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In fritheren Induktionsversuchen konnten Faktoren aufgezeigt werden, die far
die morphologische Differenzierung der ungefliigelten parthenogenetischen Reb-
laustypen wesentlich sind (RiLLing 1961, 1962): Aus den Eiern, die gewdhnlich von
den blattgallenbewohnenden Rebldusen abgelegt werden, lassen sich durch Ab-
wandlung von Umweltbedingungen — als Modifikationen — nicht nur Gallenladuse
selbst, sondern auch Wurzellduse und flugellose Reblausjungfern hervorbringen,
die zwischen reinen Radicicolen und Gallicolen vermitteln. Daneben treten, in den
zahlreichen Kulturen allerdings nicht h&ufig, auch flligeltragende Reblduse auf.
Die Ungeflligelten miissen nicht notwendigerweise die ihrem eigenen Typ entspre-
chenden Eier erzeugen. Die Zuchtergebnisse lassen sich durch die Wahl der Tem-
peratur- und Beleuchtungsverhiltnisse willkiirlich variieren. (Zun&chst wurden
konstante Temperaturen und Dauerbeleuchtung bzw. -dunkel angewandt; inzwi-
schen ist auch der Einflul von Wechseltemperaturen, Photoperiode, Lichtintensitat
und -qualitdt gepriift worden.) Néachst den induzierenden abiotischen Faktoren in-
teressierte ganz besonders die sensible Phase der Determination. In den obigen
Versuchen waren die unterschiedlichen AufBlenbedingungen vom Auskriechen aus
dem Ei bis zur erneuten Eiablage der herangewachsenen Altlduse wirksam. Aller
Wahrscheinlichkeit nach sind jedoch schon die &dlteren Larven irreversibel auf ihren
Typ festgelegt. In diesem Zusammenhang war auch zu klédren, ob die spidtere Ent-
wicklung etwa schon v or dem ersten Larvalstadium in einer bestimmten Richtung
pradeterminiert wére. In Anbetracht von Eiern verschiedenen Aussehens bestand
die Moglichkeit, dal jedem morphologischen Eityp ein bevorzugtes entwicklungs-
physiologisches Verhalten entsprechen wiirde.

Material, Methoden und Ergebnisse

Aus Wurzel- wie aus Gallenlauseiern wurden nach der oben angewandten Ge-
webekultur-Methode (RiLuing und Raprer 1960) Parallelzuchten angelegt und unter
definierten Auflenbedingungen gehalten. Tabelle 1 gibt filir radicicoles Ausgangs-
material die Ergebnisse eines ersten Versuches wieder, in dem die Larven bei kon-
stanten Temperaturen von 23 bzw. 28° C sowie unter Dauerbeleuchtung mittels 16-W-
Tageslichtleuchtstoffrohren (Beleuchtungsstdrke aullerhalb der Reagensgldser ca.
2500 Lux) heranwuchsen. Die Luft der Versuchsflache war nahezu wasserdampfge-
sattigt. In ein Reagensglas miissen mehrere hundert Eier eingefiihrt werden, um
die Verluste durch Desinfektion, Kondenswasser an der Glaswand, ungeeignete
Nahrungspldatze usw. auszugleichen. Da derartige Mengen von Wurzellauseiern nur
sehr umstédndlich zu beschaffen sind, muflite die Anzahl der Versuchstiere be-
schréankt bleiben.

Im tieferen Temperaturbereich entwickelten sich auch bei Beleuchtung iiber-
wiegend Wurzellduse, ferner ein stdrkerer Anteil intermedidrer Ungefliigelter,
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Tabelle 1
Die Anzahl der bei 23 und 28° C und Dauerbeleuchtung aus Radicicoleneiern
entstundenen Reblaustypen und der von ihnen erzeugten Eier.

Reblaus- Temperatur

und Eityp 230 280
Ry 24 10
J5 15 12
G; 1 8
A 3 2
zus. 43 32
R 123 |27
Io 31 13
G, 0 206
Zus. 154 246

Rs = radicicole, J5 = intermediire, G5 = gallicole, A,] = gefliigelte Altlduse
Ro = radicicole, Jo = intermediére, G0 = gallicole Ejer

aber nur eine einzige Gallenlaus. Erhohung der Zuchttemperatur hatte jedcch bei
einer ungefiahr gleichméafBigen Verteilung der drei ungefliigelten Reblaustypen eine
gesteigerte Ausbeute von Gallicolen zur Folge. In beiden Temperaturbereichen ent-
standen aullerdem einige gefliigelte Reblduse. Von den Altldusen, die bei der nied-
rigeren Temperatur geziichtet worden waren, wurden hauptsichlich Radicicoleneier
abgelegt, bei erhohter Temperatur herrschten die Gallicoleneier vor. Unter entspre-
chenden Versuchsbedingungen lieferten Gallenlauseier unabhidngig von der Tem-
peratur ganz liberwiegend wiederum Gallicole, die hauptsédchlich Eier ihres eigenen
Typs produzierten.

Die Entwicklungspotenzen von Radicicoleneiern kénnen auch fiir die weinbau-
liche Praxis von Interesse sein, da immer wieder die Frage diskutiert wird, ob die
unmittelbaren fliigellosen Nachkommen von Wurzelldusen zur Blattbesiedlung be-
fahigt seien bzw. sich zu Gallenldusen umwandeln kdonnten. Um natiirlichen 6kolo-
gischen Bedingungen ndher zu kommen, wurden deshalb in der folgenden Ver-
suchsreihe die abiotischen Faktoren stiarker variiert, und zwar wurde bei den oben
gewidhlten Temperaturen (23 und 28° C) unter Dauerdunkel, Kurztag (8 h Licht von
2500 Lux pro Tag) und Langtag (16 h Licht) gearbeitet.

Wie Tabelle 2 zeigt, geht bei 23° die Anzahl der Wurzellduse in der Folge Dauer-
dunkel — Kurztag — Langtag stetig zuriick, ohne da@3 sie jedoch ihre Mehrheit ein-
biiBen wiirden; umgekehrt wichst die Ausbeute an Intermedidren (erstes Auftreten
im Kurztag). Gallenlduse entstehen erst im Langtag, wo sie den geringsten Anteil
aller vorkommenden Typen ausmachen. Durch die Induktion von Gefliigelten un-
ter allen Beleuchtungsbedingungen mit einem bemerkenswert hohen Maximum im
Kurztag (iiber 50%) werden diese klaren Verhiltnisse etwas iiberdeckt. In einem
fritheren Versuch wurden bei 23° — 8 h Tag noch wesentlich mehr gefliigelte Reb-
lduse erzielt (iber 70%). Die fiir die Ungefliigelten skizzierten Entwicklungslinien
lassen sich auch bei ihren Eiern verfolgen.

Steigerung der Temperatur auf 28° bewirkt im Vergleich mit den entsprechend
beleuchteten Zuchten der 23°-Serie eine weitere Vergrolerung der Intermedidren-
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Tabelle 2
Die aus Radicicoleneiern unter verschiedenen Temperatur- und Beleuchtungs-
bedingungen geziichteten Reblaustypen und deren Eier.

Tempe- | Reblaus- dunkel 8-h-Tag 16-h-Tag
ratur |und Eityp n % n % n %
Ry 52 82,5 44 43,6 46 39,3
s 0 0 4 3.9 37 31,6
Gy 0 0 0 0 5 4,3
A 11 17,5 53 52,5 29 24,8
930 zus. 63 100 101 100 117 100
R, 326 100 129 62,0 | 128 27,3
lo 0 0 63 30,3 212 45,2
G, 0 0 16 7.7 | 129 27,5
zus. 326 100 208 100 | 469 100
Ry 40 100 52 59,8 19 32,2
|5 0 0 30 34,5 31 52,5
G, 0 0 4 4,6 9 15,3
Ag 0 0 1 1,1 0 0
280 zus. 40 100 87 100 59 100
Ry 20 9.4 35 3.2 0 0
]0 79 37,1 369 33,9 171 25,3
G, 114 53,5 685 62,9 504 74,7
zus. 213 100 1089 100 675 100

Abkirzungen s. Tab. 1

und Gallicolenanteile. Im Langtag herrschen die ungeflligelten Intermedidrtypen
vor, Gallenlduse treten nunmehr bereits im Kurztag auf. Dal im Dauerdunkel bei
28° mehr Radicicole vorhanden sind als bei 23°, ist darauf zurilickzufiihren, da3 die
Geflligelten bei erhohter Temperatur weitgehend unterdriickt sind; nur im Kurz-
tag wurde ein vereinzeltes Tier festgestellt. Schon in den verdunkelten Kulturen
werden vor allem Gallenlauseier abgelegt; es folgen die Intermedidreier und —
in weitem Abstand — die Wurzellauseier. Diese treten im Langtag nicht mehr auf,
auch der Prozentsatz der Intermedidreier schwindet mit zunehmender Tagesldnge,
wiahrend umgekehrt der Anteil der Gallenlauseier wachst.

Vergleicht man die Kontrollzuchten aus Gallicoleneiern untereinander (Tab. 3),
so nehmen in der Reihe Dauerdunkel — Kurztag — Langtag in beiden Temperatur-
bereichen die radicicolen Typen ab und die gallicolen zu. Bei 23° sind jedoch die
Wurzellduse, bei 28° die Gallenlduse starker gefordert. Im einzelnen behaupten bei
230 folgende Gruppen die Mehrheit: bei Dunkelheit Radicicole, im Kurztag Inter-
medidre, unter Langtagbedingungen Gallicole. Bei 28° {iberwiegen in derselben Rei-
henfolge jeweils Intermedidrlduse, Gallenlduse, Gallenlduse. Gefliigelte treten in
den obigen Kulturen nicht auf. Bei den Eitypen wiederholen sich im groBen und
ganzen die Verhiltnisse der Muttertiere. Temperaturerhohung auf 28° schldgt hier
jedoch starker durch als bei den zugehorigen Altldusen. Schon im Dunkel werden
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Tabelle 3
Die aus Gallicoleneiern unter verschiedenen Temperatur- und Beleuchtungs-
verhéltnissen gezogenen Rebilaustypen und ihre Eier.

Tempe- | Reblaus- dunkel 8-h-Tag 16-h-Tag
ratur | und Eityp n | % n [ % n %
R, ‘ 55 91,7 1 1,7 1 1.3
Js 5 8,3 34 57,6 7 9,1
Gy 0 0 24 40,7 69 89,6
Ag 0 0 0 G 0 0
230 Zus. 60 100 59 100 77 100
R, 174 71,6 13 4,3 0 0
]0 69 28,4 235 78,1 64 17,8
G, 0 0 53 17,6 206 82,2
zus. 243 100 301 100 360 100
R, 8 20,0 1 1,9 o | o
|5 24 60,0 4 7,4 0 0
G, 8 20,0 49 90,7 26 100
LA 0 0 0 0 0 0
|
280 | Zus. 40 100 54 100 26 100
Ry 0 0 0 0 0 0
Iy 20 40 0 0 0 0
G, 477 96,0 688 100 223 100
Zus. 497 100 688 100 223 100

Abklrzungen s. Tab. 1

gegen 100% Gallicoleneier und nur wenige Prozent Intermedidreier erzeugt; diese
sind im Kurz- und Langtag vollstdndig den Gallenlauseiern gewichen. Wurzellaus-
eier konnen bei 28° auch im Dunkeln nicht mehr entstehen.

Radicicolen- und Gallicoleneiern ist also die Fahigkeit gemeinsam, sédmtliche
ungeflligelten parthenogenetischen Reblaustypen wie auch Gefliigelte hervorzu-
bringen. (Gefliigelte Tiere wurden in anderen Zuchten gallicoler Herkunft, wenn-
gleich nur vereinzelt, gefunden.) Die Larven aus Wurzel- und Gallenlausgelegen
stimmen ferner in wichtigen Entwicklungstendenzen iiberein: Durch Verldngerung
der Photoperiode wie auch durch Temperatursteigerung wird der Anteil der Ra-
dicicolen stetig gedriickt, wdhrend die Gallicolen verstdrkt auftreten. Die Inter-
medidren streben einem Maximum zu, das beim Gleichgewicht von Wurzel- und
Gallenldusen erreicht wird. Zwischen Radicicolen- und Gallicolenzuchten bestehen
jedoch zum Teil recht erhebliche graduelle Unterschiede in dem Sinne, daBl unter
denselben Versuchsbedingungen aus Wurzellauseiern vergleichsweise mehr Radici-
cole, aus Gallenlauseiern mehr Gallicole erwachsen (nur scheinbare Ausnahme
bei 23° - dunkel). Desgleichen tritt der Gipfel der Intermediiiren in der Radicicolen-
reihe spater auf als bei Rebldusen gallicoler Herkunft.

Gefliigelte Reblduse bilden sich unter den bisher angewandten Versuchsbedin-
gungen aus Gallicoleneiern also nur gelegentlich, sie konnen aus Radicicoleneiern
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jedoch in groBler Zahl gezogen werden. Eine Voraussetzung der Nymphose ist of-
fenbar eine geméifigt niedrige Temperatur; die héchste Ausbeute wurde im Kurz-
tag erzielt. Vergleichbare Beobachtungen machte CLEveEr (1959a und b) an Sdmlings-
wurzeln. In Einzelzuchten aus Radicicoleneiern konnte er den Nymphenprozentsatz
bei Zimmertemperatur durch Beleuchten mit Tageslicht steigern. Nach CLEVER be-
glnstigt Mehrfachbefall von Séamlingen ebenfalls die Nymphose. In den eigenen
Versuchen wurde der EinfluB3 der Befallsdichte vernachlédssigt, da die Kalluszuchten
nur mit verhédltnismaBig wenigen, weit zerstreuten Tieren besetzt waren.

Discussion

a) Pradetermination

Die aus den Eiern kriechenden Junglarven neigen mehr oder weniger stark da-
zu, die Entwicklungsrichtung einzuschlagen, welche ihnen ihr Eityp anweist. In
Umweltsituationen mit Ubergangscharakter wird diese — beschriankte — Prideter-
mination besonders deutlich. Die Larven ,entscheiden* sich dann fiir den Reblaus-
typ, der ihrer eigenen Herkunft entspricht bzw. naheliegt. Aus Gallicoleneiern ent-
wickeln sich unter solchen Umstdnden bevorzugt Gallenlduse, eventueil auch Inter-
mediidre, aber kaum Wurzellduse oder gar Gefliigelte. Radicicoleneier sind anderer-
seits in gewissem Umfang dazu préddeterminiert, wiederum Radicicole oder Geflii-
gelte, deren Nymphen ja mit einem kompletten Tuberkelsatz versehen sind, selte-
ner auch Intermediire aus sich hervorgehen zu lassen. Unter dem EinfluB3 ven Au-
Benfaktoren, die den herkunftsgemidfen Umweltbedingungen mehr oder weniger
zuwiderlaufen, kann die durch den Eityp gegebene Priddetermination jedoch abge-
schwicht oder sogar liberwunden werden. Unter Langtagseinflufl entstehen dann
also z. B. aus Radicicoleneiern auch Gallicole oder bei Dauerdunkel aus Gallicolen-
eiern Radicicole. Hierbei setzt der Gallicolentyp der Induktion andersartiger Unge-
fliigelter weit weniger Widerstand entgegen als der starre Radicicolentyp.

Ein anderer Priddeterminationsmodus, fiir welchen die Reihenfolge der abge-
legten Eier wesentlich wire (Determination von Gallicolen und Radicicolen in Gal-
lenlauseiern nach Grasst 1912, Nymphosedetermination der Radicicolennachkom-
men nach SterLwaac-KitTLER 1954) wurde fiir die Nymphoseauslésung bei radici-
colem Eimaterial ausgeschlossen (CLEvER 1959a und b). Aber auch bei der Induktion
der ungefliigelten Typen kann der Zeitpunkt der Eiablage nicht die entscheidende
Rolle spielen, wie die deutliche Beziehung zwischen den Zuchtergebnissen und den
abiotischen Faktoren filir gallicoles und radicicoles Eimaterial eindringlich nahe-
legt (vgl. auch RiLLING 1961).

Die beschrinkte Prddetermination im Rahmen des Eityps stellt also einen sta-
bilisierenden Faktor dar, der die Larven davor schiitzen kann, kurzdauernden
Schwankungen der Umweltfaktoren vorschnell nachzugeben. Andererseits sind die
Tiere dank ihrer Modifikabilitdt durchaus in der Lage, einem einschneidenden Kli-
mawechsel durch morphologische Verdnderungen und wohl auch physiologische An-
passungen zu folgen.

b) Direkte Gallenlaus

Nachdem schon RiLey (1870), BaLsian: (1874), Marion (1877, 1878), Cornu (1877)
und FrancescHint (1891) beobachten konnten, dai wurzelbiirtige Reblduse ohne Zwi-
schenschaltung von Gefliigelten, Sexuales und Wintereiern oberirdische Rebenteile
besiedeln kénnen, haben sich vor allem Grasst und Foa (1908) mit diesen sog. direk-
ten Gallenldusen befaBt (s. auch FoA in Grasst 1912 und SteLLwaac 1928). Auch in
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der Folgezeit ist immer wieder liber die Umwandlung von Radicicolen in blattbe-
wohnende Reblduse berichtet worden (BOrRnNEr 1909, 1921, MaiLLer 1957a, CLEVER
1959a, Fjoporow 1959). Aus den obigen Induktionsversuchen lassen sich nun Hin-
weise auf die meteorologischen Voraussetzungen der unmittelbaren Blattbesiedlung
entnehmen. Selbstverstindlich konnen auf Gewebekulturen andere Erndhrungs-
verhiltnisse als an Blattern oder Wurzeln einer Rebenpflanze herrschen. Auch die
Temperaturmittelwerte des heilesten Monats erreichen in unseren Breiten nicht
die Hohe der Versuchstemperaturen. Andererseits kann die Beleuchtungsstiarke im
Freiland um vieles grofler als im Experiment sein, und dergleichen mehr. Unter
diesen Vorbehalten erdoffnen sich fiir die direkte Blattbesiedlung von der Wurzel
her, wenigstens soweit die Ausprdgung der morphologischen Reblausmerkmale be-
troffen wird, drei Moglichkeiten:

1) Aus Wurzellauseiern ausgekrochene Junglarven verlassen den Erdboden
und entwickeln sich unter dem Einflul des Lichtes unmittelbar zu Gallenldusen.
Langtag verbunden mit erhohter Temperatur kann diese Entwicklung fordern.

2) Die zum Licht abgewanderten Larven erreichen nur die Intermediirstufe
oder verharren auf dem Radicicolenzustand. Auch diese Typen neigen jedoch im
Licht, unterstlitzt durch gesteigerte Temperatur zur Ablage von Intermedidr- und
Gallicoleneiern. Zumindest aus Gallenlauseiern entstehen aber bei Beleuchtung un-
schwer Gallicole.

3) Bereits im Boden werden bei hohen Temperaturen von den Wurzelaltldusen
selbst Intermedidr- oder Gallicoleneier abgelegt. Ins Licht gelangte Larven kénnen
sich wie die zweite Generation in 2) entwickeln.

Erdrisse konnen die oberirdische Ausbreitung von Junglarven, die an den
Wurzeln entstanden sind, sehr begiinstigen. STELLwAAG (1928, S. 253, 254) zitiert hier-
zu zahlreiche Beobachtungen. Nach eigenen Orientierungsversuchen verhalten sich
Jjunge Reblauslarven aus Gallicolen- und Radicicoleneiern entschieden positiv pho-
totaktisch. AuBlerdem wandern sie in Richtung der Schwerkraftanziehung. Durch
den EinfluB3 des Lichtes wird diese positive Geotaxis jedoch im allgemeinen kom-
pensiert. Junglduse konnen also, indem sie dem Licht folgen, den Erdboden verlas-
sen und uber das Rebenholz zu den jungen, vergallbaren Trieben gelangen.

Eine andere Frage ist, ob Larven, die den Radicicolen- oder Intermedidren-
charakter nicht aufgeben, an oberirdischen Pflanzenteilen auch zusagende Lebens-
bedingungen finden. Nach den Beobachtungen der eingangs genannten Autoren ist
dies moglich, da sowohl reine Wurzellduse, wie auch Typen, die den Gallenldusen
nédher standen, als auch eindeutige Gallenlduse radicicoler Herkunft mehr oder we-
niger vollkommene Gallen auslosten. Oft war zwischen Wurzel und Blatt auch eine
Ubergangsgeneration an den Adventivwurzeln eingeschoben.

Was nun das Auftreten von Wintereiern in den Weinbaugebieten der kiihl-ge-
méfBigten Klimazone betrifft, so vertritt schon SteLLwaac (1928) mehrfach die An-
sicht, da3 die Fliegen (Sexupara) bei uns infolge unglinstiger Witterung meist vor-
zeitig zugrunde gehen. Ahnliche Ergebnisse brachten Versuche, die u. a. STELLWAAG-
KitTLER (1954) anstellte. Nach Toprr (zitiert nach letzterem Autor) lassen sich selbst
auf dem italienischen Festland Wintereier kaum heranziehen oder im Freiland
nachweisen. Erst in Sizilien fand SteLLwaac-KiTTrLER Wintereier, und zwar unter
Umstédnden, die eine Entwicklung der Nymphen an V. berlandieri oder an V. ber-
landieri-Kreuzungen wahrscheinlich machten. Nach MaiLLer (1957 a und b) bleiben
die Maigallen im Tal der Vézere deswegen aus, weil die Temperaturen wihrend
der Schwiarmperiode der Reblausfliegen flir eine vollstdndige Entwicklung der
Sexuales zu niedrig liegen.
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Die zahlreichen Argumente, welche fiir die Moglichkeit einer unmittelbaren
Blattbesiedlung und gegen die allgemeine Verbreitung von Wintereiern sprechen,
zeigen, daBl nach dem gegenwirtigen Stand unserer Kenntnisse ein vollstdndiger
Kreislauf der Reblaus keineswegs obligatorisch zu sein braucht, dies um so weni-
ger, als BeEckEr (1956, S. 24) zufolge — auch nach jahrzehntelanger intensiver Reb-
lauskontrolle — fiir Deutschland noch kein Winterei im Freiland nachgewiesen
werden konnte.

Zusammenfassung

Die Entwicklungspotenzen von Radicicoleneiern wurden unter verschiedenen
definierten Temperatur- und Beleuchtungsbedingungen gepriift und mit den Ergeb-
nissen aus Gallicolengelegen verglichen.

1) Aus Wurzellauseiern kénnen wie aus Gallenlauseiern grundséitzlich radicicole,
intermedidre und gallicole Ungefliigelte wie auch Gefliigelte entstehen. .

2) Steigerung der Temperatur von 23® auf 28° C und Verldngerung der Photoperiode
von Dauerdunkel tiber 8 h auf 16 h Licht pro Tag hat bei radicicolem wie galli-
colem Ausgangsmaterial einen Riickgang der radicicolen und Forderung der gal-
licolen Typen zur Folge.

3) Unter denselben AuBlenbedingungen entstehen jedoch in den radicicolen Kultu-
ren in der Regel erheblich mehr Wurzellduse und Gefliigelte (letztere bevorzugt
bei 23° insbesondere 8 h Licht) als in den Gallicolenzuchten, die ihrerseits zur
Ausbildung von Gallicolen neigen.

4) Die postembryonale Differenzierung zu einem der vier parthenogenetischen Reb-~
laustypen wird also durch den Eityp in beschridnktem Umfang pradeterminiert.
Die letzte Entscheidung fallt jedoch unter wesentlicher Beteiligung von Tempe-
ratur- und Beleuchtungsfaktoren erst wahrend der Larvalentwicklung.

5) Das Problem der Blattbesiedlung durch direkte Gallenlduse oder auf dem Weg
uber Wintereier wird diskutiert.
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