen zeigen, dass bei einer Bekd&mpfung mit BT
der sichtbare Frassschaden eine zeitlang unterdriickt werden
kann. Es kann aber nicht verhindert werden, dass trotzdem
friiher oder spater eine Lirchenwicklermassenvermehrung
stattfindet. Die Ldrchen sind zusdtzlich 2zur Gefahr eines
Kahlfrasses einem mehrjdhrigen schwelenden Stress ausgesetzt.
Dies bedeutet, dass weder der Holzzuwachsverlust noch das
Absterben der L&rchen vermindert werden kénnten. Vielmehr ist
damit zu rechnen, dass durch die Bekampfung mit BT das Risiko
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des Absterbens von Larchen erhoht wird. vVom
forstwirtschaftlichen Standpunkt aus gesehen scheint auf
Grund dieser Ergebnisse eine Bekdmpfung mit BT nicht nur in
Bezug auf den verbleibenden, allein &sthetisch stérenden
Schaden unverh&dltnismdssig teuer zu sein, sondern fir die
Larchen sogar eine zusdtzliche Gefahr darzustellen.

Die Bekdmpfung des L&rchenwicklers mit Parapheromonen
scheint aussichtsreich 2zu sein, falls ein geniigend grosses
Gebiet, in das nur wenig Falter einfliegen, jedes Jahr
behandelt wird.

Selbst wenn das Unwahrscheinliche geldnge, né&dmlich den
Larchenwickler in einem ganzen Tal der Alpen auszurotten, so
ist die Resilienz des Ldrchenwicklersystems derart gross,
dass es sich innert zwei Jahren wieder genau gleich verhdlt,
wie wenn der Lérchenwickler nie ausgerottet worden wdre.
Allfdllige Bekampfungsaktionen 1liessen sich deshalb nie auf
wenige Jahre beschrdnken, sondern es miisste mit einer
standigen Wiederholung derselben gerechnet werden.

10.2. ABSTRACT

Two hypotheses to explain the population dynamics of the
larch bud moth Zeiraphera diniana Gn. in the subalpine larch-

cembran pine forest of the European Alps have been modelled.
They are: the 1larch-larch bud moth hypothesis and the
migration hypothesis. The 1latter has two versions: the
conglobation and the translocation hypothesis.

According to the 1larch-larch bud moth _hypothesis the
regular cyclic fluctuations in the density of the larch bud
moth can be explained by the following mechanism: Heavy
defoliation of 1larch trees by larch bud moth larvae results
in the production of needles of poor nutritional value . for
the insects. Once stressed, host plants need several years to
recover. When they produce normal needles again, the
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population of the herbivorous insect increases, and a new
cycle starts.

According to the migration hypothesis the population
density of larch bud moth 1is significantly influenced by
immigrating and emigrating moths. 1In the conglobation
hypothesis, outbreaks of larch bud moth are triggered and
supported by the regular immigration of moths from a 1large
area in which outbreaks rarely occur. In the translocation
hypothesis outbreaks are caused by the immigration of moths
originating from an outbreak area.

Simulations of the model for the Upper Engadine Valley
indicate that the 1larch-larch bud moth relationship 1is
sufficient to explain most of the dynamics of larch bud moth,
especially the asymptotically stable cycles. Hence,.in light
of the available data, the larch-larch bud moth hypothesis is
preferred over other hypotheses to explain the 1local
dynamics, such as the antagonism and the polymorphism
hypotheses. It has been concluded from the sensitivity
analysis of the 1larch-larch bud moth model that the
incorporation of these other hypotheses would explain the
remaining, minor differences between the behaviour of the
larch-larch bud moth model and the real system.

When migration is added to the model its output is
slightly more realistic. The translocation hypothesis appears
more plausible than the conglobation hypothesis. However, the
flight behaviour of 1larch bud moth 1is such, that all
migration results in nothing more than a mixing of animals
within and between natural populations, without remarkable
impact on the dynamics of its numbers. Thus migration is not
considered to be a fundamental mechanism for the
asymptotically stable cycles of larch budvmoth. Nevertheless
migration is essential for the explanation of the conspicuous
resilience of the larch bud moth system.
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Further simulations were made to test the effects of Bacillus
thuringiensis (BT) and Parapheromone treatments on the

population dynamics of larch bud moth.

BT-treatments allow temporary  avoidance of heavy
defoliation. However, in spite of all treatments an outbreak
occurs sooner or later. After persistent exposure to moderate
stress, this 1leads to an additional hazard for the trees.
Thus, not only is loss in wood production the same as without
treatment, but also tree mortality even increases. Compared
to the high costs of the treatments, these risks may not be
outweighed by the small benefit of having suppressed for a
few years nothing more than the visible aspects of
defoliation.

Pheromone treatments look much more promising. However,
success depends completely on the treatment of sufficiently
large areas with low levels of moth immigration.

Despite the fact that it is impossible in reality to
eradicate larch bud moth within a whole valley, this has been
assumed in some simulations. They demonstrate how remarkable
the resilience of the system is: Two years after extinction,
the model system behaves as it did before. From this follows
that eventual treatments can never be limited to a few years;
they would have to be repeated all the time. If it should
ever start, a pest management program with no end has to be
faced.

- 242 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

11. ANHANG

11.1. STATISTISCHE AUSWERTUNGEN UND BESTIMMUNG DER PARAMETER-

WERTE

Symbole

Sx, Sy Summe aller Einzelwerte Xy resp. Yi einer
Stichprobe

Sxx, Syy Summe der Quadrate aller Einzelwerte Xj resp. yj
einer Stichprobe

Sxy Summe der Produkte zwischen allen Einzelwerten X;
und y; zweier Stichproben

n Umfang einer Stichprobe-

Xq Mittelwert einer Stichprobe (=Sx/n)

yq Mittelwert einer Stichprobe (=Sy/n)

Sy ‘Standardabweichung der Einzelwerte einer Stichprobe
(=sqrt((Sxx=-Sx-Sx/n)/(n-1)))

Sy Standardabweichung der Einzelwerte einer Stichprobe
(=sqrt ((Syy-Sy-Sy/n)/(n-1)))

Sxq Standardabweichung des Mittelwertes einer
Stichprobe
(=sy/sqrt(n))

Syq Standardabweichung des Mittelwertes einer
Stichprobe
(=sy/sqrt(n))

L.R. Lineare Regression y = a + b*x
Schéatzung des Achsenabschnittes oder der
Nullpunktsordinate der Regressionsgeraden y=a+bx |

b Schidtzung der Steigung oder des Regressionskoef-
fizienten der Regressionsgeraden y=a+bx

S, Standardabweichung der Schédtzung des Achsenab-
schnittes a

Sp Standardabweichung der Schdtzung der Steigung b
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Bestimmtheitsmass der L.R. (=Sxy-Sxy/Sxx/Syy)
Standardabweichung der Residuen

F-Test der Nullhypothese a=0 (Riedwyl, 1980)

F-Test der Nullhypothese b=0 (Riedwyl, 1980)
Freiheitsgrade obiger F-Tests

Signifikanzschranke der Studentverteilung bei einem
Signifikanzniveau a (zweiseitiger Test) und £ Frei-
heitsgraden

untere Vertrauensgrenze des 95%
Vertrauensintervalles

(z.B. =xq - Sy4"tos5g;n-1)

obere Vertrauensgrenze des 95%
Vertrauensintervalles
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11.1.1. Parameter des Lirche-~-Li3rchenwicklermodelles

Die Parameter c; bis c1p sowie cj5 wurden statistisch, die
Parameter c¢;, bis cjg wurden gestilitzt auf Beobachtungen und
experimentell gewonnene Daten mit Hilfe von
Plausibilitdtsiliberlegungen geschitzt. Der Parameter cy3 wurde
gestiitzt auf systemverhal tensunabhdngige statistische
Auswer tungen identifiziert (2Z2ur Uebersicht s. Tab.l5).

11.1.1.1. Ueberwinterungsmortalitidt cq

Fir die Schitzung der Ueberwinterungsmortalitat der
Larchenwicklereier cy; wurden 2 Phasen unterschieden:

l.Phase ca. 12.8. bis ca. 30.10.
2.Phase ca. 31.10. bis ca. 25.5.

Ueberall wo es angebracht war, wurden die Mortalitdten
akkumuliert berechnet.

Quellen:
l.Phase: Delucchi et al. 1975, S.41 Tab.2 Perioden 1-3 a
S.42 Tab.3 Perioden 1-4

S.42 Tab.4 Perioden 1-3

2.Phase: ebenda S.41 Tab.2 Perioden 4-5
' S.42 Tab.4 Perioden 4-5

Wertetabellen:
Mortalitéat Quelle Berechnung
1l.Phase:

0.595
0.470
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0.515
0.307
0.509
0.378
0.554

0.420

0.525

0.583

2.Phase:

0.133

0.164

0.174

0.240

0.088

0.218

Statistik

Sx Sxx n

l1.Phase:

4.586 2.435194 10

2.Phase:

1.017 0.187729 6

Q U o U U

® o O ® Qu

ANHANG

0.124
+0.377(1-0.124)

+0.183(1-(0.124+0.377(1-0.124)))

0.129
0.208(1-0.129)

+0.159(1-(0.129+0.208(1-0.129)))

0.304
+0.318(1-0.304)

+0.210(1-(0.304+0.318(1-0.304)))

0.254
+0.234(1-0.254)

+0.271(1-(0.254+0.234(1-0.254)))

= 0.078 +0.060(1-0.078)
= 0.107 +0.064(1-0.107)
= 0.056 +0.125(1-0.056)
= 0.177 +0.077(1-0.177)
= 0.088 +0.000(1-0.088)
= 0.034 +0.190(1-0.034)

Xq S

0.4856 0.0926

0.1695 0.0554
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Parameterwerte

ug: 0.4841 (=0.4194 +0.1114(1-0.4194))
cy;: 0.5728 (=0.4856 +0.1695(1-0.4856)) (wahrsch. Wert)
og: 0.6538 (=0.5518 +0.2276(1-0.5518))

11.1.1.2. Mortalitatsparameter der kleinen Raupen c, und cj

Die Mortalitdt der kleinen Raupen (Ly,Ly) ist durch die
lineare Funktion 9ms1 (r) gegeben. Der Rohfasergehalt r (in %)
entspricht den x-Werten, die Mortalitit 9pe1 (r) den y-Werten
der untenstehenden L.R.

Quellen:

Omlin 1977, Tab.1l5 a
Omlin 1977, Tab.l16 und Tab.l0 b
Benz 1974, S.204 Abb.4 c
Wertetabelle:

X y Quelle'
8.61 0.15 a
9.15 0.32 a

11.25 0.48 a
8.34 0.25 a

10.86 0.33 a
9.93 0.51 a
8.84 0.33 a
8.42 - 0.19 a
9.38 0.42 a

11.78 0.50 a
8.33 0.30 a
9.28 0.31 a

10.51 0.077 b
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11.95 : 0.130 b
14.57 0.757 b
11.07 0.251 b
11.53 0.325 b
12.63 0.465 b
12.13 0.167 b
11.68 0.580 b
11.47 0.438 b
10.96 0.538 b
11.85 0.416 b
10.16 0.384 b
10.70 0.433 b
12.21 0.370 b
12.0 0.54 c
Statistik:
Sx Sxx - xXq Sy sxq

289.59 3168.83 10.726 1.554 0.299

Sy Syy ¥q Sy Syq
9.961 4.30711 0.369 0.156  0.030

Sxy n B
110.048 27 0.260

y = -0.17932 + 0.05112-x

Sa Sp Sres F(a=0) F (b=0) ng
0.187 0.017 0.137 0.9192 8.7660 1,25
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Parameterwerte:

ug: 0.016
Cyt 0.05112 (wahrscheinlichster Wert)
og: 0.087

ug: -0.565
Cy: -0.17932 (wahrscheinlichster Wert)
og: 0.206

11.1.1.3. Nahrungsangebotsparameter c4 und cg

Die lineare Funktion gg,;(r) bestimmt das Nahrungsangebot fol
(in kg) in Abh#ngigkeit des Rohfasergehaltes r. Die Parameter
der Funktion gfol(r) = Cy'r + Cg wurden aus Extremwerten lg ..

resp. 1 der Endlidngen von Lirchennadeln, die im Verlaufe

einer Grgggtion beobachtet worden sind, aus den Extremwerten
des Rohfasergehaltes rfmiﬁ (=cy3) resp. rfp. ., (=Cy4), aus der
durchschnittlichen Nadelmasse pro Baum npt (needles per tree)
sowie aus der Anzahl der Ldrchen nrt (=cq4) berechnet. Die
Nadelldnge nl ist mit dem Rohfasergehalt r negativ linear
korreliert. fol wird direkt proportional zu nl bestimmt. Das

Nahrungsangebot einer Standardlarche heisst fol'.
Quellen:

Baltensweiler, unpubl. Daten

Auer 1975a, S.126

Auer 1975a, S.112

Auver 1975a, S.114 Abb.5 u. S.115

[oTHENN ¢ N o S 1

Wertetabelle:
lmin 19.01 mm a
lmax 28.67 mm a
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rfoax 18.00 % =Cqy4 (s.u.)

Ifmin 11.99 % '—'Clz (s.u.)

ug 37.56 kg b,c u. 4 (=npt - 0.068°40.30)
npt 40.30 kg b

og 43.04 kg b,c u. d (=npt + 0.068-40.30)
nrt 511'147 Bé&ume =C37 (s.u.)

gilt:

9f01 = nrt- fol!?
fol® npt-nl/lmax
Cy''r + cg'

hierbei ist

nl = (rfpin* Inin~rfnax lmax)/ (tfnin=—rEnax)
+(lnax~lmin) /(ffpin=rfpax)

Cq' = nPt(lpax=1nin) /(ffnin=rfpnax) /Inax

Cg' = npt(rfpin  lnin~rfnax "Imax)/ (ffnin~rfmax) /Imax

Parameterwerte:

ug : -2.105720
Cy': -2.259332 (wahrscheinlichster Wert)
og : -2.412944

ug : 62.807578
c5': 67.389388 (wahrscheinlichster Wert)
og : 71.971197

wobei
Cyq = nrt-c4'
Cg = nrt-c5'
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11.1.1.4. Nahrungsnachfrage einer grossen Raupe Cg

Die Nahrungsnachfrage einer grossen Raupe (L3,L,,Lg) ergibt
sich aus dem Produkt des Verschwendungsfaktors wg, dem
tdglichen Nadelmassenbedarf 4, und der Lebensdauer lali. Die
Lebensdauer 1lali ist gestiitzt auf die Entwicklungsnullpunkte
ENP und eine linear temperaturabhingige Wachstumsgeschwindig-
keit der kleinen (Ly,Lj) und grossen Raupen, dem
Schlipfzeitpunkt d, der kleinen Raupen in Funktion der
Meereshdhe x, sowie dem langjihrigen Temperaturverlauf an den
2 SMA-Klimastationen St. Moritz und Bever berechnet worden.

Quellen:

Gerig 1966, S.139 Abb.1l a

Maksymov 1959, S.293 Tab.5 b

Baltensweiler 1972-1980 div. Tab. c

SMA (Schuepp 1967, S.81) d
Wertetabelle:

ug 2 Schatzung

We 4 Schatzung

og 6 Schdtzung

ug 0.000040 kg

d, .0.000040 kg

og 0.000050 kg a

ug 34.2 4 b,c und 4

lali 34.2 d b,c und 4

og 35.37 4 b,c und 4

wobei

lali=dge-dgb
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=g, +£-1
dgp=dy+E™* (TS1,-TSy)

TSy + £(dy,dye)
(d1-dg) ((t1+ty) /2-ENPq )
+(d2-d1)((t2+tl)/2—ENP12)
+eoee

+(dpe=dy) ((tye+ty) /2~ENPy,)
130.0 a° ¢

Schliipfzeitpunkt do der L (15.3. = 0):

d, = -1.1386 +0.038004x }

(L.R.: B = 0.781, n = 87, F(b=0) = 303.514, s, oq = 7.766)
( 15.3. 0

1.4, 17 15.4. 31
1.5. 47 15.5. 61
1.6. 78 15.6. 92
1.7. 108 15.7. 122
1.8. 139 15.8. 153
etc. )
dpe = (2(md +ENP;,~t})
+SQRT (4 (t) -md ~ENP; 5) 2+8mD-4md) (mdy —2t, +2ENP1,)))
/2m
wobei
m = (Bge1=tg) /(dgy1-dy)
D = TS;,-TS,

= o
ENPIZ— 2.5 C

dgb=dke

- -1
dge=dk+n * £ T (TS345-TSkyp)
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TS345= f(dgb'dge)

= (dg41-dgp) ((tge1ttgp) /2-ENP3ys)

+(dgyp=dge1) ((Egpottyy1)/2-ENP3ys)
+(dg3=dg4+2) ((tgi3+tyy2) /2-ENP3ys)
+Q...
+(dge'dk-i-n)((tge'*'tk+n)/2"]31‘”‘-'345)
241.1 8° C

dge = (2(mdy n+ENP345=tyyn)
+SQRT (4 (£ =My =ENP345) 2+8mD
-4mdk+n(mdk+n-2tk+n+2ENP345))/2m
/2m
wobei
m = (txin+1~tk+n) / (dk4n+179k+n)
D = T5345 TSk+n
ENP345= 3;4 o Cc
St. Moritz 1825 m .M.
di £y
61 (15.5.) d, 5.8 2 C t4
68 (22.5.) &g 6.6 ° C ty
91.7 (15.6.) dye=dgp 9.4 °C  tyo=tyy
92 (15.6.)  dy,q 9.4 ° C  typ41
122 (15.7.)  dgy4o=dgyn 11.3 © C tyio=tyn
: o)
125.9 (19.7.) dge 11.2 ° € tg,
153 (15.8.)  dpen+l 10.7 © C trin+l

lali=125.9-91.7=34.2 4
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Bever 1712 m (.M.

d; ty
63.9 (18.5.) d,=d; 6.2 9 C t =t
89.1 (12.6.)  dy.=dg, 9.1 ° C  tye=tgp
92 (15.6.)  dp,q 9.4 ° C  ty,.

122 (15.7.)  dg40=di4n 11.1 © € tpio=tyyn
o
124.5 (17.7.) dge 11.0 ° ¢ tgq
153 (15.8.)  dpyn+l 10.3 ° C  tyinsl
lali=124.5-89.1=35.37 4
Parameterwerte:
ug: 0.002736 (=2:0.00004-34.2) |
Cgt 0.005472 (=4-:0.00004-34.2) (wahrsch. Wert)

og: 0.010611 (=6-:0.00005-35.37)
11.1.1.5. Mortalitdtsparameter der grossen Raupen Cq nnd Cg

Die Mortalitdt der grossen Raupen (L3,L4,L5)

ist durch die

lineare Funktion gmllp(r) gegeben. Der Rohfasergehalt r (in
%) entspricht den x-Werten, die Mortalitdt gmllp(r)

Werten der untenstehenden L.R.

Quelle:

Benz 1974, S.211 Tab.S8
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Wertetabelle:
X Y
12.7 0.15
13.5 0.25
13.9 0.27
14.3 0.36
15.0 0.38
15.3 0.47
17.6 0.76
Statistik:
Sx Sxx Xq Sy Sxq
102.3 1510.09 14.61 1.58 0.60
Sy Syy Yqa SY ' Syq

2.64 1.2304 0.3771 0.1978- 0.0748

Sxy A n B
40. 448 7 0.986

y = -1.43527 + 0.12402-x

Sa Sp Sres F (a=0) F(b=0)

0.0972 0.0662 0.0257 218.15 351.36

Parameterwerte:
ug: 0.1070
Cq: 0.124017 (wahrscheinlichster Wert)
og: 0.1410
ug: -1.6850
cg: -1.435284 (wahrscheinlichster Wert)
og: -1.1855
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11.1.1.6. Weibchenanteil cg4
Quelle:

Baltensweiler1968b, S.93
Wertetabelle:

0.31
0.26
0.51
0.52
0.53
0.48
0.44
0.37
0.50

Statistik:

Sx Sxx n Xg Sy sxq

3.92 1.786 9 0.44 0.10 0.033
Parameterwer te:

ug: 0.363
Cg: 0.44 (wahrscheinlichster Wert)
og: 0.517

11.1.1.7. Fekunditdtsparameter C10 und cq31

Die Fekunditit ist durch die 1lineare Funktion gfec(r)
gegeben. Der Rohfasergehalt r (in %) entpsricht den x-Werten,
das Puppengewicht fpw (in mg) den y-Werten der untenstehenden
linearen Regression. Die Fekunditdt ggo.(r) ergibt sich aus
der linearen Beziehung zwischen y und gfec(r).
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Quellen:
Benz 1974, S.203 Abb.2 a
Benz 1974, S.211 Tab.8 b
Es gilt:

Jfec=C10 'Y + C11" = c19" - fPW + c9;"
=9ol‘y -155.6 (L.R. in a)

=C10' X +Cll

wobei

Yy =cCip'rx + ey’

€10 = €10'*C10"

€11 = €10"-c11' * c11”

Wertetabelle:
X Yy Quelle
12.7 30.2 b
13.5 29.8 b
13.9 28.9 b
14.3 26.1 b
15.0 26.5 b
15.3 23.9 b
17.6 21.0 b
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Statistik:

Sx Sxx Xxq Sy Sxq

102.3 1510.09 14.614 1.584 0.599

Sy Syy yd Sy Syq

186.4 5030.96 26.629 3.352 1.267

Sxy n B

2693.55 7 0.920

y = 56.2996 -2.03027-x

S Sp Sres F(a=0) F(b=0) ng

3.922 0.267 1.036 206.042 57.804 1,5
Parameterwerte:

ug: -24.7217

Cigt -18.475457 (wahrscheinlichster Wert)

og: -12.2294

ug: 264.9847

Cy1t 356.726360 (wahrscheinlichster Wert)

0g: 448.4680

11.1.1.8. Wertebereich und Dekrement des Rohfasergehaltes
C12, Cl3 und Cl4

Die Parameter cj, und cjg4 definieren den Wertebereich des
Rohfasergehaltes r. Der Parameter cj3 entspricht der
minimalen Abnahmerate im ersten Jahr der Erholungsphase der
Ldrche.
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Quellen:
Fischlin et al., in Vorb. a

Benz 1974, S.216
Benz 1974, S.211 Tab.8

Wertetabelle:
r Quelle
13.71 | a (1979 6.Jahr nach dem Schaden)
11.99 a (1980 7.Jahr nach dem Schaden)
18.5 b
18.2 c
17.6 c

Identifikation von c133
Annahme: C13 = 0.425

Es ergeben sich folgende j&hrliche
Dekremente 4, des Rohfasergehaltes:

1974 1975 1976 1977 1978 1979 1980
0.4 0.5 0.6 0.8 1.0 1.7 d

Statistik (nur Werte aus a):

p Lo n Sy ug og
13.71 288 2.09 13.47 13.95
11.99 288 1.70 11.79 12.19
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Parameterwerte:

ug: 11.79

cqy9pt 11.99 (wahrscheinlichster Wert)
og: 12.19

ug: ca. 0.4

cy3t 0.425 (wahrscheinlichster Wert)
og: ca. 0.5

ug: ca. 17.5
Cyg4t 18.0 (wahrscheinlichster Wert)
og: ca. 18.5

11.1.1.9. Frassschadenbereich in dem die L&drche gestresst
wird Cigs cls

Ab dem Frasschaden def p=c;g beginnt sich der Rohfasergehalt
r zu erhdhen. Ab dem Frasschaden def _,=cig4 ist die Lédrche
maximal gestresst. Es wurden nur Plausibilidtsintervalle
geschatzt.
Quellen:

Auer 1961, S.230 Abb.24

Parameterwerte:

ug: ca. 0.35
Cig5t 0.4 (wahrscheinlichster Wert)
og: 0.5-0.6

ug: ca. 0.7

Ci16° 0.8 (wahrscheinlichster Wert)
Og: 0.9—100
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11.1.1.10. Larchenstammzahl im Oberengadin cj-

Total befinden sich im Oberengadin cj7 = nrt; = 511'147
Larchen.

11.1.2, Parameter des Migrationsmodelles

Die Parameterwerte basieren auf statistischen Auswertungen,
teilweise kombiniert mit Plausibilit&ts-~ oder theoretisch
begriindbaren Ueberlegungen sowie auf Schd@tzungen gestiitzt auf
analoge Erhebungen, Beobachtungen und Daten (zur Uebersicht
s. Tab.17).

11.1.2.1. Erschdpfungsparameter der fliegenden Weibchen ¢y,
€2

Der Anteil y der Weibchen die mehr als 5 km fliegen ist eine
lineare Funktion des Frasschadenindexes def, am Herkunftsort
dieser Tiere. Der Anteil der erschépften Weibchen, der sog.

Erschéfungsgrad e, ist gleich dem Anteil der Weibchen 1-y die
nur bis héchstens 5 km fliegen.

Quelle:
Vaclena 1977, S.118 Fig.4
L.R. (Flugstrecke d=5 km):

y = 0.966 - 0.21-def

Es gilt:
e = l-y
= 1-(0.966-0.21def)
= 0.034 + 0.21-def, (Flugstrecke d=5 km)
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Ansatz fir gexh(defo,d):

Es muss erfiillt sein

Jexh = 0 (Flugstrecke d=0 km)
0 <= Jdexh <= 1 (Wertebereich von e)
9exh(defo'd) = e(defo)/s d falls d<dpax
gexh(defo,d) = 1 falls d>=dpax
wobei dmax = 1/(0.0068+0.042def))

Parameterwerte:

cy: 0.0068
cp:  0.0420

11.1.2.2. Attraktivitdtsparameter C3s Cy4
Die Attraktivitdt gy, (def;) des Raumsegmentes i zur
Eiablage entspricht den y-Werten, der Frassschadenindex def;
im Raumsegment i den x-Werten untenstehender L.R.
Quellen:

Vaclena & Baltensweiler 1978, S.81 Tab.3 a

Vaclena & Baltensweiler 1978, S.81 Tab.4 b
- Vaclena & Baltensweiler 1978, S.84
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Wertetabelle:
X Yy Herleitung ‘Quelle
0.200 0.800 y=(17.1/17.1)-0.8 a
0.400 0.782 y=(16.7/17.1)-0.8 a
0.650 0.281 y=( 6.0/17.1)'0. a
0.900 0.257 y=( 5.5/17.1):0.8 a
0.175 0.973 b
1.000 0.200 b
0.330 0.770 (x=10 mm/ 30 mm) b
1.000 0.340 c
0.000 0.800 c

Statistik:
Sx‘ Sxx b {ef Sy Sxq
4.655 3.57203 0.5172 0.382 0.127
Sy Syy yq Sy Syq
5.203 3.73176 0.5781 0.301 0.100
Sxy n B
1.85113 9 0.837

y = 0.9512 - 0.7214-x

s Sp s F(a=0) F(b=0)

a res

0.076 0.120 0.130 157.641 35.986
Parameterwerte:

Cj3: 0.95
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11.1.2.3. Anteil durch Winde unerfasster Weibchen Cg

Dieser Parameter wurde abgesehen von der Phase der
Modellentwicklung und -Validierung immer auf den Wert O

geschatzt.
Parameterwett: Cg: 0
11.1.2.4. Hiufigkeiten der Windklassen Cgir C7ir Cgi und cgj

Die Haufigkeiten der Windklasse Turbulenz Cgji im Raumsegment
i wurden abgesehen von der Phase der Modellentwicklung und
-Validierung immer auf den Wert 0 geschidtzt. Fiir jedes
Raumsegment i sind die H&aufigkeiten der Windklasse Windstille
(<0.5 m/s) C9i+ der schwachen Winde (0.5-2.8 m/s) cg; sowie
der starken Winde (>2.8 m/s) ¢9i analog zu den SMA-
Beobachtungen und den von Dr. W. Baltensweiler durchgefiihrten
Windmessungen (unpubl. Daten) geschitzt worden.

Parameterwerte:

Cgit 0

Cait Tab.12
T Ccgji! Tab.13

Cgit Tab.1l4

11.1.2.5. H&ufigkeiten einzelner Winde €10ijr C11ij

Flir jedes einzelne Raumsegment i und fiir jede Richtung j (NE,
E, SE, S, SW, W, NW, N) sind die Hiufigkeiten der Winde der
Windklasse schwache Winde (0.5-2.8 m/s) C10i4, und der
Windklasse starke Winde (> 2.8 m/s) C11ij analog zu den SMA-
Beobachtungen und den von Dr. W.Baltensweiler durchgefiihrten
Windmessungen (unpubl. Daten) geschitzt worden.
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Parameterwerte:

clOij Tab.13
cllij Tab.1l4

11.1.2.6. Benachbarte Fl&ichenteilstiicke C12ijar ©12ijB

Innerhalb jedem Richtungssektor j wurde vom Zentrum des
Raumsegmentes i aus die benachbarte Fliche innerhalb dem
Untersektor A (positiver Drehsinn oder Gegenuhrzeigersinn)
resp. dem Untersektor B (negativer Drehsinn oder
Uhrzeigersinn) C12ijA resp. C12i§B (Fig.9) auf der
Landestopographischen Karte 1:25'000 ausgemessen.

Parameterwerte:

chijA ' Tab.9
ClZijB Tab.9

11.1.2.7. Gegenwindflugparameter C13

Aus den mittleren Stirken x (in m/s) der einzelnen Winde
wurde ein gewichtetes Mittel xg (Gewichte g entsprechen den
Hiufigkeiten) der Windstirke der Wir.iklasse schwache Winde
(0.5-2.8 m/s) berechnet.

Quelle:

Wissenschaftliche Datenbank SMA
und Datenfiles (Hrn. Bantle, SMA)
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Wertetabelle:
NE E SE S SW W NW N

1.9 1.6 1.8 1.7 1.7 1.6 1.7 1.9 Bever

53 14 18 53 92 81l 59 26

1.4 1.9 1.8 2.1 1.8 1.9 1.9 1.8 St. Moritz
22 6 18 35 73 12 25

2.5 1.8 - 1.5 2.5 1.5 2.6 - Sils Maria
38 6 0 4 132 2 3 0

Q X a X «a »x
()]

Statistik:
Xq n
. 1.93 778

1.93 m/s = 4.3 miles/h
Zwischen Windgeschwindigkeit v (in miles/h) und Anflugswinkel
x besteht der untenstehende Zusammenhang.

Quellen:

Green & Pointing 1962, S.301 a
Green & Pointing 1962, S.302 Fig.3 b

Wertetabelle:
v X Quelle
2.8 37 © a,b
4.8 69 © a,b
7.2 137 © a,b
Es folgt:

fir v=4.3 ist x ca. 60 ©
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Fiir das Verh&ltnis y zwischen effektiv durchflogener
Strecke und der gegeniiber dem Boden zuriickgelegten
Strecke gilt:

1/cos(x)
2 fiir x=60 ©

=
i

Parameterwert:

C13: 2
11.1.2.8. Eigenanteil bei Flug mit dem Wind cjq4
Aus den mittleren Stidrken x (in m/s) der einzelnen Winde
wurde ein gewichtetes Mittel xg (Gewichte g entsprechen den
Hiufigkeiten) der Windstirke der Windklasse starke Winde
(>2.8 m/s) berechnet.

Quelle:

Wissenschaftliche Datenbank SMA
und Datenfiles (Hrn. Bantle, SMA)

Wertetabelle:

NE E SE S SW W NW N

X 4.7 4.4 5.1 5.1 4.5 4.0 6.1 5.1 Bever
g 15 6 7 52 35 19 28 9
X 9.8 5.0 6.2 5.0 5.9 5.4 4.9 6.4 St. Moritz
g 1 9 2 12 36 113 12 7
g 43 4 0 0 38 1l 1l 0
Statistik:
Xqg n
5.26 450
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Beim Flug mit dem Wind missen die fliegenden Falter eine
eigene Leistung vollbringen. Dieser sog. Eigenanteil cj, ist
gleich dem Verhdltnis zwischen der eigenen
Fluggeschwindigkeit. ev und der Summe gebildet aus der
mittleren Windstdrke xq bei der Windkategorie starke Winde
(>2.8 m/s) sowie der eigenen Fluggeschwindigkeit ev.

Quellen:

Vaclena 1977, S.124 Fig.7
Green 1962, S.291ff.
Green 1962, S.292 Fig.8
Messungen an Flugmiihle

Q0 Q0 U @

Flugmihlegeschwindigkeit vpy:
Vg = 0.6 m/s a

Umrechnung der Flugmiihlegeschwindigkeit vpy
auf die Geschwindigkeit vpp im freien Flug:

VEF jVLFM3(s+s')/s b

N

(Kérperquerschnittsflédche) o]
(Flidche der Befestigungsvorrichtung
der Flugmiihle die Luftwiderstand

wobel s = 0.3241 cm
s'= 9.28125 cm

N

verursacht) d

Es gilt:

ev VFF bei VFM = 0.6 m/s

1.86 m/s

(]

Parameterwert:

C14: 0.261 (=1.86/(1.86+5.26))

- 268 -



ANALYSE DES LAERCHENWICKLERSYSTEMS

11.1.2.9. Luftliniendistanzen zwischen benachbarten Raumseg-

menten clSijA resp. C15i4B

Die Luftliniendistanzen zwischen den Zentren benachbarter
Raumsegmente C15ijA resp. C15iiB wurden auf der
Landestopographischen Karte 1:25'000 ausgemessen.

Parameterwerte:
clsijA: Tab.8
clSijB: Tab.8

11.1.2.10. Nummern der benachbarten Raumsegmente 1 resp.

ija
liyB

Ueberall wo ein wesentlicher Teil eines Raumsegmentes - vom
Zentrum eines Raumsegmentes i aus betrachtet, innerhalb dem
Untersektor A resp. B in einer bestimmten Himmelsrichtung j
(NE, E, SE, S, SW, W, NW und N) liegt, wurde ein
nachbarschaftliches Verh#ltnis zwischen dem Raumsegment i und

dem Raumsegment iijA resp. iijB angenommen.
E@gameterwerte:

iijB‘ Tab.8 od. Tab.9

11.1.2.11. L3rchenstammzahlen C17i

Fiir die Simulationen mit dem Migrationsmodell (SIMKIND=BOTH)
wurden im abundanzdynamischen Lirche-Ldrchenwicklermodell zur
Simulation der lokalen Populationsdynamik im Raumsegment i
der Parameter nrt=cjy (Lirchenstammzahl im ganzen
Oberengadin) durch einen Wert flir jedes einzelne Raumsegment
nrtyj=c;7; ersetzt. Entsprechend &nderten sich £flr Jjedes
- Raumsegment i die Parameterwerte c4 resp. Cgy da gilt:
cg'onrty = cy4y resp. cg'rnrtjy = Cgj (Abschnitt 11.1.1.3.).
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