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Betydningen af aggregationsmgnstre for samspillet imellem en
vrertsart, Epinotia tedella (Cl.), og dens parasitoidarter
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Miinster-Swendsen, M.: Betydningen af aggregationsmOnstre for samspillet imellem en
vit.tsart, Epinotia tedella (Cl.), og dens parasitoidarter. [The effect ofaggregation patterns
on the interference between a host species, Epinotia tedella (Cl.) (Lep., Tortricidae), and
its parasitoid species.l - 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 ofa
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 A. 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 ofa significant aggregation is an advantage to P. dubius,
that is competing with the multiparasitic winner, and strongly aggregatingA. tedellae.

M. Miinster-swendsen, Dept. of general Zoology, University of Copenhagen, Universitets-
parken 15, 2100 O, Denmark.

Indledning

ε′ゴ″οr′αr′′′′′α(Cl.)Optradcr visse ar i Dan―
mark som skadcdyr pa r¢ dgran (P'C′ α αわゴ′∫
Karst),hVOr dcns larvc minerer i nalcnc.Dens
populationsdynamik har varct unders¢ gtgCnnem
ni ar i Gribskov,Nordttalland

Dc bctydcligstc mortalitctcr skyldcs hcr para―

sitOidcr,dcr angribcr f¢ rstC Og andet larvcstadi―

um, en patogen svamp, der angriber dcn ovcr―
vintrcndc larvc(P′′(ヽ′′ο771yc′ sプ%ガ″て

'S″
S BrOWn

&Smith),samt Cn clatcridc,И ′力ο″ss″ )∫uSC″ S
Mill,hvis st¢rstC larvcr cr puppcprcdatorer

E. ′′″′′′α angribcs af ct komplcx af parasito―

idcr bcstacndc af firc prinlarparasitOidcr, to

klcptoparasitoider  og  een  hyperparasitoid

(MinSter― Swcndscn 1979). Dcn f¢ lgCndc un―
derS¢gelse draCr sig Spcciclt om dc to dominc‐

rendc og specifikkc prirnぉ rparasitoidcr, f1772-

ρ′ορ′′″″s ′″ι′rrs (Hgn)(IchnCumOnidac)og
И′α71′

`′

′sr′グ′〃α′Nix.(BracOnidac).
Konkurrcnceforholdene i forbindelsc med su―

pcrparasitcring og multiparasitcring (Minstcr―

Swendscn 1973)er tidligcrc unders¢ gt kVaHtativt

og kvantitativt genncnl dissektioncr af unge
vartsiarver Salcdcs vinder И r′′′′′α′obligato―

risk Over P.`ノ rrbFrrs i tillElde af rnultiparasitcring,

idet den benytter sinc mandibler i cn rcn fysisk

kamp lngcn af de to arter skcincr,under dcrcs

angreb,imcncm uparasitcrcdc og allcrcdc para‐

sitcrcdc varter og prφ vCrtaget afidcntiskc afsnit

afgrcnc i sammc hade viser salcdc at superpara―

sitcringcn ikkc afviger fra en Poisson‐ fordcling

Og at inultiparasitcringen ogsa skcr som f¢ lgc af

tilfaldigc sammcntraf

Formalet mcd dctte arbadc cr,gcnnem en
modclrnassig bcskrivelsc og bcrcgning, at un―

derS¢ge bctydningcn af vartcns forde五ngsm¢ ns‐

tcr samt fOrdelingcn af parasitoidartcrncs angrcb

m.h.t.rcgulering og interspeciflk konkurrence.

ルIetodik

Fordclingcn afE.′′″′′′α's tathed og af parasi―

tOidcrncs angrebsfrekvcns indenfor cn granbc―
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Fig l Handlings‐ og bcrcgningsforl¢ b fOr en genera―
tion af vκ rter og parasitoider

Scqucnce of events and of calculations within a gene―

ration of hosts and parasitoids.

stand blcv unders¢ gt i tO fOrskcnigc bcstandc,一

cn 28‐ arig, som var regellnassig og homogen,
samt cn 18-arig, mcgCt irregul∝ r bestand besta―

cnde af sprcdte grupper aftracr.

Fordelingen indenfor de enkelte grene blev

malt i forskcllige kroncnivcauer,saledes at verti―

kal― og ttrizOntalfordcling indcnfOr trakronernc

kunnc kortlaggcs. Endviderc blev vartstathcd

og parasitcringshyppighed malt pa forskcllige
tracr indenfor hvcr bestand.

Resultaternc af disse malinger viste at l)

vartstathcdcn aftagcr imod grenspidsen og dct

samme g¢r sig galdende for И. ′′″′′′α′'s an―
grcbshyppighed,cndog med endnu stcjlcrc gra‐

dicnt.P ′rrb′″s optradcr derimod med omtrent
samme angrcbshyppighcd i det horizontale plan.

Bcggc bestandc vistc dette fordelingsm¢ nStCr for

krOncns grene.2)VartStatheden aftager javnt

imod krOncns ¢vre dCl, Og dct samme g¢ rノ4.
′′″′′′α's angrcbshyppighcd(antal ag per vart)

mcd stttlere gradient,mcns P.グ″b′″s viscr cn
svag rnodsat tcndcns.3)Fordelingcrnc imcllcm
tracr i den hctcrogcne bestand vistc pa samme
made at varten og И. ′′″′′′α′―angrcbsfrekven―
sen aftog imod en tragruppcs rand, mens P.
″rr♭′rrs igcn viste cn svag modsat tendens.I dcn

homogcnc bestand vistc parasitoidernc den sam―

mc tilsyncladende respons pa vartstathed,selv‐

Om fOrskellen imcllcm traer,og dcrmcd aggre―
gationcn,var inindre.

Som hclhcd galder dct at vartcn cr aggrcgcret

i de ncdrc og indre dclc af kronen, samt fo‐

rctrakker de m¢ rkeSt Stillede traer.Dct sammc

aggregationsm¢ nStCr flnder lnan for И.′′グピ′′α′,

blot cndnu kraftigere,Incns P.″ ′わJ′ s udviser en

mcget ringe, til dels modsat rettet, aggregation.

Dcn rclative angrebsfrckvcns i rclation til

vartstathcden cr vist pa Fig. 2a,og dct scs her

at P ′rrι′′s har sin st¢ rSte effckt i dc subhabitats

hvor vartstathcdcn erlavcst,Inens И.′′′′′′α′'s

bctydning her er ringe,men til gengald sardeles

stori subhabitats med de st¢ rSte vartstatheder.

Obscrvationer i felten viser imidlertid at dcr ikkc

cr talc om cn direkte,individucl respOns pa loka_

lc vartstatheder,mcn om cn prcferens for sarli‐

ge strukturcllc og mikroklimatiskc forh01d in―

dcnfor habitatcn, 一 i sardeleshed for grcn―  og
tratathcd samt lys― og vindforh01d.

Afhensyn til dcn vidcre unders¢ gelsC inddcltcs

cn bestand i 27 subhabitats ialt, idet traernc

inddeltcs i 3 grupper med hvcr sin gcnncm―

snitstathed af varter og hver tragruppes cgen

frckvens i bcstanden blev cstimcrct,inens hver

krone blcv inddelt i 3 horizontale niveaucr og

hvcrt nivcau i 3 dele,malt ia stamme til gren―

spids.Gennem en normaliscring af feltmalene
blcv de relativc frckvenser for tathcd og angreb

hercfter bestcmt for de 27 subhabitats,idet fre‐

kvcnsen for cn tragruppe blcv multiplicerct rned

frckvenscn for et kroneniveau og for et grenaf―

snit, hvOrved man far den pagaldendc subhabi―

tats frckvcns‐ indcx, cncr prefercns― index, for

dcn pagaldende art.

Fig. 1. viscr ct diagram af handclscs― og be‐

regningsfOri¢ bet fOr hvcr generation, idct hver
parasitoidart dOg holdes adskilt i bcrcgningernc.

Udrcgningen af parasitcringen i hvcr subhabitat

g¢ r brug af parasitoidcrncs observeredc s¢ gc―

konstant og cn Poisson‐ fordclt superparasitcring

(k=a・ P/23)(NicholsOn&Bailey 1935), samt
multiparasitcring med И. r′グ′′′α′som obligato―

risk vinder.  Dcn observcrcdc s¢ gekonstant

(S¢gCCffektivitct)galdende for cnhvcr subhabi‐

tat er forノ 4 r′″
`〃
α′kun ca halvt sa stor som for

P.″ι′ι′″s,mcn dcns totalc,som normalt malcs,

cr dog stφ rrC fOrdi dcn under sin s¢ gCn kOnccn‐

trcrcr sig sarligt Om stcdcr,hvor ogsa vartcn cr

aggrcgeret.

Denne rct siinple modcl, samt dcrivater af

dcn, cr nu regnet igcnnem pa computer, idet
vartcns og parasitoidcrnes dynanllk cr un―
dCrS¢ gt i rclation til vcgctationcns struktur og til

aggrcgationsm¢ nStrcnc, mcns andre faktorcr cr

udeladt.
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Resultater

l det f¢lgende henviser udtrykket stabilitet til

situatiOner, hvOr vart‐  Og parasitoidpOpulatio‐

nerne viser fluktuationer,der aftager i amplitude

og narmer sig en ligevagtstilstand,一 Incns insta‐
bilitet svarcr til voksende amplitude og sammen‐

brud af cOexistensen.

〃′′′″οgθ″b′ sra″α

Dersom varten og dcn starkt aggregerende И.
r′″′′′α′ Optrader alenc fis et stabilt samspil,

men samspillet mcllem varten og P.グ ″らゴ′s ale‐
ne er instabilt. Dvs.at И.r′′′′′α′'s aggregation

g¢ r den stabiliserende, mens manglen pa denne

hos P. グ〃らJrrs g¢r den destabiliserende. Nar de

tre arter er sammen er systemet instabilt,hvor‐

ved man kan se at tre arter kan give nlindre

stabilitet cnd to.

Hvis man siinulerer en introduktiOn af et lille

antal P.dub′ ″s ses det at den vil blive etableret

og herefter g¢ re syStemet instabilt udcn at den
genncmsnitlige vartstathed sankes vasentligt,
一altsa en uhcldig introduktion i tilf～ lde af biolo‐
gisk bekarnpelse.Havde P.グ ″b′′s'ss¢geeffek‐
tivitet blot varet 22,る Inindre var den ikke blevet

ctablcret, men tvunget ud af systemet grundet
konkurrencen fra И.′′′

`′

′α′.

En simuleret introduktion af И. r′′′′′α′ i et
system bestiende af de to andre arter ved disses

instabile ligevagtstatheder viser at den etable‐

rcs,rnen ikke formar at stabilisere systcmet encr

sankc vartstathcden, idet de to parasitoider
kompenserer fOr hinandcn gennem dcres kon―

kurrcnce. Hvis И. ′′″′′′′′'s s¢geeffCktivitet
havde varet 409ろ nlindre ville den ikke blive eta‐

bleret, men udkOnkurreret af P. dub′ ′s selvom
den er vinder ved multiparasitering. Kun hvis

dens s¢ geeffektivitet var 509る  st¢ rrc end den
observcrede, ville den bide etableres og samti‐

digt udkOnkurrere P.グ〃ι′″s,hvOrefter det insta‐
bile system ville stabiliseres med cn ny art pa

omtrent sammc tathcdsniveau.

″ο′ηοg′″ι′sra″″

FOr den regelincssige, homogene bestand far

man pracist dc samme resultater,trods den

置 躍 :AFI;:翼 椒 11爾 露 i腱 潤 l::』1ど
stand, bcstiende af helt ens traer med samme

tiltrakning gav identiske resultater.Å rsagen er
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Fig 2. Fire eksempler pa aggregationsm¢ nstre for an―

greb afИ  ′′′′〃α′(A)og P グ〃b′
“
s(P),der illustrerer

det observerede m¢ nster(a)samt hypotetiske m¢ nstre

(b)― (d), hvor P. グ
“
ι′lts' aggregation er henholdsvis

antagonistisk(b),identisk(c)og mere intens(d)i fOr―

hold til И.′′グ′′′α′'s aggregation

Four examples of aggregation patterns for the attacks

from И.′′グ′〃α′(A)and P ′″ιJ“s(P),illustrating the
observed pattern(a)and hypothetical patterns(b)ld)、

、vhere the aggregation Of P グ″b′〃s is antagonistic(b),
identical(C)and rnOre intensive(d)compared、 vith that

Of/.′′グ′′′αθ

her at fOrskenigheden blandt traerikke bidrager

til den aggregation man anercde findcr indenfor

dcn enkclte krOne, og generelt galdcr det, at

aggrcgationcns styrkc ikke n¢ dvendigvis andrcs
seiv om man lerner cller tilわrer en af“ dimen―
sloncrne"i denne.

Иggr′gα′Jο 71s777¢ llS′″′

FOrskcnige hypOtetiske aggregationsmφ nStre
blev siinulcrct, Og dcres betydning for kOnkur‐

rcnce og samcksistcns undcrs¢ gt.

Dersom′ .グ′ιJ′ s tinagges et fOrdelingsm¢ nS―
ter, som er antagOnistisk i fOrhold tilノ 4. ′′de′‐

′αで's, svarende til en praferens for pracist de

modsattc subhabitats(Fig.2b),bliVer den ineget

hurtigt udkonkurrcret selvom det multipara‐
sitare ovcrlap med И. r′グ′′ル′er fOrmindsket.
Evnen til at udnytte vartspOpulationen er her
svakkct for P. グ″ら′′s, og dens s¢ geeffektivitet

0.
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Fig 3 Diagram visende den obscrverede forbindelse

imenem aggregation,stabilitet og konkurrence

Diagram showing the observed connection bet、 veen

aggregation,stability and competition.

skal for¢ geS med en faktor pa 3 for at opv● e det

uhcnsigtsnlassige fordelingsm¢nSter.

Tillagger man nu P.グ ′bi″ s detsamme,positi―

ve aggregationsm¢ nster SOnl И  r′ど′〃α′ (Fig.
2c),sa udkonkurreres den alligcvel,denne gang

fordi  den  multiparasitare  konkurrence  er

forstarkct grundet det sammenfaldende aggrega―

tionsm¢ nster. Med det obscrverede,ikke aggre‐

gcredc m¢nster(Fig. 2a)bleV P. グ
“
b′′s ikke

udkonkurrcrct, hvorved man kan sluttc at den

har fordel af ikke at vare aggrcgcret, nar den

lcvcrsammcn med И.r′ιノ′′ノα′
Dcrsom man giver P.′ ″♭′Jrs en positiv aggre―
gation, der er cndnu starkere end den for И.

′′d′〃α′(Fig 2d),udkOnkurreres den alligevcl,
_。gsa hvis dens s¢ gCCffcktivitet g¢ res 3-4 gange

St¢rre. Den multiparasitare konkurrence cr her

megct intens,og kun hvis s¢ gcCffektiviteten for

′. グ″わ′
“
s gφ res 5 gange st¢ rre fOrbliver den i

systemet,og ane tre artcr opnar en stabil samek‐

sistens.Dcnne sameksistens skyldcs at den art,

der tabcr ved dcn multiparasitare konkurrencc,

har en sarlig stor sφ geeffektivitet,samt at begge

parasitoidcr udviser en positiv, men forskeHig,

aggregatlv respOns.

Diskusslon

Stabilitet kan have flere ttsagcr(HasseH &
May 1973, Minster― Swcndsen & Nachman
1978), men aggregation cr et almcnt udbredt
fanomen og sikkert dcn mcst betydningsfulde
arsag til stabilitet i parasitoid‐ vart samspil. De

flcstc undcrs¢gelSer heraf er baseret pa skrive―

bords‐antagelscr, mens Griffiths & Holling

(1969)bcnyttCdc en malt negativ binonlialforde‐

ling af ag blandt varterne til bcskrivelsc af ag‐

gregationcn,men en sadan metodc cr uanvcnde‐

lig fordi ckspOncnten k ikkc har nogen klar biolo‐

gisk dcfinition og tilmed varicrcr mcd mid―

deltcthcden(Tay10r,woiwod&Pcrry 1979).
M.h.t.konkurrencen imencm parasitoider scs

det at dcnnc har to forskenige aspektcr:

1)En fysisk/fysiologisk konkurrence,der ud‐
splllcr sig indcni dc multiparasitcrcdc varts‐

lndividcr.

2)En populationsdynanlisk konkurrence onl ud‐

nyttelsen af den ianes ressource, varts―
populationcn.

Arternes aggregationsmφ nster indgar som cle_

menti den fysiske,multiparasitare konkurrcnce

ved at bcstcmme dennes styrkc.Den inanglende,

til dcls modsatte, aggregation i forhold til
varten, som er obscrveret for P. グ′ら′′s, kan

dcrfor bctragtes som et resultat af konkurrcnccn

mcd dcn fysiskc vinder И.′′ル′′α′.

Den dynanliskc konkurrence er ogsa influeret

af aggregationsm¢ nstrCt, idet aggrcgation kan

kompensere for lav sφ gcCffektivitet og dermed

fOrφ gC udnyttelsen af vartspopulationcn.

FordeHngs― cllcr aggregationsm¢ nstre er salc―

des af afg¢ rende betydning for forstieise og bc‐

skrivelse af vart‐ parasitoid samspll og konkur‐

rence rnellem parasitoider,og b¢ rf¢ lgelig indga i

cn dynanlisk modclbeskrivelse. Den diskutere‐

de forbindelse imellem aggregation,stabilitet og

konkurrence er vist pa Fig.3.

I denne undcrs¢ gelSe er tidsmassige forhold

samt dispcrsion ikke mcdtaget.I realitcten er P.

グrrb′〃s underlagt tidsmassig asynkronl og har
visse disperslonsevner, hvilkct bevirkcr at den

ikkc virkcr destabiliscrcnde l」 publiccrede mo―

delunders¢ geiser afE.r′ ′′′′α's populationsdyna‐

mik viser at parasitoidcrne netop udgφ r den fak‐

tor,der virker mcst stabilisercnde overfor popu‐

lationcn.
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Cjcnnomsnitlige under埼¢lingSpunkt hos col―
lcmboler fra fOrs● ellige 10kalitcter cr」 cngitt i

Tab l.Artcr fl・ a de¢ sterriSke Alpcr(S¢ mmc
1979)og fra nOrskc h¢ yttCll(S¢mme&Conradi―
Larsen 1977)levcr pa avblaste,snefl・ ie ttcllrab_

ber,hvOr de utsettes for rncgctlavc tenlperaturcr

om vintcrcn.r`′ ″αεα″′力′′′αl●αЙ′g″′lli har h¢ ye

under町 ¢lingSpunkt om sommcrcn,og de laveste

画ennOmsnittsverdier om vintcrcn med enkcltc
individcr helt ncd til■ 9° . Bldc i dc¢ sterriSkC
Alpcr og i norskc h¢yttCn vil cn dcl av populasio‐

nen alltid overleve dc mcst ekstremc vintcrfor―

hold, sidcn mangc individcr har undcr芍 ¢lings―
punkt sOm ligger lavere enn dc lavcst rnalte vin_

tertcmpcraturer(Sφ mmC 1979)Artcr som blc
samlct i svcitsiskc Alpcr,og h01dt vcd-5° og O° i

laboratorict, haddc ogsa lave ttcnnOmsnitligc

undcr埼¢lingSpunkt, Og enkcltc individer kunne

undcr崎¢lcs til undcr-40° (B10ckそ%Zettel under
trykning).Hos fem artcr av collcmbOlcr(SOm

A. 1935. The balance of
- Proc. Zool. Soc. Lon-

Kuldetoleranse hos alpine og arktiske collemboler

LAURITZ SOMME

For insektcr og andrc tcrrcstrc arthropOdcr
flns to mulighctcr til a overlcve lave tcmperatu―

rCr(Salt 1961,Asahina 1969).Frysetolcrante ar―

ter cr i stand til a tale isdannclsc i kroppens vcv,

sclv om mcngdcn av is som tolereres,og den tid

dc kan leve i frosscn tilstand,varicrcr bctraktclig

innen og mellonl arter. Andre arter er fry‐
se01somme,dvs.at dc talcr liten ellcr ingcn
frysing,Og iallfan ikkc ved tcmperaturer som dc

normalt vil bli utsatt for i sine naturligc Omgivcl―

scr.  For  a  overlevc  tcmpcraturcr  undcr
kroppsvaskcns fryscpunkt, er slike artcr av‐
hcngigc av sin cvne til a undcrki¢ lcS.

Bctydningcn av undcr芍¢ling hos ovcrVintrcn―
de inscktcr har blitt undcrs¢ kt hOS en rekke artcr

ia forskiellige Ordner.I dcn scnere tid cr det vist

at forsttclligc artcr av collemboler fl・ a alpine,

arktiske og antarktiskc biotoper er frysefφ lsOm―

me, rnens frysctolcrante arter hittil ikkc cr pa―

VlSt

12-Ent Tldskr 3′ 1979

S/mme, L.: Kuldetoleranse hos alpine og arktiske collemboler. [Cold-hardiness in alpine
and arctic Collembola.l- 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 sulficient data are available it appears that at least part of the population have
lower supercooling points than the lowest known temperature oftheir habitat.

ln 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. Spmme, Zoological Institute, University of Oslo, P.O. Box 1050, Blindern, Oslo 3,
Norway.


