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Zyklen und Bedeutung des

Larchenwicklers

Beat Wermelinger, Beat Forster, Daniel Nievergelt

Der Graue Larchenwickler (Zeiraphera griseana [Hiib-
ner]) ist ein kleiner Nachtfalter, der durch seine
regelmdssigen und grossflachigen Befdlle von Lar-
chenwaldern im Engadin (Abb. 1) und anderen inner-
alpinen Talern Europas internationale Beriihmtheit

erlangt hat. Wihrend die Aufmerksamkeit der Offent-
lichkeit jeweils auf die regionalen Befallsjahre be-
schrankt bleibt, ist dieser Kleinschmetterling in der
Wissenschaft zu einem der bekanntesten Beispiele
von zyklischen Populationsschwankungen geworden.

Abb. 1. Auf dem Hohepunkt des rund neunjahrigen Zyklus verfarben sich die von den Larchenwicklerraupen befallenen Larchen rotbraun. Die Arven
im Vordergrund sind nicht betroffen.



Die erste geschichtliche Erwahnung
einer damals in der Schweiz noch unbe-
kannten «Krankheit», die grossflachig
ganze Larchenwalder gelbbraun ver-
farbte, stammt von 1820 aus Ardon im
Wallis (Coaz 1894). Etwas spater stand
1829 im Jahrbuch des Schweizer Alpen-
Clubs (SAC): «Beidseitige Halden des
Lotschenthales verdorrt und fuchsrot».
Erst 1857 konnte diese Erscheinung
dem eigentlichen Urheber zugeschrie-
ben werden, als Forstinspektor Albert
Davall «die Phaldne dem forstlichen Pub-
likum zur ndheren Kenntniss brachte»
(DAVALL 1857). «Phalane» war damals
die Bezeichnung flr einen Nachtfalter.
Davall fihrte die «Verheerung» der Lar-
chen von Sitten bis ins Oberwallis und
in die Seitentaler auf die Raupen von
«Tortrix pinicolana» zurick. Als Grund
fir diese Massenvermehrung wurden
die tiefen Singvogelpopulationen im
Wallis angesehen, die wegen der Vogel-
jagd im angrenzenden Italien dezimiert
worden seien. Auch im Oberengadin
verfarbten sich alle paar Jahre mitten im
Sommer die Larchenbestande an den
Talhangen. Der erste Nachweis aus
Graubunden stammt von 1855 aus dem
Raum Zernez, und 1894 beschrieb der
damalige schweizerische Oberforstins-
pektor Johann Coaz erstmals die
zyklischen Gradationen (Massenver-
mehrungen) in den Gebieten Ober- und
Unterengadin sowie im Munstertal
(Coaz 1894). Auch vom Albulagebiet,
von der Landschaft Davos und sogar
vom Alpennordrand am Calanda bei
Chur sind Befalle dokumentiert. Diese
Massenvermehrungen wurden lange als
ernsthafte Bedrohung der Larchenwal-
der betrachtet, da in der Folge oft zahl-
reiche Baume abstarben.

Mitte des 20. Jahrhunderts, als nach
dem Zweiten Weltkrieg der Tourismus
in der Schweiz langsam wieder in
Schwung kam, war wiederum eine Gra-
dation des Larchenwicklers im Gange.
Die Tourismusbranche des Engadins
drangte auf eine Behandlung der un-
schon aussehenden Walder mit dem
damals neuen, als Wundermittel be-
trachteten Insektizid DDT, das spater
tatsachlich versuchsweise im Walliser
Goms eingesetzt wurde. Dieses Begeh-
ren setzte 1948 eine Uber sechs Jahr-
zehnte dauernde Langzeitstudie in
Gang, die vor allem von Werner Baltens-
weiler an der ETH Zirich gepragt wurde.
Im Verlaufe der Untersuchungen ent-

standen Uber 130 wissenschaftliche Ar-
beiten, und der Larchenwickler veran-
derte sich in der offentlichen und
wissenschaftlichen Wahrnehmung vom
Schadling zum Lebensraumgestalter
und faszinierenden Studienobjekt.

Biologie des Larchenwicklers

Der Graue Larchenwickler kommt in
ganz Mittel- und Nordeuropa und im
Osten bis nach Sibirien vor. Er ist ein klei-

ner, graubraun gefleckter Falter von
zwei Zentimeter Fligelspannweite aus
der Familie der Wickler (Tortricidae; Abb.
2). Seine Raupen erreichen eine Lange
von anderthalb Zentimetern und sind
unterschiedlich gefarbt. Die Larchen-
form hat eine schwarze Kopfkapsel und
ist anfanglich hell, spater grauschwarz
gefarbt (Abb. 4a—c), wahrend die gelb-
lichgraue Arvenform eine orangegelbe
Kopfkapsel aufweist (s. Abb. 11). Die
Biologie des Larchenwicklers wurde im

Abb. 3. Bei einer Massenvermehrung wandern die Raupen ruhelos auf den Zweigen umher und
beissen viele Nadeln nur an. Dabei hinterlassen sie Kotkriimel und Spinnfaden. Die vertrocknenden
Nadeln flihren zu einer weithin sichtbaren Verfarbung der Krone.
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Engadin detailliert untersucht (MAKsY-
Mov 1959). Die Eier Uberwintern in Dia-
pause unter Flechten oder Zapfen- und
Rindenschuppen. Mitte Mai schlipfen
die jungen Raupchen und fressen zuerst
an den Kurztrieben im Innern junger
NadelbUschel (Abb. 4a). Im dritten und
vierten Larvenstadium frisst die Raupe
in einem oben offenen Wickel, den sie
aus einem NadelbUschel zusammen-
spinnt (Abb. 4b). Wenn die angefresse-
nen Nadeln zu verdorren beginnen,
wechselt die Raupe jeweils zu einem
neuen NadelbUschel. Anfangs Juli be-
findet sie sich im flnften und letzten
Stadium. Sie frisst zuerst die Wickel-
spitze ab, konstruiert danach einen Ge-
spinstkanal auf der Zweigachse und
frisst von diesem aus seitlich an weiteren
NadelbUscheln (Abb. 4c). Dieses Sta-
dium ist am destruktivsten, da die Raupe
die Nadeln haufig nur anbeisst und die
vertrocknenden Nadelbutschel mehrmals

wechselt (Abb. 3). Fur ihre Entwicklung
bendtigt eine Raupe zwischen 10 und
20 NadelbUschel, wovon jeweils nur die
Halfte der Nadelmasse verzehrt wird
(sogenannter Luxusfrass). Bei einer
Massenvermehrung verfarben sich die
Bestande wegen der verdorrten Nadeln
ab Mitte Juni rotbraun, allerdings hangt
die Auspragung der Verfarbung auch
von den Niederschlagsverhaltnissen ab.
Finden die Raupen an einem Zweig
keine Nahrung mehr, wandern sie um-
her oder seilen sich an Gespinstfaden
auf tiefer gelegene Aste ab. Dies hinter-
lasst in der Krone und am Stamm der
befallenen Larche ein Gewirr von Spinn-
faden. Am Ende der rund vierwochigen
Entwicklung begibt sich die Raupe an
einem Faden oder freifallend zu Boden
und durchlauft in der Streu eine einmo-
natige Puppenphase (Abb. 4d). Ab Ende
Juli bis in den September hinein schliip-
fen die Falter und schwarmen in der

- F

Abenddammerung bis Mitternacht, im
spaten Herbst bei kiihlen Bedingungen
eher am Mittag. Auf diesen Fligen fin-
det die Paarung statt, und die Weibchen
legen anschliessend wahrend rund drei
Wochen —je nach Gradationsphase — bis
300 Eier ab.

Parallel zur Larchenform gibt es die
schon erwahnte Arvenform des Lar-
chenwicklers. Sie kann sich nicht nur auf
Larchen, sondern auch auf Arven, Foh-
ren und Fichten entwickeln (s. Abschnitt
«Fitness verschiedener Okotypen»). Auf
der Arve und Fichte fressen die Raupen
nur an den jungen Nadeln der diesjah-
rigen, frisch gebildeten Triebe und ver-
ursachen deshalb keine auffalligen
Baumverfarbungen. Aus Osteuropa sind
grossere Befalle des Larchenwicklers
auch auf der Fichte bekannt (BALTENSWEI-
LER 1966), was die Baume stark schwacht
und flr Folgebefall durch Borkenkafer
anfallig macht.

Abb. 4. Entwicklung des Larchenwicklers: Die jungen Raupen ernahren sich zuerst im Innern eines zusammengesponnenen Nadelblschels von den jungen
Nadeln (a). Spater fressen sie an den Nadelblscheln von der Spitze her (b). Im letzten Stadium bewegen sie sich im Schutz von Gespinsten entlang der
Zweigachse und fressen von aussen an den Nadelbiischeln (c). Am Ende der Entwicklung lassen sich die Raupen zu Boden fallen und verpuppen sich in der

Streuschicht (d).
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Natiirliche Feinde

Als wichtigste naturliche Feinde des Lar-
chenwicklers galten im 19. Jahrhundert
die Vogel, speziell Meisen, und Coaz
(1894) beklagte die Jagd auf Zugvogel
im stdlichen Nachbarland Italien. Sing-
vogel fressen bei einer Massenvermeh-
rung des Larchenwicklers tatsachlich
viele Raupen, ebenso wie die im Engadin
haufige Schwachbeborstete Gebirgs-
waldameise (Formica aquilonia). Diese
Ameisen erbeuten vorwiegend altere
Raupen ausserhalb der Nadelwickel so-
wie Raupen am Boden, bevor sie sich
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verpuppen. Als natdrliche Feinde bedeu-
tender ist ein grosses Spektrum parasi-
tischer Wespen und Fliegen (DELUCCHI
1982). Ausser den Falter parasitieren
diese alle Stadien des Larchenwicklers
(Ei, Raupe und Puppe). Die wichtigsten
Parasitoiden des Larvenstadiums sind die
drei Erzwespenarten Sympiesis puncti-
frons, Dicladocerus westwoodii und
Elachertus fenestratus (Eulophidae) und
die Schlupfwespe Phytodietus griseanae
(Ichneumonidae; DELUCCHI 1982). Im
neun Monate dauernden Eistadium des
Larchenwicklers werden die Eier auch
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Abb. 5. Zyklische Populationsschwankungen des Larchenwicklers im Oberengadin. Die Periodizitat liegt
bei durchschnittlich 8,5 Jahren, die Schwelle flr eine sichtbare Verfarbung eines Larchenbestandes bei
100 Raupen pro Kilogramm Zweige (blaue Linie). Die ausgezogene rote Kurve basiert auf Daten von
BALTENSWEILER (1993a) und BALTENSWEILER und RuBLI (1999), die gestrichelte Linie auf visuellen Schatzun-

gen im Feld.

Abb. 6. An den Stirnseiten alterer Larchenstamme werden oft die regelmassig wiederkehrenden,
schmalen Jahrringe der Larchenwicklergradationen sichtbar.

von Raubern wie Raubmilben oder
Weichwanzen dezimiert (DELUCCHI et al.
1975). Zudem treten gelegentlich
Krankheiten wie Virosen auf.

Die Populationszyklen

In den tieferen Lagen der Alpen und
auch im Schweizer Mittelland bleiben
die Populationen des Larchenwicklers
stets unauffallig niedrig, nur in hoher
gelegenen Talern mit eher kontinental
gepragtem Klima tritt eine mehr oder
weniger regelmassige Massenvermeh-
rung der Populationen auf.

Ab 1949 wurde die Populations-
dynamik des Larchenwicklers speziell
im Oberengadin intensiv untersucht
(Abb. 5). Es zeigte sich, dass die Grada-
tionen sich durchschnittlich alle 8,5 Jahre
wiederholen (BALTENSWEILER und FISCHLIN
1988). Die Populationsdichten (Abun-
danzen) verandern sich dabei innerhalb
von vier bis finf Generationen um einen
Faktor von bis zu 30000! Auf dem
Hohepunkt (Kulmination) befinden sich
auf einer Larche Uber 20000 Raupen,
und man kann deren Kot zu Boden
rieseln horen. Die Baume sind dann von
Gespinstfaden durchzogen von Raupen,
die sich auf der Suche nach neuer Nah-
rung vom Wind auf andere Aste oder
Baume verwehen lassen. Wie der Auf-
bau erfolgt auch der Zusammenbruch
einer Population innerhalb weniger Ge-
nerationen. Bei diesem Zusammenbruch
erreicht die Mortalitat der Raupen in-
folge von Antagonisten, Konkurrenz
und Hunger 99,98 Prozent (BALTENSWEI-
LER und FISCHLIN 1988).

Die Verfarbung der Larchenbestande
wird erst ab einer Schwelle von rund 100
Raupen pro Kilogramm Zweige sichtbar,
wenn etwa 10 Prozent der Nadeln ge-
schadigt sind (AUER 1975b). Dieser
Schwellenwert wurde bis Mitte der
1980er-Jahre meist weit Ubertroffen
(vgl. Abschnitt «Die Larchenwickler-
zyklen im Klimawandel»).

Die regelmassigen Zyklen beschranken
sich im Engadin auf die Optimumsge-
biete des Larchenwicklers zwischen 1700
und 2000 Metern Uber Meer und auf
Bestande mit einem genigend hohen
Larchenanteil (HARTL-MEIER et al. 2017).
Auch fur das Oberwallis beschrieb DAvALL
(1857), dass die Hange jeweils nur auf
einer Hohenlage von rund 1700 Metern
verroteten. Diese Zyklen sind nicht nur
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auf das Oberengadin, das Goms und ei-
nige Walliser Seitentaler beschrankt,
sondern zeigen sich auch im ganzen
Alpenbogen von den franzdsischen See-
alpen bis nach Karnten in Osterreich.
Gelegentlich traten Massenvermehrun-
genim Kanton GraubUlnden auch in den
nach Norden gedffneten Gebieten des
Albulatals, Oberhalbsteins, Avers, Dom-
leschgs sowie in der Landschaft Davos
und im Puschlav auf (AUER 1975a).

Rekonstruktion historischer Zyklen
Die Larche vermag zwar als nadelwer-
fende, winterkahle Baumart den Ausfall
der Nadeln zu kompensieren, indem sie
nach dem Kahlfrass im Sommer mithilfe
der im Holz gespeicherten Reservestoffe
nochmals austreibt. Trotzdem ist ihr
Wachstum in den Befallsjahren stark
eingeschrankt, was sich in geringeren
Jahrringbreiten im Stamm niederschlagt
(WEBER 1997, BALTENSWEILER et al. 2008).
In diesen Jahren zeigt der Jahrring eine
geringere Anzahl von Frihholzzellen
und im Spatholz nur ein schmales Band
didnnwandiger Spatholzzellen. Larchen-
Stammscheiben aus dem Oberengadin
oder Larchenbalken alter Walliser Holz-
hauser zeigen zwischen den schmalsten
Jahrringen haufig einen Abstand von
acht bis zehn Jahren (Abb. 6) —was dem
Zyklus des Larchenwicklers entspricht.
Untersuchungen haben gezeigt, dass
der Larchenwickler in den vier Jahren
nach einem Ausbruch eine Biomassere-
duktion von 1130 kg/ha verursachen
kann (PETERs et al. 2017). Die Zyklen des
Larchenwicklers existieren schon sehr
lange: Anhand von Holzproben leben-
der Larchen und von Balken historischer
Gebadude wurden in dendrodkologi-
schen Studien im Wallis die Larchen-
wicklerzyklen wahrend 1200 Jahren mit
einer durchschnittlichen Frequenz von
9,3 Jahren rekonstruiert (Abb. 7; ESPER
et al. 2007). Zwar variierte in diesem
Zeitabschnitt die Intensitat des Befalls,
die Periodizitat der Zyklen blieb aber er-
staunlich konstant. Auch das warmere
Mittelalter (6.—15. Jh.) und die soge-
nannte Kleine Eiszeit (15.-19. Jh.) hatten
darauf keinen Einfluss.

Was steuert die Zyklen?

Die verblUffende Regelmassigkeit der
Zyklen wirft die Frage nach den Regula-
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Abb. 7. Mithilfe der Jahrringdichte von Larchen rekonstruierte Zyklen der Larchenwicklerpopulationen
im Wallis. Im oberen Teil ist der Holzdichte-Unterschied zwischen befallenen und nicht befallenen
Baumen als Mass fur die Befallsstarke abgebildet, im unteren Teil die Durchschnittstemperatur als
Abweichung gegentber 1961-1990 (verandert nach Esper et al. 2007).
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Abb. 8. Neunjahriger Modellzyklus der Wechselwirkungen zwischen dem Wirtsbaum Larche und dem

Larchenwickler.

tionsmechanismen auf. Bei der ersten
detaillierten Untersuchung einer Grada-
tion im Engadin waren die Raupen beim
Populationszusammenbruch an einem
Virus erkrankt. Diese Virose galt bis zur
nachsten Massenvermehrung als wich-
tigster treibender Faktor der Popula-
tionsdynamik. Bei den folgenden Gra-
dationen spielte diese Virose kaum mehr
eine Rolle, und man entdeckte mehrere
weitere Prozesse, die wahrend einer
Massenvermehrung ablaufen und die
Zyklen pragen.

Negative Riickkopplung der Nadel-
qualitat

Die Entwicklung der Raupen steht in
einer engen Beziehung mit der Nadel-
qualitat der Larchen (Abb. 8). Diese
Wechselwirkungen wurden intensiv er-
forscht (BEnz 1974).

Auf dem Hohepunkt einer Gradation
leiden die Larchenwicklerraupen unter
hoher Eigenkonkurrenz. Der grosste Teil
der Nadelmasse wird gefressen oder die
Nadeln vertrocknen, weil sie von den
Raupen angebissen werden (s. Abb. 4).
Dadurch erschopft sich die Nahrungs-
grundlage der Raupen, ihre Mortalitat
steigt und die wenigen sich entwickeln-
den Falter produzieren im Herbst deut-
lich weniger Eier.

Durch den Wegfall von griiner Nadel-
masse kann die Larche weniger Assimi-
late fUr das Wachstum und fir die Re-
serven bilden. Fallt mehr als die Halfte
der Nadelmasse aus, treibt die Larche ab
Ende Juli nochmals aus und produziert
ein zweites Nadelkleid (Abb. 9). Dies geht
allerdings auf Kosten der Reserven, die
durch die Fotosyntheseleistung der
neuen Nadeln bis zum Herbst nicht mehr
aufgeflllt werden kénnen. Um den Ver-



lust an Reserven etwas zu kompensieren,
zogert die Larche den Abwurf der Nadeln
in solchen Jahren bis in den spaten
Herbst hinaus. Dabei lauft sie Gefahr,
durch Frihfroste die noch griinen Nadeln
zu verlieren, bevor die Nahrstoffe und
Energietrager ins wintersichere Holz und
in die Wurzeln transferiert worden sind.

Als Folge des Larchenwicklerfrasses
durchlauft auch die Qualitat der Lar-
chennadeln einen Zyklus: Im folgenden
Frihling treiben die Larchen wegen der
geringen Reserven spater aus, ihre Na-
deln wachsen langsamer und bleiben

um 30 bis 70 Prozent kiirzer. Der Gehalt
an schwer verwertbaren Rohfasern ist
hoher und der Protein- und Stickstoff-
gehalt der Nadeln tendenziell tiefer als
in normalen Jahren. Wie fir alle im Eista-
dium Uberwinternden, blattfressenden
Raupen ist auch fur den Larchenwickler
das zeitliche Zusammenfallen (Koinzi-
denz) des Nadelaustriebs und des
Schllpfzeitpunkts der jungen Raupchen
entscheidend. In den Jahren nach einem
Massenauftreten verschlechtert sich
diese Koinzidenz und den zum norma-
len, temperaturgesteuerten Zeitpunkt

Abb. 9. Fallt mehr als die Halfte der Nadeln aus, treibt die Larche Ende Juli nochmals aus. Zu diesem
Zeitpunkt haben sich die Raupen bereits am Boden verpuppt.

Abb. 10. Larchenwicklerraupe mit dem Ei einer parasitischen Schlupfwespe. Parasitische Insekten sind
einer der wichtigsten Faktoren bei der Steuerung der Larchenwicklerzyklen.

schlipfenden Raupchen fehlen die frisch
ausgetriebenen, gut verdaulichen Lar-
chennadeln. So verhungert mindestens
der frih schlipfende Teil der neuen Lar-
chenwicklerpopulation. Die Uberleben-
den Raupen finden Nadeln geringerer
Qualitat vor, die schwer verdaubar sind
und einen tieferen Nahrwert haben. Die
Raupen wachsen deshalb langsamer,
erreichen weniger Gewicht und erleiden
eine hohere Mortalitat. Die aus diesen
Raupen entstehenden Falter legen bis
zu 90 Prozent weniger Eier. Diese ver-
z6gerte Rickkopplung flhrt zu einem
drastischen Rickgang der Populations-
dichte.

Nach rund drei Jahren haben sich die
Larchen wieder erholt. Die Larchenwick-
lerpopulation profitiert von der besseren
Nahrungsqualitat und nimmt wieder zu.
Diese Wechselwirkungen zwischen dem
Wirtsbaum und dem Larchenwickler
sind auch wichtiger Bestandteil der
weiteren, nachstehend beschriebenen
Steuermechanismen.

Regulation durch natiirliche Feinde
Wichtige natlrliche Feinde sind vor al-
lem parasitische Wespen und Fliegen
(Abb. 10), von denen Uber 100 Arten
bekannt sind (DELuccHI 1982). Das Ar-
tenspektrum hangt von der Meereshdhe
und der Gradationsphase ab. Zu Beginn
einer Gradation verursachen die Parasi-
toiden eine Larchenwickler-Mortalitat
von meist weniger als 10 Prozent, auf
dem Kulminationspunkt 20 Prozent,
und beim Zusammenbruch des Larchen-
wicklers bis zu 80 Prozent (BALTENSWEILER
1968, DELUCCHI 1982). Die Zyklen der
naturlichen Feinde hinken um etwa zwei
Jahre hinter denjenigen des Larchen-
wicklers nach. Neuere Modelle mit Zeit-
reihenanalysen zeigen, dass mit einem
einfachen Wirt-Parasitoidenmodell (ana-
log einem Rauber-Beutemodell) 90 Pro-
zent der Wachstumsraten des Larchen-
wicklers erklart werden konnen (TURCHIN
et al. 2003). Mit Einbezug der oben
besprochenen Riickkopplung der Nadel-
qualitat wird die Ubereinstimmung des
Modells mit den Felddaten noch etwas
besser (IYENGAR et al. 2016, TURCHIN et al.
2003). Die beobachtete Phasenverschie-
bung ist typisch fir oszillierende Rauber-
Beute-Beziehungen (Lotka-Volterra-Ge-
setz). Dies zeigt, wie wichtig die Wirkung
der Parasitoiden bei der Steuerung der
Larchenwicklerzyklen ist.
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Fitness verschiedener Okotypen

Der Larchenwickler kennt zwei gene-
tisch verschiedene Okotypen (Rassen):
die Larchenform und die Arvenform
(Arve = Zirbelkiefer). Die grauschwarzen
Raupen der Larchenform ernadhren sich
fast ausschliesslich von Larchennadeln
und erleiden auf Arven eine sehr hohe
Mortalitat. Ihre Eientwicklung ist deut-
lich schneller und die Raupenmortalitat
auf Larchennadeln guter Qualitat gerin-
ger als diejenige der Arvenform (DAY
und BALTENSWEILER 1972). Infolge der
schnelleren Eientwicklung ist die Lar-
chenform auch besser an den Austriebs-
zeitpunkt der Nadeln angepasst (Koin-
zidenz), der bei der Larche rund zwei
Wochen friher erfolgt als bei der Arve.
Zudem ist bei der Larchenform die Ei-
produktion hoher als bei der Arvenform.

Die gelblichgrauen Raupen der Arven-
form (Abb. 11) fressen vor allem an den
neuen Trieben der Arve, kommen aber
auch auf Larchen, Fohren oder Fichten
vor. Die Arvenform entwickelt sich deut-
lich langsamer und produziert weniger
Eier als die Larchenform, hat aber auf
Larchennadeln schlechter Qualitat eine
hohere Uberlebensrate als die Larchen-
form.

Die beiden Okotypen besitzen somit
eine unterschiedliche okologische Fit-
ness, und die Falter der beiden Formen
reagieren sogar auf unterschiedliche
Pheromone (GUERIN et al. 1984). Zwi-
schen den beiden Okotypen gibt es In-
termediarformen (Ubergangsformen),
die sich auf Larchen und Arven gut ent-
wickeln kénnen.

Die Dominanzverhaltnisse der beiden
Okotypen andern sich wahrend einer
Gradation. Zu Beginn einer Massenver-
mehrung herrscht zu 80 Prozent die
dunkle Larchenform vor, die sich auf den
anfanglich qualitativ guten Larchenna-
deln schneller entwickelt als die Arven-
und die Intermediarformen. Nach einem
Kahlfrass auf dem Kulminationspunkt
der Gradation treiben die Larchen ihre
Nadeln spater und in geringerer Qualitat
aus, was die spater schliipfenden und auf
diesen Nadeln besser Uberlebenden Ar-
ven- und Intermediarformen gegentber
der Larchenform beglnstigt. Der relative
Anteil der Arven- und Intermediarform
steigt auf 80 Prozent. Weil aber diese
beiden Formen eine geringere Repro-
duktionsleistung haben, nimmt die to-
tale Larchenwicklerdichte weiter ab. Erst
nachdem sich die Nadelqualitat wieder
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verbessert hat, kann sich die fittere Lar-
chenform wieder durchsetzen, und die
Reproduktionsrate der Population nimmt
wieder stark zu (BALTENSWEILER 1993b).

In gewissen Gebieten der Alpen gibt
es auf der Arve einen eigenen Zyklus der
hellen Arvenform des Larchenwicklers,
der synchron und mit derselben Periodi-
zitat wie auf der Larche ablauft (DOR-
MONT et al. 2006). Da diese Raupen auf
der Arve nur die Nadeln der neuen Triebe
fressen und damit keinen Neuaustrieb
auslosen, werden sie im Gegensatz zum
Larchen-Okotyp nicht von einer negati-
ven Rickkopplung der Nahrungsqualitat
beeinflusst. Dies deutet ebenfalls auf die
bedeutende Rolle der Parasitoiden bei
der Steuerung des Zyklus hin.

Migration und Dispersion der Falter
Die Populationen des Larchenwicklers
zeigen wahrend einer Gradation sowohl
lokale Migration als auch grossraumige
Dispersion (BALTENSWEILER und RuBLI
1999). Tritt in den Optimumsgebieten
ein Kahlfrass auf, weichen die Falter in
den nachsten Generationen fir die Ei-
ablage in tiefere Gebiete aus, wo die
Larchen von Gbermassigem Raupenfrass
verschont blieben. Haben sich die Bdume
erholt, verschieben sich in den nachsten
Jahren die abends gegen die herrschen-
den Talwinde aufwarts fliegenden Falter

Abb. 11. Im Gegensatz zur Raupe
des dunklen Larchen-Okotyps
(siehe Abb. 4c) hat die helle
Arvenform eine orangegelbe
Kopfkapsel. Ausserdem ist ihr
Vermehrungspotenzial geringer
als das der Larchenform.

wieder in die Optimumsgebiete der ho-
heren Lagen mit besserer Koinzidenz.
Hier treten die regelmassigen Zyklen am
deutlichsten in Erscheinung.

Auf einer grésseren raumlichen Skala
spielt sich die Windverfrachtung von Fal-
tern zwischen den inneralpinen Talern
ab. Nach einer grossflachigen Entnade-
lung der Larchen auf dem Héhepunkt
einer Gradation verlassen Falter in
Massen das Gebiet und werden vom
haufig vorherrschenden Westwind in
benachbarte Taler verweht. Die zykli-
schen Schwankungen der Larchenwick-
lerpopulationen kennt man deshalb
nicht nur vom Wallis und Engadin, son-
dern auch von vielen weiteren Talern im
europaischen Alpenbogen (Abb. 12).
Die Zyklen sind allerdings zeitlich ver-
schoben. Die ersten Gradationen sind
jeweils in den Talern der franzdsischen
Seealpen (Briangonnais) zu beobachten,
danach wandern die Kulminationsjahre
mit einer Geschwindigkeit von 200 bis
300 Kilometern pro Jahr (JOHNSON et al.
2004) rund 600 Kilometer Uber den
Alpenbogen nach Osten: Seealpen,
Aostatal, Wallis, Engadin, Veltlin, Dolo-
miten, Steiermark. Die zeitliche Ver-
schiebung der Gradationen betragt drei
bis vier Jahre. Mithilfe von Uber den
ganzen Alpenraum bis ins Mittelland
verteilt aufgestellten Licht- und Phero-
monfallen wurde nachgewiesen, dass




Die Larchenwicklerzyklen kurzgefasst

Die regelmassigen Zyklen der Populationsdichte der Larchen-
wicklerraupen kénnen auf verschiedene Faktoren zurlckgefihrt
werden. Ein Zyklus lauft etwa folgendermassen ab:

In den Optimumsgebieten in héheren Lagen (1700-2000 m
G.M.) ist die Synchronisation (Koinzidenz) des Austriebszeitpunkts
der Larche und des Schliipfens der jungen Larchenwicklerraupen
am besten, und die Larchenwicklerpopulationen vermehren sich
stark. Sie bestehen vorwiegend aus Raupen der dunklen Larchen-
form mit hoher 6kologischer Fitness. Die Regulation durch para-
sitische Schlupfwespen vermag zu diesem Zeitpunkt mit dem
Anstieg der Larchenwicklerdichte nicht Schritt zu halten und die
Larchenwicklerpopulationen kdnnen sich jedes Jahr mehr als ver-
zwanzigfachen. Auf dem Hoéhepunkt der Gradation fihren die
grossen Raupenmengen zu einer vollstandigen Vernichtung der
Nadeln und damit zum Hungertod vieler Raupen sowie zu einer
tieferen Eiproduktion der Gberlebenden Weibchen. In den folgen-
den Jahren ist die Qualitat der Larchennadeln deutlich schlechter
und der Nadelaustrieb erfolgt spater. Dies beglnstigt die ebenfalls
auf der Larche fressenden, unter diesen Bedingungen etwas
fitteren Arven- und Intermediarformen des Larchenwicklers. Die
insgesamt hohe Raupenmortalitat und die eingeschrankte Repro-
duktion der Falter fihren jedoch zu einem Rickgang der Larchen-
wicklerpopulationen. Zudem kommt jetzt die Wirkung der ange-

stiegenen Populationen von parasitischen Wespen voll zum Tragen,
und die Mortalitat der Raupen erreicht fast 100 Prozent. Viele
Falter wandern in tiefer gelegene Gebiete ab, wo die Nachkom-
men im nachsten Jahr zwar eine schlechtere Koinzidenz mit ihrem
Wirt, aber eine bessere Nahrungsqualitat vorfinden. Ein grosser
Teil lasst sich mit den Westwinden in die angrenzenden Alpentaler
verfrachten, weshalb eine Wellenbewegung der Gradationen Uber
die Alpen von West nach Ost entsteht. Nach drei bis vier Jahren
sind die regionalen Populationen des Larchenwicklers auf einem
Tiefpunkt angelangt, und Austriebszeitpunkt und Qualitat der
Larchennadeln haben sich wieder normalisiert. Die Schlupfwespen-
populationen sind aus Wirtsmangel zusammengebrochen, und
die Falter wandern lokal von den tiefer gelegenen Gebieten wie-
der in die Optimumsgebiete ein. Die helle Arvenform der Raupen
tritt in den Hintergrund und wird wieder von der vermehrungs-
starkeren Larchenform abgel6st.

Die grundlegenden Mechanismen laufen somit auf lokaler
Ebene ab, vor allem basierend auf der Regulation durch nattrliche
Feinde und der negativen Rickkopplung durch die Nahrungs-
qualitat der Larchennadeln. Die grossraumige Verfrachtung der
Falter Uber den Alpenbogen hinweg stabilisiert und synchronisiert
die Larchenwicklerzyklen. Diese Mechanismen werden im Text
detaillierter erlautert.

Abb. 12. Auf dem Hohepunkt einer Larchenwickler-Gradation verfarben sich die Larchenwalder jeweils mitten im Sommer rotbraun. Die Falter verlassen
dann die betroffenen Gebiete und lassen sich ostwarts in benachbarte Taler verdriften. Dies flhrt zu einer Befallswelle von West nach Ost, die in den fran-
z0sischen Westalpen beginnt und nach rund vier Jahren im Stdtirol und in Kérnten endet. Historische Bilder von 1964-1979 aus a) Val Guisane, Frank-
reich; b) Saastal, Wallis; ¢) Engadin, Graubinden; d) Valle Aurina, Italien.
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wahrend der lokalen Gradationen un-
zahlige Falter Gber die Alpenpasse in die
benachbarten ostlichen Taler und auch
ins Mittelland verfrachtet werden, wo
sie die lokalen Populationen erganzen
(BALTENSWEILER und FISCHLIN 1979, BJ@RN-
STAD et al. 2002). Die Populationen der
verschiedenen Alpentaler sind deshalb
genetisch eng miteinander verwandt
(DELAMAIRE et al. 2010).

Innerhalb des Alpenbogens gibt es
dabei zwei «Epizentren», die eine ge-
wisse Eigendynamik aufweisen und de-
ren eigene Ausbreitungswellen die West-
Ost-Bewegung Uberlagern. Die beiden
Herde sind in erster Linie das Brianconnais
in Frankreich (Abb. 13) sowie das Enga-
din/Vinschgau in den Ostalpen (BALTENS-
WEILER und RuBLI 1999, JOHNSON et al.
2004, SAULNIER et al. 2017). Diese
Gebiete zeichnen sich durch eine hohe
Vernetzung aus, das heisst durch eine
raumliche Nahe von glnstigen Habitaten
mit wenigen unglnstigen Zwischen-
habitaten (JOHNSON et al. 2004).

Die Larchenwicklerzyklen im
Klimawandel

Die maximalen Populationsdichten der
letzten drei Zyklen (1989, 1999, 2009)
erreichten im Engadin nicht einmal mehr
die Halfte der friheren Werte (s. Abb. 5),
weshalb die grossflachigen Verfarbun-
gen der Larchenwalder an den meisten
Orten ausblieben. Auch in Frankreich
blieben die Maxima dieser Perioden auf
viel tieferem Niveau. Ebenso wurde im
Wallis in dieser Zeit nur sehr wenig Befall
sichtbar, mit Ausnahme eines einzelnen,
isolierten Auftretens im Mattertal. Ent-
sprechend fehlt im Wallis ab 1981 die
Reduktion der Jahrringdichte (s. Abb. 7).
Hingegen anderte sich weder im Enga-
din noch in Frankreich etwas an der rund
neunjahrigen Periodizitat. Die Zyklen
laufen hier regelmassig weiter, aber mit
viel geringerem Ausschlag. Die Grinde
fUr die tieferen Maxima sind unklar, sie
dirften jedoch mit den ansteigenden
Temperaturen der letzten Jahrzehnte
zusammenhangen (JOHNSON et al. 2010).
Die warmeren Herbste und milderen
Winter flhren zu einer erhdhten At-
mungsaktivitat der Gberwinternden Eier,
und deren Energiereserven konnten sich
damit vorzeitig erschdopfen (BALTENSWEI-
LER 1993a). Vor allem aber konnte sich
die entscheidende Synchronisation von
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Abb. 13. Nach drei Larchenwicklerzyklen und fast 40 Jahren ohne flachige Verfarbung der Larchen-
walder begann 2016 in den franzosischen Seealpen wieder eine Gradationswelle mit deutlich sicht-

barem Befall (Barcelonette 2016).

Nadelaustrieb und Schlipfen der Raup-
chen (Koinzidenz) im Frihling ver-
schlechtert haben. Wenn ein Teil der
Raupen vor dem Austrieb schlipft und
verhungert, wirkt sich dies stark auf die
Populationsdichte aus. Die hoheren
Sommertemperaturen der letzten 30
Jahre durften auch zu einer hoheren
Eimortalitat in den folgenden Wintern
geflhrt haben (BALTENSWEILER et al.
1971). Zudem zeigen Jahrringanalysen,
dass sich in den vergangenen zwei Jahr-
hunderten im ganzen Alpenbogen das
Maximum der Befallsintensitat bei ho-
heren Temperaturen jeweils in hohere
Lagen verschoben hatte (JOHNSON et al.
2010, SAULNIER et al. 2017).

Bedeutung des Larchen-
wicklers

Wahrend in der alteren Literatur vom
Larchenwickler als einem «Schadling im
vollsten Masse» gesprochen wird (CoAz
1894), hat sich diese Einstufung durch
die intensive Forschung deutlich rela-
tiviert. Weil die Larche nach einem star-
ken Raupenfrass Ende Juli nochmals
austreibt, kann sie die verringerte Foto-
syntheseleistung mindestens teilweise
kompensieren. Es resultiert aber trotz-
dem ein Zuwachsverlust des Holzes, und
in trockenen Jahren konnen nach einem
Kahlfrass Larchen absterben (BALTENS-

WEILER et al. 2008). Untersuchungen im
Oberengadin zeigten aber, dass die
Absterberate der Larchen normaler-
weise unter einem Prozent liegt und
der Zuwachsverlust vernachlassigbar ist
(BALTENSWEILER und RuBLI 1984). Die lan-
gen Zeitreihen der Jahrringanalysen (s.
Abb.7) belegen, dass die Larche und der

Abb. 14. Auf dem Hohepunkt einer Gradation
seilen sich die Larchenwicklerraupen von den
kahlgefressenen Larchen ab und schadigen die
jungen Arven und Fichten im Unterstand.



Abb. 15. Obwohl die befallenen Walder fir den Laien «krank» aussehen, ist dieses Jahrtausende alte
Phanomen ein natdrlicher Ablauf in der Walddynamik von Larchen-/Arvenwaldern. Meistens sterben
in der Folge nur wenige Baume ab (VAL BEVER 1999).

Larchenwickler schon seit Jahrtausen-
den zusammen existieren.

Mitte des 20. Jahrhunderts beflirch-
tete man wegen der grossraumigen Ver-
farbungen der Larchen in erster Linie ein
Ausbleiben der Touristen (AUER 1974;
Abb. 15). Es sind diesbezlglich aber
keine nachteiligen Auswirkungen be-
kannt.

Vielerorts sind die Larchen heute des-
halb so dominant, weil sie als Pionier-
baumart in friheren Zeiten von Sto-
rungen profitiert haben. Im Mittelalter
wurden viele Fichten-/Arvenwalder ab-
geholzt, es gab Feuersbrinste in den
Kriegsjahren und die Arven wurden seit
jeher gezielt fUr Taferholz genutzt. Zu-
dem litt die Verjingung dieser Baum-
arten bis Ende des 19. Jahrhunderts
durch Weidewirtschaft und Streunut-
zung (CoAz 1894, BALTENSWEILER und
RusLl 1984). So konnte sich die Larche
als schnellwachsende, lichtbedUrftige
Pionierbaumart gut etablieren. Ein alter,
dichter Larchenwald kann sich selber
aber kaum mehr verjingen, und es
entsteht Ublicherweise ein Wald mit
schattentoleranten Baumarten wie Arve
und Fichte, der bei ausbleibenden neuen
Stérungen als Schlusswald bestehen
bleibt.

Wahrend der wiederkehrenden Aus-
briche des Larchenwicklers werden
die im Unterwuchs wachsenden Arven
und Fichten immer wieder geschadigt
(Abb. 14). Da die Arvenform des Lar-
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chenwicklers nur an den Nadeln der
frischen Jahrestriebe frisst, wird die Arve
vor allem von den Raupen der inter-
medidren Larchenform geschadigt, die
auch altere Nadeln befallt (BALTENSWEILER
und RusLlI 1984). Diese seilen sich nach

Verwechslungsmaoglichkeiten

einem Kahlfrass der Larchen zum Boden
ab und gelangen so auf die Arven im
Unterstand. Wahrend die Larche die
Entnadelung mit einem Neuaustrieb zu
kompensieren vermag, kann die Arve
dies nur sehr beschrankt, und die betrof-
fenen Kronenteile sterben ab. Die starks-
ten Schadigungen erleiden Arven, die
kleiner als funf Meter sind (BALTENSWEILER
und RuBLl 1984). Untersuchungen nach
der Larchenwickler-Massenvermehrung
von 1972 zeigten, dass die Halfte der zu
mehr als 90 Prozent entnadelten Arven
nach zwei Jahren tot waren, mit mut-
masslich weiteren Ausfallen in den Fol-
gejahren (BALTENSWEILER 1975). Vor allem
die im Jungwuchsstadium vollstandig
entnadelten Pflanzen sterben sofort ab.
Die alteren Arven werden geschwacht,
und oft stirbt ein Teil des Gipfeltriebes
ab, was zu einer Verbuschung fihrt.
Haufig werden diese geschwachten
Baume auch von Russelkafern wie dem
Echten Kiefernrissler (Pissodes pini)
oder von Borkenkéafern und Pflanzenlau-
sen befallen. Das Absterben der Arven
beglnstigt wiederum die Larchen, die
vom entstehenden Raumangebot und
vermehrten Lichteinfall profitieren. Diese
Prozesse schranken die Entwicklung der

Neben dem Larchenwickler gibt es noch einige andere Faktoren, die in Gebirgslagen zu

deutlichen Kronenverfarbungen flihren kénnen.

— Spatfrost: Tritt im Frihling ein Spatfrost auf, verfarben sich die Larchenkronen wegen
der erfrorenen Nadeln oder Nadelspitzen gelb. Betroffen sind meist nur die Nadeln der
friih treibenden Kurztriebe, die sich spater entwickelnden Langtriebe werden oft ver-
schont. Die Erholung der Larchen durch Neuaustrieb setzt deutlich friher ein als nach

einem Larchenwicklerbefall.

— Larchenminiermotte (Coleophora laricella): Die Raupchen dieses Kleinschmetterlings
hohlen die Larchennadeln durch Minierfrass aus. Gerne werden Larchen an sonnigen
Lagen (z.B. Waldrandern) besiedelt. Oft ist die untere Kronenhalfte etwas starker be-
fallen. Die alteren Raupchen bauen sich aus ausgehohlten Nadeln ein etwa 3 bis 4 mm
langes, abstehendes Tonnchen als Schutz — ein charakteristisches Erkennungsmerkmal.

— Nonne (Lymantria monacha): Vor allem im Wallis kommt es gelegentlich zu einem
sichtbaren Nadelfrass durch die Raupen der Nonne. Meist bleibt dieser auf wenige
Hektaren beschrankt. Die bis zu 6 cm langen, grauweiss gefleckten Raupen produzie-
ren grosse Kotpartikel, die bei einem Massenbefall den Waldboden bedecken.

— Fichtengallenlause (Adelges spp., Sacchiphantes spp.): Einige Arten dieser Lause
fuhren einen obligatorischen Wirtswechsel zwischen Fichte und Larche durch. Adelges
geniculatus entwickelt sich sogar nur auf der Larche. Durch die Saugtatigkeit der Lause
werden die Nadeln geknickt und verfarben sich an den Knickstellen gelb. Ein weiteres
Merkmal sind die weissen Wachswolle-Ausscheidungen der Lause, die vor allem dem

Schutz ihrer Eigelege dienen.

— Nadelpilze: Vor allem die zwei Pilzkrankheiten Meria-Larchenschitte (Meria laricis)
und die Braunfleckigkeit der Larche (Mycosphaerella laricina) konnen im Sommer zu
verfarbten Larchenkronen fihren. Mit der Lupe erkennt man an den betroffenen Nadeln
kleine Flecken und Pilzfruchtkorper. Ein deutlicher Befall manifestiert sich meist erst im
Hochsommer, betroffene Larchen treiben in der Regel nicht mehr nach.

Infos unter www.wsl.ch/diagnoseonline
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Arven in den Optimumsgebieten des
Larchenwicklers ein und verzégern da-
mit den Ubergang der Larchenwalder in
Larchen-Arven-Schlusswalder. Der Lar-
chenwickler hat somit flr die inneralpi-
nen Larchenwalder auch eine grosse
Okologische Bedeutung.

Der beim Gradationshéhepunkt vori-
bergehend vollstandige Verlust der Na-
deln hat natdrlich auch Auswirkungen
auf andere nadelfressende Insekten wie
Schmetterlingsraupen oder Afterraupen
von Blattwespen, die wahrend der Lar-
chenwickler-Kulminationsjahre praktisch
vollstandig verschwinden (Lovis 1975).
Damit beeinflusst der Larchenwickler
auch wesentlich die Insektenfauna in
den betroffenen Larchenwaldern.

Massnahmen

Wie erwahnt, bleiben die negativen Aus-
wirkungen des Larchenwicklerfrasses
auf die Larchenwalder gering und recht-
fertigen keinerlei Massnahmen. Aus wis-
senschaftlichen Grinden wurden aber
1963 im Goms und in Frankreich Lar-
chenwalder versuchsweise mit DDT und
anderen Insektiziden behandelt. Deren
Wirkung blieb nur auf eine Saison be-
schrankt und beeinflusste die Zyklen der
Larchenwickler nicht (AUER 1974), well
die umfangreichen Migrationsbewegun-
gen der Falter die dezimierten Populati-
onen wieder erganzten. Heute dirfenin
Schweizer Waldern im Prinzip keine Pes-
tizide angewendet werden.

Wichtig in Zeiten starken Befalls ist
jeweils, die einheimische Bevolkerung
und die Feriengaste rechtzeitig zu infor-
mieren, die Ursache fUr die braunen
Walder zu erklaren und das Verstandnis
fir dieses spektakulare Phanomen zu
fordern.
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