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Betydningen af aggregationsmgnstre for samspillet imellem en
vaertsart, Epinotia tedella (Cl.), og dens parasitoidarter
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Miinster-Swendsen, M.: Betydningen af aggregationsmgnstre for samspillet imellem en
vertsart, Epinotia tedella (Cl.), og dens parasitoidarter. [ The effect of aggregation patterns
on the interference between a host species, Epinotia tedella (Cl.) (Lep., Tortricidae), and
its parasitoid species.] - Ent. Tidskr. 100:145-149. Lund, Sweden 1979. ISSN 0013-886x.

The distribution of host density and of the attack frequencies of its two dominating
parasitoids, Pimplopterus dubius (Hgn.) and Apanteles tedellae Nix., has been measured
within a homogeneous and a very heterogeneous spruce stand. Through a classification of a
stand into 27 discrete subhabitat types, and an estimation of corresponding indices of
preference for the three species, a simple model on distribution and parasitism was set up.

The strongly aggregating 4. tedellae constitutes as a stabilizing factor, but P. dubius
makes the system unstable because of its weak and slightly inverse aggregation pattern.
The relation between aggregation patterns and competition between parasitoids is investi-
gated, and a partition of the competition into one component of multiparasitic relations and
another concerning the exploitation of the common resource, i.e. the host population, is
discussed. Obviously, the absence of a significant aggregation is an advantage to P. dubius,
that is competing with the multiparasitic winner, and strongly aggregating A. tedellae.

M. Miinster-Swendsen, Dept. of general Zoology, University of Copenhagen, Universitets-

parken 15, 2100 @, Denmark.

Indledning

Epinotia tedella (Cl.) optreeder visse ar i Dan-
mark som skadedyr pad rgdgran (Picea abies
Karst.), hvor dens larve minerer i nalene. Dens
populationsdynamik har vaeret undersggt gennem
ni ar i Gribskov, Nordsjelland.

De betydeligste mortaliteter skyldes her para-
sitoider, der angriber fgrste og andet larvestadi-
um, en patogen svamp, der angriber den over-
vintrende larve (Paecilomyces farinosus Brown
& Smith), samt en elateride, Athous subfuscus
Miill., hvis stgrste larver er puppepredatorer.

E. tedella angribes af et komplex af parasito-
ider bestaende af fire primarparasitoider, to
kleptoparasitoider og een hyperparasitoid
(Miinster-Swendsen 1979). Den fglgende un-
dersggelse drejer sig specielt om de to domine-
rende og specifikke primarparasitoider, Pim-
plopterus dubius (Hgn.) (Ichneumonidae) og
Apanteles tedellae Nix. (Braconidae).

Konkurrenceforholdene i forbindelse med su-
perparasitering og multiparasitering (Miinster-

Swendsen 1973) er tidligere undersggt kvalitativt
og kvantitativt gennem dissektioner af unge
vartslarver. Saledes vinder 4. tedellae obligato-
risk over P. dubius i tilfelde af multiparasitering,
idet den benytter sine mandibler i en ren fysisk
kamp. Ingen af de to arter skelner, under deres
angreb, imellem uparasiterede og allerede para-
siterede varter og prgver taget af identiske afsnit
af grene i samme hgjde viser sdlede at superpara-
siteringen ikke afviger fra en Poisson-fordeling
og at multiparasiteringen ogsa sker som fglge af
tilfeldige sammentreaf.

Formalet med dette arbejde er, gennem en
modelmassig beskrivelse og beregning, at un-
dersgge betydningen af vertens fordelingsmgns-
ter samt fordelingen af parasitoidarternes angreb
m.h.t. regulering og interspecifik konkurrence.

Metodik

Fordelingen af E. tedella’s tethed og af parasi-
toidernes angrebsfrekvens indenfor en granbe-
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Fig. 1. Handlings- og beregningsforlgb for en genera-
tion af vaerter og parasitoider.

Sequence of events and of calculations within a gene-
ration of hosts and parasitoids.

stand blev undersggt i to forskellige bestande, —
en 28-arig, som var regelmassig og homogen,
samt en 18-arig, meget irreguler bestand besta-
ende af spredte grupper af treer.

Fordelingen indenfor de enkelte grene blev
maélt i forskellige kroneniveauer, saledes at verti-
kal- og horizontalfordeling indenfor treekronerne
kunne kortlegges. Endvidere blev veartstathed
og parasiteringshyppighed maélt pé forskellige
traeer indenfor hver bestand.

Resultaterne af disse maélinger viste at 1)
vartstetheden aftager imod grenspidsen og det
samme ggr sig galdende for A. tedellae’s an-
grebshyppighed, endog med endnu stejlere gra-
dient. P. dubius optreder derimod med omtrent
samme angrebshyppighed i det horizontale plan.
Begge bestande viste dette fordelingsmgnster for
kronens grene. 2) Vertstetheden aftager jevnt
imod kronens gvre del, og det samme ggr A.
tedella’s angrebshyppighed (antal &g per vert)
med stejlere gradient, mens P. dubius viser en
svag modsat tendens. 3) Fordelingerne imellem
treer i den heterogene bestand viste pa samme
made at verten og A. tedellae-angrebsfrekven-
sen aftog imod en tragruppes rand, mens P.
dubius igen viste en svag modsat tendens. I den
homogene bestand viste parasitoiderne den sam-
me tilsyneladende respons pé vartstethed, selv-
om forskellen imellem traer, og dermed aggre-
gationen, var mindre.

Som helhed galder det at verten er aggregeret
i de nedre og indre dele af kronen, samt fo-

retrekker de morkest stillede traeer. Det samme
aggregationsmgnster finder man for A. tedellae,
blot endnu kraftigere, mens P. dubius udviser en
meget ringe, til dels modsat rettet, aggregation.
Den relative angrebsfrekvens i relation til
vertstetheden er vist pa Fig. 2a, og det ses her
at P. dubius har sin stgrste effekt i de subhabitats
hvor vartstetheden er lavest, mens 4. tedellae’s
betydning her er ringe, men til gengeld serdeles
stor i subhabitats med de stgrste vertstetheder.
Observationer i felten viser imidlertid at der ikke
er tale om en direkte, individuel respons pé loka-
le vaertsteetheder, men om en preferens for sarli-
ge strukturelle og mikroklimatiske forhold in-
denfor habitaten, — i sardeleshed for gren- og
tretethed samt lys- og vindforhold.

Afhensyn til den videre undersggelse inddeltes
en bestand i 27 subhabitats ialt, idet treerne
inddeltes i 3 grupper med hver sin gennem-
snitsteethed af verter og hver tregruppes egen
frekvens i bestanden blev estimeret, mens hver
krone blev inddelt i 3 horizontale niveauer og
hvert niveau i 3 dele, malt fra stamme til gren-
spids. Gennem en normalisering af feltmalene
blev de relative frekvenser for tethed og angreb
herefter bestemt for de 27 subhabitats, idet fre-
kvensen for en traegruppe blev multipliceret med
frekvensen for et kroneniveau og for et grenaf-
snit, hvorved man far den padgzldende subhabi-
tats frekvens-index, eller preferens-index, for
den pagaldende art.

Fig. 1. viser et diagram af handelses- og be-
regningsforlgbet for hver generation, idet hver
parasitoidart dog holdes adskilt i beregningerne.
Udregningen af parasiteringen i hver subhabitat
gor brug af parasitoidernes observerede sgge-
konstant og en Poisson-fordelt superparasitering
(k=a-P/2.3) (Nicholson & Bailey 1935), samt
multiparasitering med A. tedellae som obligato-
risk vinder. Den observerede sggekonstant
(spgeeffektivitet) gaeldende for enhver subhabi-
tat er for A. tedellae kun ca. halvt si stor som for
P. dubius, men dens totale, som normalt méles,
er dog stgrre fordi den under sin sggen koncen-
trerer sig serligt om steder, hvor ogsa verten er
aggregeret.

Denne ret simple model, samt derivater af
den, er nu regnet igennem pa& computer, idet
vartens og parasitoidernes dynamik er un-
dersggt i relation til vegetationens struktur og til
aggregationsmgnstrene, mens andre faktorer er
udeladt.



Resultater

I det fplgende henviser udtrykket stabilitet til
situationer, hvor vert- og parasitoidpopulatio-
nerne viser fluktuationer, der aftager i amplitude
og narmer sig en ligevagtstilstand, — mens insta-
bilitet svarer til voksende amplitude og sammen-
brud af coexistensen.

Heterogen bestand

Dersom varten og den starkt aggregerende A.
tedellae optrader alene fas et stabilt samspil,
men samspillet mellem vearten og P. dubius ale-
ne er instabilt. Dvs. at 4. tedellae’s aggregation
gor den stabiliserende, mens manglen pa denne
hos P. dubius gg¢r den destabiliserende. Nar de
tre arter er sammen er systemet instabilt, hvor-
ved man kan se at tre arter kan give mindre
stabilitet end to.

Hvis man simulerer en introduktion af et lille
antal P. dubius ses det at den vil blive etableret
og herefter ggre systemet instabilt uden at den
gennemsnitlige vartstethed sankes vasentligt,
- altsd en uheldig introduktion i tilfzlde af biolo-
gisk bek@mpelse. Havde P. dubius’s sggeeffek-
tivitet blot vaeret 22% mindre var den ikke blevet
etableret, men tvunget ud af systemet grundet
konkurrencen fra 4. redellae.

En simuleret introduktion af A. redellae i et
system bestaende af de to andre arter ved disses
instabile ligevagtstatheder viser at den etable-
res, men ikke formar at stabilisere systemet eller
senke veartstetheden, idet de to parasitoider
kompenserer for hinanden gennem deres kon-
kurrence. Hvis A4. tedellae’s spgeeffektivitet
havde varet 40% mindre ville den ikke blive eta-
bleret, men udkonkurreret af P. dubius selvom
den er vinder ved multiparasitering. Kun hvis
dens sggeeffektivitet var 50% stgrre end den
observerede, ville den bade etableres og samti-
digt udkonkurrere P. dubius, hvorefter det insta-
bile system ville stabiliseres med en ny art pa
omtrent samme tethedsniveau.

Homogen bestand

For den regelmassige, homogene bestand far
man pracist de samme resultater, trods den
mindre forskel mellem trzerne, og selv en simu-
lering af en hypotetisk, fuldstendig homogen be-
stand, bestaende af helt ens treeer med samme
tiltrekning gav identiske resultater. Arsagen er
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Fig. 2. Fire eksempler pa aggregationsmgnstre for an-
greb af A. tedellae (A) og P. dubius (P), der illustrerer
det observerede mgnster (a) samt hypotetiske m@gnstre
(b) — (d), hvor P. dubius’ aggregation er henholdsvis
antagonistisk (b), identisk (c) og mere intens (d) i for-
hold til A. redellae’s aggregation.

Four examples of aggregation patterns for the attacks
from A. tedellae (A) and P. dubius (P), illustrating the
observed pattern (a) and hypothetical patterns (b)—(d),
where the aggregation of P. dubius is antagonistic (b),
identical (c) and more intensive (d) compared with that
of A. tedellae.

her at forskelligheden blandt treer ikke bidrager
til den aggregation man allerede finder indenfor
den enkelte krone, og generelt galder det, at
aggregationens styrke ikke ngdvendigvis ®ndres
selv.om man fjerner eller tilfgrer en af ‘‘dimen-
sionerne’’ i denne.

Aggregationsmgnstre

Forskellige hypotetiske aggregationsmgnstre
blev simuleret, og deres betydning for konkur-
rence og sameksistens undersggt.

Dersom P. dubius tillegges et fordelingsmgns-
ter, som er antagonistisk i forhold til A. tedel-
lae’s, svarende til en preferens for pracist de
modsatte subhabitats (Fig. 2 b), bliver den meget
hurtigt udkonkurreret selvom det multipara-
sitere overlap med A. tedellae er formindsket.
Evnen til at udnytte vartspopulationen er her
svaekket for P. dubius, og dens sggeeffektivitet
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Fig. 3. Diagram visende den observerede forbindelse
imellem aggregation, stabilitet og konkurrence.

Diagram showing the observed connection between
aggregation, stability and competition.

skal forgges med en faktor pa 3 for at opveje det
uhensigtsmassige fordelingsmgnster.

Tilleegger man nu P. dubius det samme, positi-
ve aggregationsmgnster som A. tedellae (Fig.
2 ¢), sa udkonkurreres den alligevel, denne gang
fordi den multiparasitere konkurrence er
forstaerket grundet det sammenfaldende aggrega-
tionsmgnster. Med det observerede, ikke aggre-
gerede monster (Fig. 2a) blev P. dubius ikke
udkonkurreret, hvorved man kan slutte at den
har fordel af ikke at vare aggregeret, nar den
lever sammen med A4. redellae.

Dersom man giver P. dubius en positiv aggre-
gation, der er endnu sterkere end den for A.
tedellae (Fig. 2 d), udkonkurreres den alligevel,
— ogsa hvis dens sggeeffektivitet ggres 3—4 gange
stgrre. Den multiparasitere konkurrence er her
meget intens, og kun hvis sggeeffektiviteten for
P. dubius ggres 5 gange stgrre forbliver den i
systemet, og alle tre arter opnar en stabil samek-
sistens. Denne sameksistens skyldes at den art,
der taber ved den multiparasitere konkurrence,
har en serlig stor sggeeffektivitet, samt at begge
parasitoider udviser en positiv, men forskellig,
aggregativ respons.

Diskussion

Stabilitet kan have flere arsager (Hassell &
May 1973, Miinster-Swendsen & Nachman
1978), men aggregation er et alment udbredt
fanomen og sikkert den mest betydningsfulde
arsag til stabilitet i parasitoid-vert samspil. De
fleste undersggelser heraf er baseret pa skrive-
bords-antagelser, mens Griffiths & Holling
(1969) benyttede en malt negativ binomialforde-
ling af &g blandt verterne til beskrivelse af ag-
gregationen, men en sddan metode er uanvende-
lig fordi eksponenten k ikke har nogen klar biolo-

gisk definition og tilmed varierer med mid-
deltetheden (Taylor, Woiwod & Perry 1979).

M.h.t. konkurrencen imellem parasitoider ses
det at denne har to forskellige aspekter:

1) En fysisk/fysiologisk konkurrence, der ud-
spiller sig indeni de multiparasiterede verts-
individer.

2) En populationsdynamisk konkurrence om ud-
nyttelsen af den faelles ressource, verts-
populationen.

Arternes aggregationsmgnster indgar som ele-
ment i den fysiske, multiparasitere konkurrence
ved at bestemme dennes styrke. Den manglende,
til dels modsatte, aggregation i forhold til
verten, som er observeret for P. dubius, kan
derfor betragtes som et resultat af konkurrencen
med den fysiske vinder 4. tedellae.

Den dynamiske konkurrence er ogsa influeret
af aggregationsmgnstret, idet aggregation kan
kompensere for lav sggeeffektivitet og dermed
forgge udnyttelsen af vaertspopulationen.

Fordelings- eller aggregationsmgnstre er sale-
des af afggrende betydning for forstaelse og be-
skrivelse af vert-parasitoid samspil og konkur-
rence mellem parasitoider, og bgr fglgelig indga i
en dynamisk modelbeskrivelse. Den diskutere-
de forbindelse imellem aggregation, stabilitet og
konkurrence er vist pa Fig. 3.

I denne undersggelse er tidsmessige forhold
samt dispersion ikke medtaget. I realiteten er P.
dubius underlagt tidsmessig asynkroni og har
visse dispersionsevner, hvilket bevirker at den
ikke virker destabiliserende. Upublicerede mo-
delundersggelser afE. tedella’s populationsdyna-
mik viser at parasitoiderne netop udggr den fak-
tor, der virker mest stabiliserende overfor popu-
lationen.
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Kuldetoleranse hos alpine og arktiske collemboler
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S¢mme, L.: Kuldetoleranse hos alpine og arktiske collemboler. [ Cold-hardiness in alpine
and arctic Collembola.] — Ent. Tidskr. 100:149-151. Lund, Sweden 1979. ISSN 0013-886x.

Collembola are found at higher altitudes and closer to the poles than any other insects. As
has lately been demonstrated, alpine species, as well as species from the Arctic and the
Antarctic, apparently depend on supercooling to survive temperatures below the freezing
point of their haemolymph, while so far no freezing resistant species have been discovered.
A review is presented regarding supercooling in species of Collembola from Norwegian
mountains, Swiss and Austrian Alps, Alaskan tundra, Mt. Kenya and the Maritime Antarc-
tic. Where sufficient data are available it appears that at least part of the population have
lower supercooling points than the lowest known temperature of their habitat.

In Tetracanthella wahlgreni from Hardangervidda, Norway, the ability to supercool is
greatly reduced by the presence of food residues in the gut. Increased cold-hardiness is
achieved when the gut is emptied in the autumn, and further when glycerol is accumulated
in the haemolymph at temperatures below 0°. Similar mechanisms are expected to occur
in other species from habitats with extreme temperature conditions, and further investiga-
tions would be of interest.

L. Sgmme, Zoological Institute, University of Oslo, P.O. Box 1050, Blindern, Oslo 3,

Norway.

For insekter og andre terrestre arthropoder
fins to muligheter til & overleve lave temperatu-
rer (Salt 1961, Asahina 1969). Frysetolerante ar-
ter er i stand til & tale isdannelse i kroppens vev,
selv om mengden av is som tolereres, og den tid
de kan leve i frossen tilstand, varierer betraktelig
innen og mellom arter. Andre arter er fry-
sefplsomme, dvs. at de tdler liten eller ingen
frysing, og iallfall ikke ved temperaturer som de
normalt vil bli utsatt for i sine naturlige omgivel-
ser. For 4 overleve temperaturer under
kroppsvaskens frysepunkt, er slike arter av-
hengige av sin evne til & underkjgles.

Betydningen av underkjgling hos overvintren-
de insekter har blitt undersgkt hos en rekke arter
fra forskjellige ordner. I den senere tid er det vist
at forskjellige arter av collemboler fra alpine,
arktiske og antarktiske biotoper er frysefglsom-
me, mens frysetolerante arter hittil ikke er pa-
vist.

12-Ent. Tidskr. 3/1979

Gjennomsnitlige underkjglingspunkt hos col-
lemboler fra forskjellige lokaliteter er gjengitt i
Tab. 1. Arter fra de gsterriske Alper (Sgmme
1979) og fra norske hgyfjell (Sgmme & Conradi-
Larsen 1977) lever pa avblaste, snefrie fjellrab-
ber, hvor de utsettes for meget lave temperaturer
om vinteren. Tetracanthella wahlgreni har hgye
underkjglingspunkt om sommeren, og de laveste
giennomsnittsverdier om vinteren med enkelte
individer helt ned til -39°. Béade i de gsterriske
Alper og i norske hgyfjell vil en del av populasjo-
nen alltid overleve de mest ekstreme vinterfor-
hold, siden mange individer har underkjglings-
punkt som ligger lavere enn de lavest mélte vin-
tertemperaturer (Sgmme 1979). Arter som ble
samlet i sveitsiske Alper, og holdt ved -5° og 0° i
laboratoriet, hadde ogsd lave gjennomsnitlige
underkjglingspunkt, og enkelte individer kunne
underkjgles til under 40° (Block & Zettel under
trykning). Hos fem arter av collemboler (som



