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Die Bedeutung von Umweltfaktoren

im Entwicklungszyklus der Reblaus
(Dactylosphaera vitifolii Shimer)
von

G. RiLLING

In der Generationenfolge der Reblaus werden gewdhnlich zwei ungefliigelte,
parthenogenetisch sich fortpflanzende Morphen unterschieden: die Gallicolen,
welche an den Rebenblattern Beutelgallen erzeugen, und die radicicolen Reb-
lause, durch deren Saugtétigkeit an den Wurzeln keulenformige Anschwellun-
gen entstehen. Im Freiland erscheinen die ersten Blattgallen im spdten Friih-
jahr. Mit dem Fortschreiten der Jahreszeit wandert eine zunehmende Anzahl
von Jungldusen nach den Wurzeln ab, bis bei Beginn des herbstlichen Laubfalls
nur noch wenig Gallenlduse zu finden sind (s. SteLLwaac 1928, BOrRNER T und
Heinze 1957, MaAILLET 1957).

Verschiedene Mitteilungen {iber die starke Variabilitdt der Rlickentuberkel,
das auffélligste Kennzeichen der Radicicolen, lassen indessen Zweifel daran
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Abb. 1: a) Verschiedene Stadien von Gewebekulturen fiir die Aufzucht von Rebldusen.

— Linkes Reagensglas: unentwickelter Spro3abschnitt. Mitte: voll ausgebildete Kultur.

Rechts: Rundfilterchen mit Reblauseiern eingefiihrt, Kallus mit Paraffin umrandet,

um die Reblause vom Nahrboden fernzuhalten. b) Ausgewachsener Kallus mit Wurzel,
starker vergroflert
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aufkommen, ob Wurzel- und Gallenlduse tatsdchlich als zwei getrennte For-
men zu werten sind (Cornu 1878, SCHNEIDER-ORELLI und LEUZINGER 1924,
Fjoporow 1959). Unter diesen Umstdnden eignen sich die Marginaltuberkel
selbstverstidndlich auch nicht als Kriterien zur Unterscheidung von Reblaus-
rassen (vgl. dagegen BORNER 1922). Mit den vorliegenden Untersuchungen sollte
nun experimentell gekldrt werden, ob zwischen Radicicolen und Gallicolen
tatséchlich ein echter Unterschied besteht. Gleichzeitig sollte den Bedingungen,
unter denen der eine oder andere Typus auftritt, nachgegangen werden.

Versuchstechnik

Beim experimentellen Arbeiten mit Parasiten sind wegen der starken
Bindungen an den Wirt oft keine eindeutigen Aussagen moglich. Auf der Suche
nach einer Zuchtmethode, bei welcher die Reblaus so weit als irgend moglich
aus ihrer natlirlichen Umgebung herausgeldst ist, wurde in der Haltung von
Rebldusen an Gewebekulturen von Reben ein geeignetes Verfahren gefunden
(Ri.ring und RaprLer 1960; Abb. 1-3). Die Reblaus ist zwar noch auf ein lebendes
Substrat angewiesen, sie kann aber nunmehr im Reagensglas unter definierten
AulBlenbedingungen aufgezogen werden; unkontrollierbare Schwankungen des
Mikroklimas, die bei Topfpflanzen zwangsldufig auftreten, werden bei der
neuen Methode vermieden. Die fiir die Aufzucht der Gewebekulturen erforder-
liche Sterilitat 148t sich mit verhadltnisméBig einfachen Mitteln erreichen. In-
zwischen ist auch die Desinfektion der Reblauseier, die in die Kulturen ein-
gefithrt werden, gelungen (Sterilisieren mit 7%iger Chlorkalklésung, Nach-
waschen mit sterilem Wasser in einer besonderen Vorrichtung), so dafl3 die
Reblauskulturen bis zur Erschopfung des Nidhrmediums gezilichtet werden
konnen.

Abb. 2: Schnitt durch Gewebekultur mit daran saugender Reblauslarve
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Morphologische Befunde
Typische Wurzellduse sind an den Tuberkeln ihres dorsalen Integuments,

die in drei Paar Lingsreihen angeordnet sind, leicht zu erkennen (spinale,
pleurale und marginale Riickentuberkel; s. Abb. 4). Jeder Hocker ist mehr oder

Abb. 3: Ausschnitt aus einer Reblauskultur. Zelliger Aufbau des SprofBanschnittes
deutlich zu erkennen. Die Reblduse saugen nur am neu angelegten kallésen Gewebe

minder intensiv pigmentiert und tragt auf seiner Spitze ein Haar. Diese Haare
sind — in derselben Gruppierung — auch bei den Gallenldusen vorhanden;
jedoch stehen sie hier auf keiner Erhdhung, so dal die Riickenhaut der Galli-
colen glatt erscheint (Abb. 6). Strukturunterschiede bestehen auch bei den
Eiern: Typische Gallicoleneier haben eine glatte, fettig glidnzende Schale, die
Oberfliche der Radicicoleneier ist granuliert und wirkt dadurch matt. Minu-
tiosere Merkmale wie Proportion der Antennen, Beborstung der Tarsen, Stech-
borstenldnge sind nur messend zu erfassen und konnten wegen des Umfangs
des anfallenden Materials nicht beriicksichtigt werden.

Allein durch Verdnderung der Aufzuchtbedingungen (s.u.) konnten aus
Gallenlauseiern nicht nur typische Gallicole sondern auch Radicicole und sédmt-
liche Ubergiéinge zwischen den beiden Typen (Abb. 5) gezogen werden, wodurch
die Beobachtungen der eingangs genannten Autoren bestdtigt werden. Die
Unterschiede zwischen Wurzel- und Gallenldusen kénnen demnach nicht erb-
licher Natur sein. Typische Radicicole und Gallicole sind
vielmehr nichts anderes als extreme Ausprédgungen der-
selben Grundform und durch eine llickenlose Reihe von
Zwischenstufen mit mehr oder weniger reduziertem Tu-
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Abb. 4

Abb. 5

Abb. 6

Abb. 4: Wurzellduse an kallusburtiger Wurzel. Deutliche Riickentuberkel.
Das groflere Tier hat glatte Gallicoleneier gelegt

Abb. 5: Intermedifire Reblduse mit Gallenlauseiern. Die Altlaus in der Bildmitte
besitzt nur am ersten Thoraxsegment vier Riickentuberkel

Abb. 6: Glatte Gallenlduse mit Gallicoleneiern
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berkelbestand verbunden. Die entsprechenden Ubergénge sind auch
bei den Eiern zu verzeichnen. Fiir die exakte Auswertung der Versuche
wurden Reblduse und Eier in eine der folgenden Kategorien eingeordnet:

Radicicole Altlduse (R;): Wenigstens die Tuberkel der Kopf- und Thoraxregion
vollzdhlig vorhanden. Hohe und Pigmentierungsgrad der Hocker kénnen
schwanken.

Intermedidre Altlduse (J;): Cephal-thorakaler Tuberkelsatz mehr oder weniger
lickenhaft; mindestens ein Tuberkel erhalten.

Gallicole Altlduse (Gj;): Keine Tuberkel vorhanden. Dorsales Integument er-
scheint anndhernd glatt.

Radicicoleneier (Ry): Eischale wirkt durch Granulationen matt.

Intermedidreier (Jy): Eischale mehr oder weniger stumpf gldnzend, da entweder
die gesamte Granulation aufgelockert ist oder neben dichter Granulation spie-
gelglatte Flachen vorkommen.

Gallicoleneier (Gy): Eischale glénzt fettig. Die im librigen glatte oder duflerst
fein gekdrnte Oberfldche ist grob gefeldert.

Experimentelle Untersuchungen

Da sich das Zahlenverhéltnis von Gallenldusen und Wurzelldusen im Lauf
der Vegetationsperiode stetig verschiebt, lag die Vermutung nahe, dal Radi-
cicole und Gallicole Saisonformen sein konnten, deren Auftreten entweder
direkt oder auf dem Umweg iiber die Wirtspflanze durch klimatische Faktoren
bestimmt wiirde. Es wurde deshalb gepriift, ob Licht und Temperatur den
morphologischen Charakter der Reblaus beeinflussen kénnen. Die mit Gallen-
lauseiern beschickten Gewebezuchten wurden zu diesem Zweck in Temperatur-
bereichen zwischen 23° und 29° C sowohl im Dauerdunkel wie bei Dauerbeleuch-
tung mit 16 W-Tageslicht-Leuchtstoffrohren gehalten. Als besonders giinstig
erwies sich der Chlorophyllmangel der Gewebekulturen, weil die Versuchs-
ergebnisse bei der Priifung des Lichteinflusses nicht durch Assimilationswirkun-
gen uberlagert wurden. Die Luftfeuchtigkeit lag in allen Kulturen nahe beim
Taupunkt. In den graphischen Darstellungen (Abb.7 und 8) ist jeweils der
prozentuale Anteil der hierbei entstandenen Altlduse bzw. der von ihnen ab-
gelegten Eier verzeichnet. Fiir jeden Temperaturbereich wurden einige hundert
adulte Tiere und etliche tausend Eier ausgezéhlt.

VerhédltnisméBig unkomplizierte Ergebnisse lieferten die stdndig beleuch-
teten Kulturen. Hier liberwiegen bei allen Temperaturen weitaus die gallicolen
Altlduse, wiahrend der Prozentsatz der radicicolen und intermedidren Reblduse
tiberall niedrig bleibt. Ganz entsprechend verteilen sich die in den Kulturen
abgelegten Eier. Eine eindeutige Temperaturabhéngigkeit ist bei Dauerbeleuch-
tung, wenigstens fiir den untersuchten Temperaturbereich, nicht nachzuweisen.
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Bei den Dunkelkulturen fillt auf, daB in allen Temperaturen bis 28° C
die Radicicolen vorherrschen. Die Gallicolen sind stets in der Minderheit; die
Intermedidren stellen einen etwas hdheren Anteil. Im Gegensatz zu den be-
leuchteten Zuchten wird die Zusammensetzung der im Dauerdunkel heran-
gezogenen Reblauskulturen sehr stark durch die Zuchttemperatur bestimmt,
und zwar verschieben sich die Zahlenwerte bei Altldusen und Eiern in unter-
schiedlicher Weise. Der bei 23° C und auch noch bei 25° C sehr hohe Prozent-
satz der radicicolen Adulten sinkt mit steigender Temperatur stetig ab. Im
selben MaBle erhoht sich die Ausbeute an Intermedidren und Gallicolen. Die
prozentualen Anteile der bei 23° und 25° C gelegten Eier zeigen weitgehende
Ubereinstimmung mit den fiir die Altlduse erhaltenen Werten. Zwischen 25°
und 27° C wechselt die Zusammensetzung jedoch sprunghaft: Die noch bei
25° C vorwiegend produzierten Radicicoleneier sind bereits bei 27° C weit-
gehend durch Gallicoleneier abgelost worden. Die Ausbeute an Intermedidr-
eiern erreicht bei 26° C ihr Maximum.

In allen diesen Versuchen ist es belanglos, wo die Reblaus saugt. An Wur-
zeln konnen sich unter zusagenden Temperatur- und Beleuchtungsbedingungen
durchaus auch Gallicole entwickeln, und Wurzellduse brauchen nicht an Wur-
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Abb. 7: Der prozentuale Anteil der in verschiedenen Temperaturbereichen entstan-

denen radicicolen, intermedidren und gallicolen Altlduse, in der oberen Bildhilfte

im Dauerdunkel, unten bei Dauerbeleuchtung aufgezogen. — Radicicole eng, Inter-
medidre weit schraffiert, Gallicole weil3
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zeln heranzuwachsen. Die entscheidenden Faktoren fir die
Ausprdgung der Radicicolen- und Gallicolenmerkmale

sind Licht und Temperatur.
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Abb. 8: Die prozentuale Zusammensetzung der von den Tieren der Abb. 7 abgelegten
Eier. Darstellung wie in Abb. 7

Diskussion

Die Versuche erstreckten sich liber einen verhéltnisméfig kurzen Zeitraum,;
die einzelnen Thermostaten wurden dabei jeweils gleichzeitig mit derselben
Anzahl Kulturen belegt. Dadurch sollte eine eventuell vorhandene endogene
Jahresrhythmik ausgeschaltet werden. Dall im Massenwechsel der ungeflligel-
ten Reblaus eine solche Periodik wirksam ist, wird im Hinblick auf die will-
kiirlich zu beeinflussenden Zuchtergebnisse sehr unwahrscheinlich. Da ferner
von einheitlichem Eimaterial ausgegangen wurde, konnen die untersuchten
Reblausmerkmale auch nicht genetisch fixiert sein. Nun gibt allerdings
Grasst (1912) an, daBl aus den anfangs von einer Gallenlaus gelegten Eiern
sogenannte Neogallicole-Gallicole entstiinden, die sich also zu Gallenldusen
entwickeln wiirden, wihrend aus den jlingeren Eiern desselben Geleges nach
den Wurzeln abwandernde Neogallicole-Radicicole auskriechen sollen. In
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den aufeinanderfolgenden Gallenlausgenerationen wiirde sich dann das Ver-
hiltnis von Neogallicolen-Gallicolen : Neogallicolen-Radicicolen stetig zugun-
sten der letzteren verschieben. In den vorliegenden Untersuchungen wurde in
der Regel jeweils der Inhalt einer Galle, d. h. verschieden alte Eier derselben
Mutter, auf eine Gewebekultur libertragen. Die klare Abhéingigkeit der Ver-
suchsergebnisse von den Zuchtbedingungen beweist, dal die von Grassi ge-
forderte Priddetermination der zukiinftigen Entwicklung nicht von entscheiden-
der Bedeutung sein kann. Zum némlichen Resultat ist CLEVER (1959) filir das
Wurzellausei gekommen. Das Gallicolenei enth&dlt die Poten-
zen zur Bildung von gallicolen, radicicolen und inter-
medidren Ungeflliigelten sowie von gefliigelten Rebldu-
sen. Nymphen und Fliegen entstanden allerdings nur in einigen wenigen
Kulturen (in Abb. 7 nicht aufgefiihrt). Diese vereinzelt dastehenden Beobach-
tungen lassen sich mit den Befunden CLEVERS, der u.a. durch Beleuchtung den
Nymphenprozentsatz steigern konnte, nicht ohne weiteres vergleichen, weil
diesen Versuchen andere Voraussetzungen zugrundeliegen (Sdmlinge, die mit
Wurzellauseiern belegt wurden).

Nachdem es gelungen ist, aus Gallicoleneiern einzig und allein durch Ab-
wandlung abiotischer Faktoren bei sonst gleichen Versuchsbedingungen sowohl
Gallicole wie auch Radicicole und intermedidre Ungefliigelte zu erzeugen, ist
die Folgerung berechtigt, dafl Gallen- und Wurzellduse Modi-
fikationen ein und derselben Grundform sind, deren
wesentliche Merkmale unter dem EinfluBl von Licht und
Temperatur realisiert werden. (Ob diese Faktoren direkt oder auf
dem Umweg liber den Wirt wirksam werden, 1483t sich mit Sicherheit letzten
Endes erst dann entscheiden, wenn die Reblaus auf einem kiinstlichen Medium
gezilichtet werden kann. Immerhin darf eine Wirkung der Assimilation und
des Gewebewachstums ausgeschlossen werden, da die Gewebekulturen kein
Chlorophyll fiihren und sich unabhéngig von der Beleuchtung entwickeln.) Der
Reblauszyklus kann somit durch klimatische Faktoren gesteuert und an den
jahreszeitlichen Wechsel der Umweltbedingungen angepaf3t werden. Dal3 Licht
und Wirme nicht nur die Entwicklungsgeschwindigkeit beeinflussen, sondern
auch in die morphologische Differenzierung eingreifen, ist von vielen anderen
Aphiden, Zikaden, Schmetterlingen oder Hymenopteren her bekannt (zu-
sammenfassende Darstellungen bei Lers 1955, PRECHT, CHRISTOPHERSEN und
HenseL 1955, WiGGLEswoORTH 1955, BiinNninGg 1958, WritHrow 1959, MULLER 1960).

Zusammenfassung

1. Im Gallicolenei ist die spdtere Entwicklung zu radicicolen, intermediéren
oder gallicolen Ungefliigelten oder zu Reblausfliegen noch nicht festgelegt.

2. Wurzel- und Gallenléduse sind durch eine gleitende Reihe von intermedidren
Ungefliigelten miteinander verbunden. In entsprechender Weise gehen auch
Radicicolen- und Gallicoleneier ineinander tliber.

3. Fir die Ausformung der Radicicolen-, Intermedidr- oder Gallicolenmerk-
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male sind die abiotischen Faktoren ILicht und Temperatur von entscheiden-
der Bedeutung.

4. Unter dem Einflufl von Dauerlicht entstehen ohne erkennbare Abhéingigkeit
von der Temperatur vor allem gallicole Reblduse und Gallicoleneier.

5. Im Dauerdunkel liberwiegen im allgemeinen die Radicicolen, jedoch wird
ihr Anteil mit steigender Temperatur durch Intermedidre und Gallicole
zurilickgedréingt. Bei niedrigeren Temperaturen werden in den verdunkelten
Kulturen vor allem Radicicoleneier abgelegt, bei hoheren Temperaturen
werden nach sprunghaftem Wechsel, der mit einem Maximum von Inter-
medidreiern verbunden ist, fast ausschlieBlich Gallicoleneier erzeugt.

Herrn Prof. Dr. B. HusreLp bin ich fiir die grof3ziigige Forderung dieser Arbeit zu
besonderem Dank verpflichtet.

Literaturverzeichnis

BOrNER, C.: Gibt es eine oder zwei Reblausrassen amerikanischer Herkunft? Weinbau
und Kellerwirtschaft 1, H. 24 (1922).

Borner, C. T+ und K. Heinze: Aphidina — Aphidoidea, in Handb. Pflanzenkrankh. V,
2. Teil, 1 — 402, Berlin und Hamburg (1957).

BiUNNING, E.: Die physiologische Uhr. Springer Verl. Berlin (1958).

CLEVER, U.: Beitrag zu einer Entwicklungsphysiologie des Reblausgenerationswech-
sels. Vitis 2, 8 — 22 (1959).

Cornu, M.: Etudes sur le Phylloxera vastatrix. Paris (1878).

Fjoporow, S. M.: Die biologischen Grundlagen der Reblausbekdmpfung. Sowjetwissen-
schaft — Naturwiss. Beitr. Jg. 1959, 964 — 978 (1959).

Gnrassi, B.: Contributo alla conoscenza delle fillosserine ed in particolare della fillossera
della vite. Rom (1912).

LEees, A.D.: The physiology of diapause in Arthropods. Cambridge (1955).

MamnLer, P.: Contribution a I’étude de la biologie du Phylloxéra de la vigne. Ann.
Sc. Nat., Zool. 11, 283 — 410 (1957).

MoLLEr, H.J.: Die Bedeutung der Photoperiode im Lebensablauf der Insekten. Z.
angew. Ent. 47, 7— 24 (1960).

PrecHr, H., J. CurisTOPHERSEN und H. HenseL: Temperatur und Leben. Springer Verl.
Berlin (1955).

RiLLiNG, G. und F. Rapier: Die kontrollierbare Aufzucht der Reblaus auf Gewebe-
kulturen von Reben. Naturwiss. 47, 547 — 548 (1960).

ScHNEIDER-ORELLI, O. und H. LEvzincer: Vergleichende Untersuchungen zur Reblaus-
frage. Beibl. z. Viertelj.-schr. Naturf. Ges. Ziirich 69, 1 — 50 (1924).



Entwicklungszyklus der Reblaus 47

STELLWAAG, F.: Die Weinbauinsekten der Kulturldnder. Parey Verl. Berlin (1928).
WiccLEswoRTH, V. B.: Physiologie der Insekten. Basel u. Stuttgart (1955).

Witnrow, R.B.: Photoperiodism and related phenomena in plants and animals.
Washington (1959).

eingegangen am 5. 10. 1961



