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Nun gilt’s, dass einen Blick man werfe
Auf Insekten oder Kerfe.

Wenn auch darunter viele sind,

die glaubt zu kennen jedes Kind —
Maikéfer, Schmetterlinge, Bienen —
So sind doch manche unter ihnen,
Die selbst der hohen Wissenschaft

Noch neu sind oder réatselhatt.
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Abstract

Development and overwintering of the larch bark beetle, Ips cembrae (Heer,
1836) (Coleoptera, Curculionidae, Scolytinae)

Ips cembrae is an important bark beetle species that mainly infests stands of Larix
decidua, especially outside of the natural range of its host. Most damages occur in
years with hot and dry summers. The aim of this study was to acquire data on the
development and overwintering for prediction and monitoring models. Moreover, this
data may improve the knowledge on the biology of this species.

The lower developmental threshold was determined by observing the development
time at 15 °C, 20 °C, and 25 °C under long day conditions (L:D 16:8). Under these
conditions, the mean development of one generation lasted 120, 64 or 37 days,
respectively. The lower developmental threshold of the total development was
11.2 °C.

Overwintering studies on larvae, pupae and adult stages of Ips cembrae comprised
observations on the frost resistance and on chilling injuries. At the end of the winter,
the mean supercooling point of larvae was —12.3 °C, of pupae —15.4 °C and of adults
—11.3 °C. Larvae showed a higher mortality (100 %) due to chilling related injuries
than pupae (25-50 %). A crucial point for survival may be the evacuation of the gut
before the period of cold winter temperatures.

Data on the respiration rates and supercooling points of adults do not indicate the

presence of diapause in this species.

Entwicklung und Uberwinterung des GroBen Liarchenborkenkifers, Ips
cembrae (Heer, 1836) (Coleoptera, Curculionidae, Scolytinae)

Ins cembrae ist eine forstwirtschaftlich relevante Borkenkaferart, die vor allem in
Larchenbestanden auflerhalb der naturlichen Verbreitung und in Jahren mit Hitze-
und Trockenperioden hohe Populationsdichten annehmen kann. Ziel dieser Arbeit
war es, Kenndaten zur Entwicklung und Uberwinterung zu erarbeiten, welche die
Grundlage von Monitoring- und Prognosemodellen darstellen. Des Weiteren tragen
diese zum besseren Verstandnis der Biologie dieser Art bei.



Die Entwicklungsdauer der Filialgeneration bei 15 °C, 20 °C und 25 °C wurde unter
Langtagbedingungen (L:D 16:8) untersucht und so auf den unteren
Entwicklungsnullpunkt geschlossen. Die mittlere Gesamtentwicklung bei den drei
Temperaturstufen betrug 120, 64 bzw. 37 Tage. Der untere Entwicklungsnullpunkt
der Gesamtentwicklung lag bei 11,2 °C.

Die Uberwinterungsfahigkeit von Larven, Puppen und Adulttieren wurde anhand der
Frostresistenz und von Unterkiuhlungsschaden untersucht. Zu Ende des Winters
wiesen Larven einen mittleren Supercooling Point von —12,3 °C, Puppen von

—-15,4 °C und Imagines von —11,3 °C auf. Larven zeigten eine hohe Anfalligkeit
gegenuber Unterkihlungsschaden mit hohen Mortalitatsraten (100 %), Puppen eine
geringe (25-50 %). Ein wichtiger Faktor scheint die Entleerung des Darms vor Beginn
der kalten Winterperiode zu sein.

Daten zur Respiration und zu Supercooling Points von Imagines, die den Winter Uber
Freilandbedingungen ausgesetzt waren, lassen auf keine Uberwinterung in Form

einer Diapause schlief3en.



1 Einleitung

1.1 Biogeographische und systematische Aspekte

Der Grof3e Larchenborkenkafer, Ips cembrae, ist eine forstwirtschaftlich relevante Art
(Schimitschek 1931, Postner 1974, Schwerdtfeger 1981), die in den Alpen in
Hohenlagen zwischen 400 und 2.400 m Seehdhe vorkommt (Nierhaus-Wunderwald
1995). Die naturliche Verbreitung umfasst weite Teile der nordlichen Palaarktis
(Postner 1974).

Der taxonomische Status europaischer und asiatischer Larchenborkenkafer auf Art-
und Unterartniveau war lange Zeit unklar. Mithilfe mitochondrialer (COI) und
nuklearer (ITS2) Marker konnten Larchenborkenkafer europaischer Populationen als
eine Art, |. cembrae, und asiatischer Populationen ebenfalls als eigenstandige, valide
Spezies, I. subelongatus, ausgeschieden werden (Stauffer et al. 2001, Schaidreiter
2011). Des Weiteren wird die Unterscheidung dieser beiden Arten durch
unterschiedliche Assoziierungen mit Blauepilzen unterstutzt. Eine Aufspaltung dieser
beiden Spezies erfolgte wahrscheinlich wahrend des Pleistozans (Stauffer et al.
2001).

1.2 Eidonomische Charakteristika

I. cembrae ist ein dunkel- bis schwarzbrauner, zylindrisch geformter Kafer mit einer
Korperlange von 4,9 bis 6,0 mm, wobei die mannlichen Individuen tendenziell groer
sind als die weiblichen (Schimitschek 1931, Postner 1974, Zhang & Niemeyer 1992).
Am Absturz der Elytren befinden sich insgesamt acht Zahne (beiderseits vier),
anhand derer eine Geschlechterunterscheidung erfolgen kann (Zhang & Niemeyer
1992). Der GrofRRe Larchenborkenkafer lasst sich anhand der Behaarung, des
Fehlens von Stirnhockern, des Absturzes der Elytren oder der Ausbildung der
Fuhlerkeulennaht von anderen Arten der Gattung /ps (in erster Linie I. typographus
und /. amitinus) unterscheiden (Schimitschek 1931, Postner 1974, Schwerdtfeger
1981).



1.3 Allgemeine Biologie, Okologie und forstliche Bedeutung

I. cembrae besiedelt vor allem Baumarten der Gattung Larix (L. decidua, L.
kaempferi, L. sibirica und L. gmelinii) aller Altersklassen, seltener werden Spezies
der Genera Pinus, Picea und Abies befallen (Schimitschek 1931, Postner 1974,
Schwerdtfeger 1981).

Vor allem in Regionen aulderhalb der naturlichen Verbreitung, in Jahren mit Hitze-
und Trockenperioden sowie nach Sturm- und Schneeereignissen konnen die
Populationen dieses Borkenkafers hohe Dichten annehmen, welche Stérungen bzw.
Schaden im betreffenden Waldokosystem hervorrufen konnen (Schimitschek 1931).
Werden dermal3en hohe Abundanzen erreicht, konnen auch stehende, vitale Baume
befallen werden. Des Weiteren stellen gefallte Stamme sowie Schlagricklass
geeignetes Brut- und Nahrungsmaterial dar (Nierhaus-Wunderwald 1995).

I. cembrae kann Blauepilze der Gattungen Ophiostoma, Ceratocystis, Graphium und
Ceratocystiopsis ubertragen, die grof3teils zu Holzverfarbungen fuhren (Stauffer et al.
2001, Kiristis 2004). Manche dieser Blauepilzarten, wie z.B. Ceratocystis laricicola,
haben pathogene Eigenschaften, die zu einer Schwachung von Larchen und in
Kombination mit Borkenkaferbefall zum Absterben von Wirtsbaumen fihren kdnnen
(Kirisits 2004).

I. cembrae ist ein polygamer Rindenbruter, d.h., ein mannliches Individuum besiedelt
einen Wirtsbaum, bohrt sich durch dessen Borke und legt im Bast eine
Rammelkammer an. Nach Abgabe von Pheromonen werden in der Regel ein bis vier
Weibchen angelockt. Nach erfolgter Kopulation wird je von einem Weibchen ein
leicht geschwungener Muttergang in Richtung der Stammachse angelegt und in
regelmalligen Abstanden Eier abgelegt. Die daraus schlupfenden Larven legen
gerade, rechtwinkelig zum Muttergang verlaufende Larvengange an, die am Ende in
eine Puppenwiege munden. Die Filialkafer fuhren ihren Reifungsfral® im Anschluss
an die Puppenwiege aus. Bei hohen Populationsdichten innerhalb eines Baumes
oder bei Vorliegen schlechter Nahrungsqualitat kann der Reifungsfral® auch an
Zweigen von Larchen erfolgen. Der Regenerationsfrald der Parentalkafer findet im
Anschluss an den Muttergang oder an Trieben statt (Schimitschek 1931, Nierhaus-
Wunderwald 1995, Lobinger 2003). Die Bedeutung des Triebfralles kann unter
Umstanden jene des Fralles unter der Rinde Ubersteigen (Schimitschek 1931).



In Osterreich belief sich die Schadholzmenge von I. cembrae im Jahr 2013 auf
insgesamt ca. 12.500 fm, was einen Anstieg um mehr als das doppelte im Vergleich
zum Vorjahr darstellte. Im Zeitraum von 2002 bis 2013 wurden in den Jahren 2003

und 2004 die groRten Mengen Schadholz von mehr als 24.000 fm/Jahr beobachtet
(Abb. 1) (BFW 2014a).
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Abb. 1: Jahrliche Schadholzmengen [fm] durch I. cembrae von 2002-2013 in Osterreich (BFW 2014a).

Die geringsten Schadholzmengen fielen in diesem Zeitraum in den westlichen
Bundeslandern an, wohingegen der Hauptteil in den 0Ostlichen Rand- und
Zentralalpen erfasst wurde (Abb. 2) (BFW 2014a).
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Abb. 2: Hauptschadensgebiete nach Schadholzmengen von I. cembrae in Osterreich im Jahr 2013
(BFW 2014a).

I. cembrae bildet je nach Umweltbedingungen ein bis zwei Generationen pro Jahr
aus, wobei die Kafer im Frahling (April/Mai) und im Sommer (Juli/August) schwarmen
(Schimitschek 1931, Postner 1974). Des Weiteren treten Geschwisterbruten auf
(Schimitschek 1931). Der Schwarmbeginn der Jungkafer konnte bei Untersuchungen
in Osterreich und Tschechien beim Uberschreiten von 12,5-13 °C (Schimitschek
1931) bzw. bei Untersuchungen in Schottland bei Werten von mehr als 17,8 °C
(Balogun 1970) Lufttemperatur beobachtet werden.



1.4 Entwicklung von I. cembrae

I. cembrae ist — wie alle anderen Insekten auch — ein ektothermes Tier. Durch die
Beziehung von Korpertemperatur zu Umgebungstemperatur ist der Metabolismus
von Insekten direkt von letzterer abhangig. Nach der van’t Hoff'schen Regel (RGT-
Regel) erhoht sich die Geschwindigkeit enzymatisch katalysierter Reaktionen um das
2-3fache, wenn sich die Temperatur, bei der die Reaktion ablauft, um 10 °C erhoht.
Daraus folgt, dass die Entwicklung eines ektothermen Tieres bei hoheren
Umgebungstemperaturen proportional schneller verlauft (Mortimer & Muller 2007).

Bei gunstiger Witterung unter naturlichen Bedingungen (Anmerkung: die
tatsachlichen Verhaltnisse werden in der zitierten Publikation nicht naher
beschrieben) belauft sich die Dauer der Gesamtentwicklung von I. cembrae auf ca.
neun Wochen (Schimitschek 1931). Bei Freilanduntersuchungen im Osten
Osterreichs und im Suden Tschechiens mit Tagesmitteltemperaturen zwischen
15,8 °C und 22,1 °C dauerte die Embryonalentwicklung 7 bis 14 Tage, das
Larvenstadium bei einem Tagesmittelwert von 19 °C 16 Tage und das
Puppenstadium bei einem Mittelwert von 12,4 °C 10 Tage (Schimitschek 1931). Der
Reifungsfral der Jungkafer betrug 10 bis 25 Tage (ohne Temperaturangaben). Bei
einer Tagesmitteltemperatur von 15,8 °C dauerte die Gesamtentwicklung bis zum
Vorliegen der ersten ausgereiften Jungkafer 46 Tage und der ersten
geschlechtsreifen Tiere 50 Tage (Schimitschek 1931). Der Autor fuhrt an, dass
jedoch nicht nur die mittleren Temperaturen, sondern auch die Maxima und Minima
fur die Entwicklungsdauer entscheidend sind.

Bei Untersuchungen von Balogun (1970) an schottischen Populationen belief sich die
Dauer der Gesamtentwicklung unter Laborbedingungen bei 16 + 0,8 °C im
Durchschnitt auf 73,9 Tage bzw. 10,5 Wochen.



Der Klimawandel mit einem Anstieg der globalen Jahresmitteltemperatur um 0,8 °C
seit 1850 gilt heute als belegt (IPCC 2013), wobei dieser im Alpenraum mit 2 °C
starker ausfiel (ZAMG 2014). Seit den 1970er Jahren wurde in Osterreich ein Anstieg
der mittleren Temperatur von 1 °C verzeichnet. Prognosen zufolge wird die
Mitteltemperatur im Laufe des 21. Jahrhunderts global um ca. 0,2 °C pro Dezennium
steigen (IPCC 2013, ZAMG 2014). Laut Kronberger-KieRwetter et al. (2013) soll sich
im Alpenraum die mittlere Temperatur bis 2100 im Vergleich zum Zeitraum 1961-
1990 um ca. 4 °C erhohen.

Dabei wird in Osterreich mit einem Anstieg der Temperatur sowohl im Winter als
auch im Sommer zu rechnen sein, wobei sich die Regionen sudlich der Alpen
schneller erwarmen werden. Die Summe der Niederschlage in Osterreich wird sich in
Zukunft kaum andern, jedoch wird es zu einer Verlagerung vom Sommer in den
Winter kommen. Regional werden durch topographische Gegebenheiten starke
Schwankungen auftreten, wobei es zu den starksten Abnahmen wahrend der
Vegetationsperiode im sldlichen und 6stlichen Teil Osterreichs kommen wird
(Kronberger-Kiel3wetter et al. 2013).

Diese veranderten Umweltbedingungen konnen einen direkten Einfluss auf die
Entwicklung und das Uberleben von Borkenkéfern haben. Durch steigende
Temperaturen ist eine schnellere Entwicklung und die Ausbildung zusatzlicher
Generationen pro Jahr sowie die Ausdehnung des Verbreitungsareals moglich
(Wermelinger & Seifert 1998, Bentz et al. 2010). HOohere Temperaturen wahrend des
Winters konnen sich auf eine reduzierte kaltebedingte Mortalitat (Bentz & Mullins
1999, Ungerer et al. 1999, Williams & Liebhold 2002, Tran et al. 2007), aber auch auf
eine erhohte Sterblichkeit durch Pathogene auswirken (Wegensteiner et al 1996,
Kostal et al. 2014).

Effekte des Klimawandels auf das Okosystem Wald und eine erhéhte Pradisposition
gegenuber Borkenkafern konnen vielfaltig sein. Trockenheit und Hitzebelastung von
Wirtsbaumen, das Auftreten von  Extremwettereignissen  (Hochwasser,
Starkniederschlage) oder der Einfluss invasiver, neu auftretender Schadlinge sollen
hier nur als Stichworte angefuhrt werden (Kronberger-KieBwetter et al. 2013).
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1.5 Uberwinterung von I. cembrae

In gemaligten Breiten fallt die Temperatur wahrend der Wintermonate in der Regel
unter den Schmelzpunkt von Wasser, weshalb sich bei ektothermen Organismen
Anpassungen gegenuber kalten Temperaturen und das Gefrieren ihres
Korperwassers entwickelt haben (Zachariassen 1982, Lee 2010). Um kalte
Wintertemperaturen zu Uberleben, evolvierten Adaptionen hinsichtlich der
Physiologie und des Verhaltens (Bale 1996, Lee 2010).

Unter natlurlichen Bedingungen hat Wasser einen Schmelzpunkt von 0 °C und
Eisbildung erfolgt in der Anwesenheit eines Nukleationskeimes (ice nucleating agent
= INA) (Zachariassen & Kristiansen 2000, Lee 2010). Haufige INAs sind
Mikroorganismen sowie Staub-, Schmutz- oder Nahrungspartikel. Eisbildung von
Korperwasser schadigt Zellen und Gewebe auf unterschiedliche Weise;
Konzentrationsunterschiede geloster Substanzen flhren zur Destabilisierung und
Verletzung von Zellmembranen, osmotische Effekte I0sen
Austrocknungserscheinungen von Zellen aus oder Eiskristalle rufen mechanische
Schaden in Zellen hervor (Lee 2010).

Hinsichtlich der Eisbildung ihres Korperwassers werden traditionell gefriertolerante
von gefrierintoleranten Organismen unterschieden (Bale 1991, 1996, Sgmme 1999).
In gefriertoleranten Arten konnen Eiskristalle im extrazellularen Raum bei relativ
hohen Temperaturen unter 0 °C gebildet werden. Nach dieser ,kontrollierten®
Eisbildung kdnnen in weiterer Folge sehr tiefe Temperaturen (bei manchen Arten bis
—80 °C) uberlebt werden (Block 1991, Bale 1996, Lee 2010).

Bei gefrierintoleranten Insekten tritt der Tod bei tiefen Temperaturen ein, sobald
Eiskristalle in den Korperflussigkeiten gebildet werden (Semme 1982, Bale 1991,
Block 1991, Lee 2010). Es erfolgt jedoch keine sofortige Eisbildung, wenn die
Umgebungstemperatur, und somit die Korpertemperatur des Insekts, unter 0 °C fallt.
Durch die Einlagerung osmotisch aktiver Substanzen (Antigefriersubstanzen wie
lonen, Zucker, Zuckeralkohole (Polyole) und Aminosauren) kann der Schmelzpunkt
des Korperwassers um 1,86 °C/Mol geloster Substanz gesenkt werden
(Zachariassen & Kristiansen 2000). Der Mechanismus der Erniedrigung des
Schmelzpunktes wird als Supercooling bezeichnet (Lee 2010). Jene Temperatur, bei
der schlieBlich Eiskristalle gebildet werden, ist der Supercooling Point (= SCP; der
SCP wird pro Mol gel6ster Substanzen zwischen 2 und 4 °C gesenkt, da Eisbildung
beim SCP ein zufalliger, spontaner Prozess ist und deshalb dieses Ereignis nicht
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exakt eingegrenzt werden kann (Zachariassen 1985)). Demnach stellt der SCP fur
gefrierintolerante Arten die untere Letaltemperatur dar (Sinclair et al. 2003, Lee
2010).

Die Bedeutung von Antigefriersubstanzen, vor allem von Glycerol, wurde schon in
der Mitte des 20. Jahrhunderts erkannt (Salt 1957, 1961). Dieser Zuckeralkohol ist
z.B. die dominierende Antigefriersubstanz in Uberwinternden Larven von
Dendroctonus ponderosae (Regniere & Bentz 2007). Weitere haufige Polyole in
hibernierenden Insekten sind Sorbitol, Myo-Inositol oder Mannitol. Neben
Zuckeralkoholen stellen Zucker wichtige Antigefriersubstanzen dar, allen voran
Trehalose und Glucose. Die Bedeutung von Zuckern und Polyolen konnte in den
Borkenkaferarten [. typographus und Pityogenes chalcographus, gezeigt werden
(Kostal et al. 2007, 2011, 2014). Die Konzentrationen dieser Substanzen unterliegen
einem saisonalen Trend und sind wahrend der Wintermonate am hochsten (Kostal et
al. 2011, 2014).

Neben den oben erwahnten Antigefriersubstanzen spielen auch Hysteresisproteine
eine entscheidende Rolle. Diese Stoffe lagern sich um INAs an, um so die Eisbildung
zu unterbinden oder sie verhindern das fortschreitende Wachstum bereits
entstandener Eiskristalle (Danks 2005, 2006).

Neben der unteren Letaltemperatur, die die physiologische Grenze des Uberlebens
darstellt, mussen Insekten auch mit Temperaturen unterhalb von 0 °C, aber oberhalb
des SCP zurechtkommen. Letale Einflisse kalter Temperaturen oberhalb des SCP
werden als Unterkihlungsschaden (= Chilling Injuries bzw. Chilling Related Mortality)
bezeichnet (Sinclair et al. 2003, Lee 2010).

Generell hangt der Einfluss kalter Umweltbedingungen von der Tiefe der Temperatur
und von der Expositionszeit ab (Bale 1996). Daruber hinaus spielen Faktoren wie die
KorpergroRe eine Rolle (in der Regel werden tiefere SCPs bei kleineren Tieren
beobachtet) (Lee 2010).

Insekten in gemalRigten Breiten weisen im Verlauf des Jahres unterschiedlich starke
Toleranzen gegen kalte Temperaturen auf. Haufig werden die tiefsten SCPs im
Hochwinter (in der nordlichen Hemisphare im Dezember und Janner) und die
hochsten im Sommer gemessen (Miller 1982, Semme 1982, Schopf & Kritsch 2010,
Kostal et al. 2011, 2014). Des Weiteren unterliegt die Prasenz von INAs saisonalen
Schwankungen. Fir Uberwinternde, nahrungsabhangige Stadien ist es wichtig, den

Darm vor dem Winter zu leeren und so intraintestinale Eisbildung zu verhindern. Das
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Wasser in feuchten Nahrungspartikeln kann beim Gefrieren (verbunden mit einer
Volumsausdehnung) das Darmepithel schadigen und im Verdauungstrakt enthaltene
Mikroorganismen koénnen in weiterer Folge zu einer todlichen Septikhamie fluhren
(Semme 1982, Zachariassen 1982, Schopf & Kritsch 2010).

Ein anderer Schadigungsmechanismus durch Eisbildung im Korper von Insekten ist
inokulatives Gefrieren. Der Kontakt eines Tieres mit Eis bzw. gefrorenen Oberflachen
in seiner Umgebung kann eine vorzeitige Bildung von Eiskristallen in den
Korperflussigkeiten bewirken (Asahina 1970, Semme 1982, Lee 2010). Hierbei tritt
die Eisbildung Uber Korperoffnungen (z.B.: Mund, Anus, Stigmen, kutikulare Poren)
des Insektes ein und induziert das vorzeitige Gefrieren von Korperflussigkeiten (Salt
1963, Olsen et al. 1998). Diese Form der Eisbildungen kann vor allem bei
rindenbritenden Insekten von Relevanz sein, wenn diese wahrend der
Uberwinterung in Kontakt mit dem feuchten, gefrorenen Bast oder Splint stehen. Die
Anfalligkeit gegenuber dieser Form der Eisbildung unterliegt auch einem saisonalen
Verlauf und zeigt sich in Veranderungen der Zusammensetzung der Cuticula. So
weist wahrend der Wintermonate die Larve von Dendroides canadensis eine erhohte
Anpassung gegenuber inokulativem Gefrieren auf, indem sich in der Cuticula ein
hoherer Anteil von Wachsen und epicuticularen Lipiden befindet (Olsen et al. 1998).
Daruber hinaus unterstutzen Hysteresisproteine die Resistenz gegenuber
inokulativem Gefrieren (Gehrken 1992, Olsen et al. 1998).

Die Wintermonate in gemaligten Breiten stellen fur Insekten Perioden limitierter
Ressourcen und widriger Umweltbedingungen dar. Diese Phasen werden bei vielen
Arten in einem Zustand einer Dormanz Uberdauert, in der die Entwicklung und der
Metabolismus unterdrickt werden. Dormanzen werden in Quieszenzen und
Diapausen unterteilt. Bei einer Quieszenz erfolgt eine unmittelbare physiologische
Reaktion auf einen limitierenden Faktor, wenn dieser unter einen gewissen
Schwellenwert fallt. Diese wird jedoch auch wieder sofort beendet, wenn der
limitierende Faktor Uber diesen Schwellenwert steigt (Kostal 2006).

Eine Diapause ist ein endogen und zentral gesteuerter, genetisch fixierter Prozess,
der ein spezielles Programm mit definierten Phasen (i.e. Induktion, Manifestation,
Termination) umfasst. Sie wird durch Umweltfaktoren, wie die Photoperiode, die
Temperatur oder Feuchtebedingungen, gesteuert und beginnt schon vor dem Eintritt

13



der Phase ungunstiger Bedingungen. Die Diapausetermination koinzidiert zeitlich
auch nicht zwingend mit dem Ende widriger Umweltbedingungen. Des Weiteren wird
durch eine Diapause der Lebenszyklus von Insekten synchronisiert (Kostal 2006,
Hodek 2012).

Neben der Diapause wird auch die Kaltetoleranz durch Umweltsignale, z.B. die
Photoperiode oder die Temperatur, gesteuert und unterliegt somit saisonalen
Veranderungen (Danks 2005). Somit ist die Periode der Praexposition eine
entscheidende Phase, um kalte Temperaturen zu Uberleben.

In manchen Arten konnen Diapause und Kalteharte miteinander in Verbindung
stehen. Dabei kann es sich entweder um eine direkte Abhangigkeit dieser beiden
Phanomene handeln oder aber auch nur um ein koinzidierendes Auftreten. So
konnen Kalteharte und Diapause zufallig durch gleiche Umweltsignale ausgelost
werden, aber es ist auch mdglich, dass keine Kalteharte ohne das Vorliegen einer
Diapause auftritt (Danks 2005). In I typographus ist eine reproduktive Diapause
ausgepragt, die von der Photoperiode und der Temperatur gesteuert ist (Schopf
1989). Unterschreitet die Tageslange 14,7 h bei Dauertemperaturen unterhalb von
23 °C, wird eine reproduktive Diapause ausgelost (Dolezal & Sehnal 2007). Dartber
hinaus hat die Photoperiode einen Einfluss auf die Frostresistenz von 1. typographus.
Tiere, die sich unter Kurztagbedingungen (L:D 8:16) entwickeln weisen niedrigere
mittlere SCPs auf als jene unter Langtagbedingungen (L:D 16:8) (Schopf 1985).

Neben physiologischen Adaptionen hinsichtlich kalter Temperaturen treten auch
Verhaltensanpassungen auf, welche in erster Linie die Wahl des
Uberwinterungshabitats betreffen. Neben dem Wirtsbaum kénnen Borkenkéafer im
Boden, in der Streu oder unter einer Schneeschicht geeignete Bedingungen
vorfinden, da dort durch eingeschlossene Luftschichten (lsolationswirkung)
abgeschwachte Temperaturverhaltnisse herrschen (Annila 1969, Danks 2005, 2006).

Nach Beobachtungen von Schimitschek (1931) kann /. cembrae als Larve, Puppe
und Imago uberwintern. Dies erfolgt grofteils unter der Rinde, bei grofden
Individuendichten verlasst jedoch ein Teil der Kafer den Baum. Das definitive
Uberwinterungshabitat konnte in dieser Untersuchung nicht bestimmt werden. In der
Streu wurden einzelne Uberwinternde Kafer beobachtet, jedoch schlief3t
Schimitschek (1931) dies als Uberwinterungsort aus. Untersuchungen aus
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schottischen Larchenbestanden weisen ebenfalls die Larve, Puppe und Imago als
Uberwinterungsstadium aus; nur ein kleiner Teil der Imagines verlasst den Stamm,

um in der Streu zu Uberwintern (Balogun 1970).

Untersuchungen an Imagines wiesen [. cembrae als gefrierintolerante Art aus. Es
wurden jedoch keine Hinweise auf die Ausbildung einer reproduktiven Diapause
wahrend der Wintermonate beobachtet (Obrist 2013).

1.6 Untersuchungsziele und Fragestellungen

Ziel der vorliegenden Masterarbeit war es, thermische Kennwerte zur Entwicklung
(Entwicklungsgeschwindigkeit, Entwicklungsnullpunkt) und Uberwinterung
(Frostresistenz, Unterkuhlungsschaden) fur /. cembrae zu erarbeiten. So kann in
weiterer Folge auf effektive Temperatursummen fur die Entwicklung einerseits und
auf die Uberwinterungsfahigkeit andererseits geschlossen werden. Diese Daten
stellen wiederum die Grundlage fur Prognose- und Entwicklungsmodelle dar, um in
Abhangigkeit von Umweltbedingungen Abundanzen und Zeitpunkte des Auftretens
abschatzen zu konnen. Daruber hinaus soll diese Untersuchung zum besseren

Verstandnis der Biologie dieser forstwirtschaftlich relevanten Art beitragen.

Aus diesen Zielen leiten sich folgende Fragestellungen ab:

1. Wie lange dauert die Entwicklung bei 15 °C, 20 °C und 25 °C unter
Langtagbedingungen (L:D 16:8)? Wo liegt der untere Entwicklungsnullpunkt?

2. Wie tief sind die Supercooling Points von Larven, Puppen und Imagines? Wo
liegt die untere Letaltemperatur?

3. Treten Unterkihlungsschaden bei Temperaturen oberhalb des Supercooling
Points bei Larven und Puppen auf? Wie hoch ist die Mortalitat?

4. Kann eine Diapausemanifestation anhand der Respirationsrate adulter Kafer
festgestellt werden?
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2 Material und Methoden

2.1 Versuchstiere und Brutmaterial

Die in dieser Arbeit untersuchten Individuen von /. cembrae stammen aus Stammen
einer subalpinen Population (ca. 1.300 m SH, nahe Muhldorf, Bezirk Spittal/Drau,
Karnten, Osterreich), die im Juli 2012 gesammelt wurden. Die Tiere wurden in
weiterer Folge am Institut fir Forstentomologie, Forstpathologie und Forstschutz
(IFFF), Universitat fur Bodenkultur Wien, bei ca. 25 °C und Langtagbedingungen (L:D
16:8) gezogen.

Das Brutmaterial fur die Entwicklungsversuche sowie fur die Erhaltungszucht der
Kafer stammte aus dem Lehrforst der Universitat fur Bodenkultur (500-700 m SH,
Gemeinde Lanzenkirchen, Bezirk Wiener Neustadt-Land, Niederdsterreich,
Osterreich).

Die Untersuchungen zur Entwicklung und ein GroRteil der Uberwinterungsversuche
erfolgten am IFFF, jene zu Unterkihlungsschaden an der Agentur fur Gesundheit
und Ernahrungssicherheit (AGES) in Wien.

2.2 Entwicklung von I. cembrae

2.2.1 Temperaturabhangige Entwicklung

Zur Untersuchung der temperaturabhangigen Entwicklung wurden Versuche in
Klimaschranken (Sanyo MIR-553, Memmert ICP 800) bei 15 °C, 20 °C und 25 °C
unter Langtagbedingungen (L:D 16:8) durchgefuhrt (der exakte Temperaturverlauf
wurde mittels Tinytag®-Dataloggern registriert und daraus die mittlere Temperatur
errechnet). Mit Hilfe von ,Sandwichplatten® (= SWP) — modifiziert nach Wermelinger
& Seifert (1998) — konnte die Entwicklung aller Stadien in der Rinde beobachtet
werden (Tab. 1).
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Tab. 1: Anzahl untersuchter Individuen von /. cembrae (ohne Klammern) und Anzahl der

Sandwichplatten (mit Klammern) fir die Entwicklungsversuche.

Temperatur/Stadium 15°C 20 °C 25°C
Ei 49 (10) 45 (10) 33 (10)

Larve 25 (8) 21 (8) 27 (8)

Puppe 24 (8) 19 (8) 26 (8)
Reifung 12 (8) 11 (8) 17 (7)

Eine SWP bestand aus zwei Plexiglasplatten (200 x 200 x 10 mm), wobei die obere
in der Mitte eine Bohrung aufwies. Die Platten wurden vor dem Versuch mit 2%iger
buraton® 10F-LOsung fur 24 Stunden behandelt und unmittelbar vor Versuchsbeginn
nochmals mit 70% EtOH desinfiziert. Zwischen die beiden Plexiglasplatten wurde ein
Stuck Larchenrinde mit Borke und Bast geklemmt und mit Klebeband fest verbunden.
Der Spalt zwischen den beiden Platten wurde ebenfalls mit Klebeband verschlossen,
sodass die Tiere das System nicht verlassen konnten und die Austrocknung des
Bastes verzogert wurde. Um trotzdem eine Luftzufuhr zu gewahrleisten, wurde das
Klebeband mit einer Nadel durchléchert. Die Ruckseite der SWPs (bastseitig) wurde
mit einem schwarzen Stofftuch bzw. einer schwarzen Kunststofffolie abgedeckt, um

die Bastinnenseite abzudunkeln (Abb. 3).

17




=
-
v
-
&
e
-2

Abb. 3: Sandwichplatte fur Entwicklungsversuche.

In die Bohrung der oberen Platte wurde eine mannliche Imago eingesetzt, die sich
einbohren und eine Rammelkammer anlegen sollte (was in der Regel nach zwei
Tagen  erfolgte), danach  wurde ein  Weibchen  hinzugefligt. Die
Geschlechtsdetermination erfolgte anhand der Zadhne am Absturz der Elytren nach
Zhang & Niemeyer (1992). Mannchen, die sich nicht einbohrten, wurden nach zwei
Tagen ersetzt. Weibchen, die sich ebenfalls nach zwei Tagen nicht in der
Rammelkammer mit dem Mannchen befanden, wurden ebenfalls ausgetauscht.

Der Entwicklungsfortschritt des Brutsystems wurde taglich kontrolliert, indem die
Fralfortschritte der Mutterkafer und in Folge der Larven farblich markiert wurden,

sodass die individuelle Entwicklungsdauer der Nachkommenschaft ermittelt werden
konnte.

Sobald die Cuticula aller Filialkafer vollstandig sklerotisiert, d.h., von einer
hellbraunen zu einer schwarzbraunen Farbung Ubergegangen war, wurde der
Versuch beendet. In Folge wurden weibliche Filialkafer seziert und die Gonaden

untersucht, um den Zustand der Geschlechtsreife zu determinieren.
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Reife Eier sollten folgende Kriterien aufweisen (in Anlehnung an Untersuchungen an
I. typographus von Merker & Wild 1954):
* deutliche, kreisrunde, eidhnliche Strukturen in den Ovariolen,
* der Durchmesser dieser Eier Ubersteigt jenen der Ovariolen deutlich,
* reife, chorionierte, ablagebereite Eier befinden sich im distalen Bereich
und sind dichtweil® gefarbt (d.h., nicht transparent) (Abb. 4).

Abb. 4: Zwei Ovariolen von I. cembrae. 1: unreifes Ei, 2: reifes Ei, 3: Germarium, 4: Vitellarium. (Das

Ovar mit den Ubrigen Strukturen wurde durch die Praparation zerstort.)
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2.3 Uberwinterung von Ips cembrae

2.3.1 Frostresistenz

Die Frostresistenz von Larven, Puppen und Adulten wurde anhand des SCP
bestimmt. Hierfur wurde am 9. Janner 2013 ein 66 cm langes Larchen-Stammstuck
mit 150 Imagines (ohne Geschlechtsbestimmung) im Labor bei 25 °C und
Langtagbedingungen (L:D 16:8) angesetzt. Nach einer Dauer von zwei Wochen
wurde der Stamm innerhalb einer Woche tieferen Temperaturen und kirzeren,
naturlichen Lichtphasen ausgesetzt, sodass sich die Tiere gegenuber kalten
Temperaturen adaptieren konnten (Abb. 5).
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Abb. 5: Verlauf der Tagesmitteltemperatur vom 9.1. bis 20.2 2013. Der Stamm wurde stufenweise
tieferen Temperaturen und kirzeren Lichtphasen ausgesetzt (a: Raumtemperatur ca. 10 °C, b:

Raumtemperatur ca. 0 °C, c: Freilandbedingungen).

Nach einer Expositionsdauer von drei Wochen im Freiland wurden am 20. Februar
2013 42 Larven und 15 Puppen dem Stamm entnommen und die Frostresistenz
bestimmt. Die Auswahl der Larven erfolgte hinsichtlich einer Einteilung in drei
GroRRenklassen, sodass ein Zusammenhang der Frostresistenz mit dem Gewicht
uberpruft werden konnte. Die Auswahl der Puppen erfolgte zufallig.

Neben den Larven und Puppen wurden am 4. April 2013 die SCPs von 20 Imagines
gemessen, die den gesamten Winter (seit November 2012) im Freiland naturlichen

Bedingungen ausgesetzt waren.
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Bevor die SCPs bestimmt wurden, erfolgte eine Gewichtsbestimmung mittels einer
Analysewaage (Mettler Toledo® MT5), um einen Zusammenhang zwischen dem
SCP und dem Gewicht der Tiere untersuchen zu konnen. Darlber hinaus wurde das
Larvenstadium anhand der Kopfkapselbreite ermittelt (Obrist 2013).

Die SCPs der entnommenen Individuen wurden mittels Thermoelementen aus
Kupfer-Konstantan ermittelt. Die Thermoelemente standen Uber eine Messeinheit
(Omega USB Data Acquisition System, OMB-DAQ-56) mit einem PC in Verbindung,
wobei einmal pro Sekunde die Temperatur aufgezeichnet wurde. Die Erfassung und
Darstellung der Daten wurde mittels des Programms ,p.Daq.View.1.9* durchgefuhrt.
Die Abkuhlung erfolgte mittels einer handelsiblichen Gefriertruhe bis —25 °C und
einer Temperaturabsenkung von 1 °C/Minute ab 0 °C (durch Isolation mit einem
Eppendorf-Gefaly und einem Kunststoffrohrchen um das Thermoelement). Der SCP
war anhand eines kurzen, abrupten Anstiegs der Temperatur ersichtlich, der durch
die freiwerdende Kiristallisationswarme bei der Eisbildung im Tier entsteht (Abb. 6).

Temperaturverlauf
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Abb. 6: Temperaturverlauf bei der Ermittlung des Supercooling Points (SCP = rot).

Zur Uberpriifung, ob neben den Imagines (Obrist 2013) auch die Larven und Puppen
von . cembrae frostempfindlich/gefrierintolerant sind, wurden die Tiere nach dem
Erreichen des SCP fur funf Stunden Raumtemperatur ausgesetzt. Bei
halbstundlicher Kontrolle wurde die Mortalitat anhand des Kriteriums ,Beweglichkeit*
festgestellt.
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2.3.2 Respirationsrate

Die Respirationsrate wurde von adulten Kafern aus Stdammen bestimmt, die von
November 2012 bis Februar (Messtermin: 20. Februar 2013) bzw. Marz (Messtermin
28. Marz 2013) 2013 naturlichen Winterbedingungen am IFFF ausgesetzt waren. Der
Sauerstoffverbrauch wurde mittels des volumetrischen Prinzips nach Scholander et
al. (1952), modifiziert nach Pruscha (1984), mit einem automatisch registrierenden
Mikrorespirometer ermittelt (Eigenbau IFFF) (Abb. 7 und 8).

Die Messungen erfolgten bei einer Wassertemperatur von 23 °C und nach einer
Akklimatisationszeit von 30 Minuten. Die Tiere wurden vorab mittels einer
Analysewaage gewogen (Mettler Toledo® MT5) und fur die Messungen im

Reaktionsgefal’ in einem ,Drahtkafig” ruhig gestellt.

Abb. 7: Automatisch registrierendes Mikrorespirometer (Eigenbau IFFF).
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Abb. 8: Detailansicht Mikrorespirometer. a: Lichtschranke, b: Ausgleichsgefal, c: ReaktionsgefaR.

2.2.3 Wintermortalitat

Die Wintermortalitaten von Larven und Puppen wurden mit Individuen desselben
Stammes untersucht, der auch fur die Frostresistenzmessungen herangezogen
wurde. Demnach waren die Tiere Bedingungen ausgesetzt, unter denen eine
Anpassung an kalte Temperaturen moéglich war (siehe 2.3.1).

Nach drei Wochen Expositionszeit im Freiland, am 20. Februar 2013, wurde der
Stamm zur Halfte entrindet und die Mortalitat der Larven und Puppen bestimmt.
Nach weiteren funf Wochen (28. Marz 2013) wurden die Individuen der anderen
Stammbhalfte untersucht. Uber einen Zeitraum von finf Stunden wurde halbstiindlich
die Mortalitat anhand des Kriteriums ,Beweglichkeit festgestellt.

2.2.4 Unterkiihlungsschaden (Chilling Injuries)

Zur Untersuchung von Unterkiihlungsschaden wurde ein 66 cm langes Stlick eines
Larchenstammes mit 150 Adulttieren und ein weiteres Stiick mit derselben Lange mit
130 Individuen, ohne Geschlechtsdetermination, aus der Erhaltungszucht bei ca.
25 °C und Langtagbedingungen (L:D 16:8) angesetzt. Nach zwei Wochen wurden die
Stamme aufeinanderfolgend niedrigeren Temperaturstufen (unter
Dauerdunkelbedingungen) ausgesetzt, sodass die Tiere an tiefere Temperaturen
adaptiert wurden:
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* 15°Cfiur7 Tage,
e 7°Cfur5 Tage,
e 3 °Cfur5 Tage.

Nach dieser Abkuhlungsphase wurden die Stamme gedffnet und pro Stamm jeweils
40 Larven und 40 Puppen zufallig entnommen.
Die Individuen wurden in Sackchen aus Gaze transferiert und diese in
Styroporboxen, die mit Stahlkigelchen (Schrot) gefullt waren (dies ermdglicht ein
gleichmafliges Absinken der Temperatur in den Boxen; personliche Information: Dr.
A. Kahrer, AGES), Uberfihrt (Abb. 9). Es wurden jeweils 20 Larven und 20 Puppen
folgenden Temperaturen fiir eine gewisse Dauer ausgesetzt:

e -4 °C fur 1 Woche,

e —4 °C fur 2 Wochen,

* —10 °C fur 1 Woche,

e —10 °C fur 2 Wochen.

Abb. 9: Styroporbox mit Schrotkligelchen und Gazesackchen zur Untersuchung von

Unterkuhlungsschaden.

Nach den oben angeflihrten Perioden wurde die Mortalitat der Tiere ermittelt, indem
diese funf Stunden Raumtemperatur ausgesetzt wurden und eine halbstindliche

Kontrolle der Individuen auf ,Beweglichkeit erfolgte.
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2.4 Datenauswertungen

Die Zusammenfassung und Aufbereitung der Daten sowie ein Teil der Analysen
erfolgten mittels ,Microsoft Excel 2010“ Die statistischen Analysen wurden mittels
des Programms ,SPSS 15.0“ durchgefuhrt.

Eine Uberpriifung auf Normalverteilung der jeweiligen Datensatze erfolgte mittels
eines Kolmogorov-Smirnov-Tests.

Die Dauer der einzelnen Entwicklungsstadien sowie der Gesamtentwicklung bei den
drei unterschiedlichen Temperaturbedingungen wurde mittels Varianzanalysen
(ANOVA) verglichen. Bei signifikanten Unterschieden wurden in weiterer Folge post
hoc-Tests durchgefiihrt. Nach der Uberpriifung der Varianzhomogenitat mittels eines
Levene-Tests wurde entweder ein Scheffé- (homogen) oder ein Tamhane-Test (nicht
homogen) angewandt.

Die Bestimmung der unteren Entwicklungsnullpunkte erfolgte anhand der Kehrwerte
der Entwicklungsdauer (= Entwicklungsrate) mittels einer linearen Regression. Die
Entwicklungsnullpunkte wurden far das Ei-, Larven- und Puppenstadium, fur die
Praimaginalentwicklung (von der Eiablage bis zum Schlupf des Filialkafers) sowie fur
die Gesamtentwicklung ermittelt.

Die SCPs der Larven und Puppen wurden bei Vorliegen einer Normalverteilung
durch den Vergleich zweier unabhangiger Stichproben mittels eines t-Tests auf
signifikante Unterschiede uberpruft.

Der Vergleich der Respirationsraten der Monate Februar und Marz wurde analog

mittels eines t-Tests durchgefuhrt.

Far samtliche statistische Analysen wurden folgende Signifikanzniveaus festgelegt: p
< 0,05 - signifikant, p < 0,01 = hoch signifikant, p < 0,001 = hochst signifikant.
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3 Ergebnisse

3.1 Temperaturabhangige Entwicklung und unterer
Entwicklungsnullpunkt

Die Gesamtentwicklungsdauer sowie die Dauer der einzelnen Entwicklungsstadien
bzw. -phasen bei 15 °C, 20 °C und 25 °C (bzw. registrierte mittlere Temperaturen +
Standardabweichung: 14,8 + 0,2 °C, 19,6 + 0,4 °C und 24,4 + 0,3 °C) unterschieden
sich hochst signifikant (ANOVA, post-hoc: Scheffé, p < 0,001). Die Entwicklung bei
25 °C verlief am schnellsten, bei 15 °C am langsamsten (Abb. 10). Demnach konnte
ein eindeutiger Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung von I. cembrae gezeigt
werden.
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Abb. 10: Entwicklungsdauer von I. cembrae bei 15 °C, 20 °C und 25 °C (L:D 16:8) in Tagen. Die
Dauer der einzelnen Stadien sowie der Gesamtentwicklung unterschieden sich héchst signifikant (p <
0,001).
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Bei 15 °C umfasste die Gesamtentwicklung 120 Tage, bei 20 °C 64 Tage und bei
25 °C 37 Tage.

Der relative Anteil des Eistadiums an der Gesamtentwicklungsdauer betrug bei allen
drei Varianten ca. 9 %, der Anteil der Larvalentwicklung ca. 39 % und jener des
Puppenstadiums ca. 11 %. Die Phase des Reifungsfralles an der
Gesamtentwicklung umfasste ca. 41 %. Demnach nahm die Dauer der
Praimaginalentwicklung (von der Eiablage bis zum Schlupf des Filialkafers) ca. 59 %
ein. Die groten Schwankungen in der Entwicklungsdauer wiesen das
Larvenstadium sowie die Reifungsphase auf (Tab. 2).

Tab. 2: Absolute (in Tagen [d] £ Standardfehler) und relative (in [%]) mittlere Entwicklungsdauer der
einzelnen Stadien von /. cembrae bei 15 °C, 20 °C und 25 °C (L:D 16:8).

Stadium/Temperatur 15°C 20°C 25°C
[d] bzw. [%] [d] bzw. [%] [d] bzw. [%]
Ei 12,9+0,2 11 53+0,2 8 3,1%+0,1 8

Larve 46,3+1,5 39 26,1+ 21 41 14,0+ 1,8 38

Puppe 12,7 +0,3 10 6,3+0,1 10 43+0,2 12
Praimaginal 71,9 60 37,7 59 21,4 58
Reifung 47,7 £ 0,7 40 26,3 + 2,1 41 15,7+ 1,6 42
Gesamt 120 100 64 100 37 100

Der untere Entwicklungsnullpunkt (= ENP) wurde sowohl fur das Ei-, das Larven- und
das Puppenstadium sowie fur die Praimaginal- als auch fur die Gesamtentwicklung
aus dem Kehrwert der Entwicklungsdauer (= Entwicklungsrate) mittels einer linearen
Regression abgeleitet. Das Ei wies von den untersuchten Entwicklungsstadien den
hochsten ENP auf, das Puppenstadium den niedrigsten. Die ENPs der ubrigen
Stadien zeigten denselben Wert (Tab. 3, Abb. 11 bis 15).

Tab. 3: Entwicklungsnullpunkte (= ENP) [°C] verschiedener Stadien von I. cembrae.

Ei Larve Puppe |Praimaginal| Gesamt
ENP [°C] 12,0 11,2 9,8 11,2 11,2
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Abb. 11: Entwicklungsnullpunkt des Eistadiums von I. cembrae (12,0 °C). Werte der Entwicklungsrate:
X15:¢c = 0,077; SD15.c = 0,004; ny5-c = 49; X0 °c = 0,189; SD2gc = 0,019; Nzg ¢ 45; Xo5°c = 0,324; SD25 ¢
= 0,016; ny5-c = 33; y = 0,0259x — 0,3106; R? = 0,996.
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Abb. 12: Entwicklungsnullpunkt des Larvenstadiums von /. cembrae (11,2 °C). Werte der
Entwicklungsrate: x45-c = 0,022; SD5-c = 0,002; ny5-c = 25; X0 .c = 0,038; SD2g-c = 0,013; nyg-c = 21;
Xz5°c = 0,071; SDg5 ¢ = 0,026; nys-c = 27; y = 0,0052x — 0,0583; R = 0,964.
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Abb. 13: Entwicklungsnullpunkt des Puppenstadiums von . cembrae (9,8 °C). Werte der
Entwicklungsrate: x45-c = 0,079; SD15-c = 0,005; ny5-c = 24; X0 c = 0,159; SDyg-c = 0,014; nyg-c = 19;
Xz5:c = 0,230; SDy5 ¢ = 0,032; ny5-¢c = 26; y = 0,0158x — 0,1549; R = 0,999.
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Abb. 14: Entwicklungsnullpunkt der Praimaginalstadien von I. cembrae (11,2 °C). Werte der
Entwicklungsrate: x45-c = 0,014; SD15-c = 0,001; ny5-c = 98; X0 :c = 0,027; SDyg ¢ = 0,006; nyg -c = 85;
Xz5°c = 0.047; SDg5-c = 0,010; nys-c = 86; y = 0,0034x — 0,0382; R = 0,982.
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Abb. 15: Entwicklungsnullpunkt fir die Gesamtentwicklung von I. cembrae (11,2 ©). Werte der
Entwicklungsrate: X15°c= 0,008, SD15 °oc= 0,0002, Nq5°c= 1 10; Xog°c = 0,01 6; SDzo °c= 0,003, Nogec =
96; X25°c = 0,027; SDg5-c = 0,004; ny5-c = 103; y = 0,0019x — 0,0212; R? = 0,984.
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3.2 Mortalitat wahrend der Entwicklung

Bei der Entwicklung der Filialgeneration wurden die hochsten Mortalitaten wahrend
des Larvenstadiums und wahrend der Reifungsphase der Jungkafer beobachtet. Bei
15 °C und bei 20 °C entwickelte sich ca. die Halfte der Larven zu Puppen, bei 25 °C
starb ungefahr ein Funftel. Die Puppensterblichkeit bei allen drei
Temperaturvarianten betrug unter 10%, wahrend diese bei der Reifungsphase der
Jungkafer zwischen einem Drittel und der Halfte lag (Tab. 4). Fur das Eistadium
wurde keine Mortalitat bestimmt, da abgelegte Eier aufgrund der Dicke des Bastes

nicht immer festgestellt werden konnten.

Tab. 4: Mortalitéat der Larven, Puppen und Jungkéfer von I. cembrae wahrend der Entwicklung bei
15 °C, 20 °C und 25 °C (L:D 16:8).

Temperatur/Stadium 15°C 20 °C 25°C
Larve 49,0% 53,3% 18,2%

Puppe 4,0% 9,5% 3,7%
Jungkifer 50,0% 42,1% 34,6%

3.3 Gonadenreifung weiblicher Filialkafer

Der Anteil weiblicher Filialkafer mit reifen Eiern in ihren Ovarien konnte nur bei
wenigen Individuen untersucht werden. Wenn sich mehrere Filialkafer in einer SWP
unterschiedlich schnell entwickelten, war mitunter ein Teil der Individuen schon tot,
bevor der letzte Kafer vollstandig sklerotisiert war. Bei toten Individuen war das
Gewebe im Abdomen z.T. schon dermalen stark zersetzt, sodass keine eindeutigen
Strukturen mehr erkannt werden konnten.

Bei 15 °C war von den zwolf vollstandig sklerotisierten Filialkafern die Halfte weiblich;
von drei untersuchten Kafern wurden bei keinem Gonaden mit reifen Eiern
beobachtet. Bei 20 °C wies eines von sieben Weibchen (gesamt 11 Filialkafer, 4
Weibchen untersucht) ablagebereite Eier auf, bei 25 °C hatte einer von neun
weiblichen Kafern (gesamt 17 Filialkafer, 3 Weibchen untersucht) reife Eier in den
Ovarien. Nach der Sektion lebender weiblicher Filialkafer, die in den SWPs ihre
Entwicklung als letzte abgeschlossen hatten, konnte der genaue Ort des
Reifungsfrales nicht festgestellt werden.
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3.4 Frostresistenz

Die mittleren SCPs von Larven des 3. Stadiums (-12,3 °C; n = 42) und Puppen
(-15,4 °C; n = 15), gemessen im Februar 2013, unterschieden sich hochst signifikant
(t-Test, p = 0,001) (Abb. 16). Der tiefste gemessene SCP von Larven lag bei

-17,7 °C, von Puppen bei -20,6 °C.

Das Larvenstadium wurde anhand der Kopfkapselbreite bestimmt (durchschnittliche
Kopfkapselbreite = 1,01 mm; SD = 0,08 mm, Minimum: 0,80 mm, Maximum:
1,20 mm) und konnte in Anlehnung an Untersuchungen von Obrist (2013) dem 3.

Stadium zugeordnet werden.

0,00

[0 .]dos

-5,00 ®

-10,004

-15,00

-20,00+

-25,00 I -

Entwicklungsstadium

Abb. 16: Supercooling Points von Larven des 3. Stadiums (L) (n = 42) und Puppen (P) (n = 15) von /.
cembrae im Februar 2013 (p = 0,001).

Der mittlere SCP der am 4. April 2013 untersuchten Imagines betrug —11,3 £ 0,6 °C
(Mittelwert £ Standardfehler, n = 20). Der tiefste gemessene Wert lag bei —14,9 °C.
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Zwischen dem Gewicht und dem SCP der untersuchten Larven, Puppen und

Imagines konnte kein Zusammenhang beobachtet werden (y = —0,0684x — 12,017;
R?=0,0066) (Abb. 17).

Gewicht vs. SCP
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Abb. 17: Beziehung von Gewicht und Supercooling Points von Larven, Puppen und Imagines von I.
cembrae (n =77;y =-0,0684x — 12,017; R* = 0,0066).

3.5 Respiration
Die Respirationsraten adulter Kafer (die den Winter von November 2012 bis Februar

bzw. Marz 2013 im Freiland verbrachten), gemessen im Februar und Marz 2013,

unterschieden sich nicht signifikant (t-Test, p = 0,267) (Tab. 5).

Tab. 5: Mittlere Respirationsraten (x Standardabweichung/SD und + Standardfehler/SE) von Imagines
von I. cembrae im Februar (n = 30) und Marz 2013 (n = 26; p = 0,267).

Messtermin Mittlere Respirationsrate SD SE
[MI O2/h/mg]
Februar 1,091 0,269 | 0,049
Marz 1,202 0,459 | 0,090
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3.5 Wintermortalitat

Nach drei Wochen Expositionszeit (von Ende Janner bis Ende Februar;
Adaptionsphase siehe 2.3.1) unter Freilandbedingungen im Garten des IFFF betrug
die Mortalitat der Larven ein Drittel, jene der Puppen ein Zehntel. Nach weiteren finf
Wochen (acht Wochen Gesamtexpositionszeit) stiegen die Mortalitatsraten bei
Larven um mehr als das Doppelte und bei Puppen um ca. das Vierfache an (Abb.
18).

Wintermortalitat

400
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300
250

n 200
150
100
50

ot

H|ebend

Larve Puppe Puppe

Februar Marz

Abb. 18: Wintermortalitat von Larven und Puppen von . cembrae unter Freilandbedingungen im
Februar (nach drei Wochen) und Marz (nach acht Wochen) 2013.

In dieser Periode lagen die Tagesmitteltemperaturen zwischen —3,3 °C und +11,8 °C
(Abb. 19).
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Abb. 19: Verlauf der Tagesmitteltemperatur vom 29.1. bis 28.3.2013

3.6 Unterkuhlungsschaden (Chilling Injury)

Die Ergebnisse zur Chilling Injury zeigten eine 100 %ige Mortalitat der Larven bei

-4 °C und -10 °C bei einer Exposition von ein und zwei Wochen. Nach einer
einwochigen Exposition bei —4 °C und —10 °C lebten jedoch noch alle Puppen. Nach
zwei Wochen bei denselben Temperaturen lag die Mortalitat der Puppen bei

—4 °C bei einem Viertel, bei —10 °C starb knapp die Halfte der Individuen (Tab. 6).

Es muss jedoch darauf hingewiesen werden, dass zwei Drittel der toten Puppen bei
—10 °C nach zwei Wochen wohl durch Vertrocknung abgestorben waren, was sich
durch die Untersuchungsmethode (Gaze-Sackchen) ergab.

Tab. 6: Wintermortalitdt von Larven und Puppen von I. cembrae bei —4 °C und —=10 °C nach 1 und 2
Wochen Expositionszeit.

Temperatur —4°C -10°C
Expositionszeit 1 Woche | 2 Wochen 1 Woche 2 Wochen
Anzahl Larven lebend/tot 0/20 0/20 0/20 0/20
Anzahl Puppen lebend/tot 20/0 15/5 20/0 11/9
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Das Koarperhinterende der toten Larven wies eine dunkelbraune bis schwarze
Farbung im Bereich des Mittel- und Enddarmes auf, was auf eine Verletzung des
Darmepithels schlieen lasst (Abb. 20 und 21).

Abb. 20 und 21: Unterkiihlungsschaden von Larven von /. cembrae im Bereich des Darms.
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4 Diskussion

Im Rahmen dieser Arbeit wurden Kennwerte zur Entwicklung und Uberwinterung von
I. cembrae ermittelt, die zum einen die Grundlage von Prognose- und
Monitoringmodellen (z.B. PHENIPS (Baier et al. 2007)) darstellen und zum anderen
zusatzliche Kenntnisse zur Biologie dieser Art beisteuern sollen.

Die Entwicklungsdauer bei drei unterschiedlichen Temperaturbedingungen
unterschied sich hochst signifikant voneinander und dauerte bei tieferen
Temperaturen langer als bei hoheren. Aus der Entwicklungsdauer konnten somit
untere Entwicklungsnullpunkte (= ENP) fur jedes einzelne Entwicklungsstadium
sowie fur die Gesamtentwicklung abgeleitet werden. Der ENP fur die
Gesamtentwicklung betrug 11,2 °C. Die Larvalentwicklung sowie der Reifungsfraly
wiesen einerseits die hochste Dauer aller Entwicklungsphasen und diesbezlglich die
hochsten Schwankungen auf, ebenso konnten wahrend dieser Stadien die hochsten

Mortalitaten beobachtet werden.

I. cembrae ist ein gefrierintolerantes Insekt, d.h., dass die Eisbildung von
Korperflissigkeiten zum Tod fiihrt. Die Uberwinterungsfahigkeit wurde anhand des
Supercooling Points (SCP) und anhand von Unterkuhlungsschaden (Chilling Injuries)
untersucht. Puppen wiesen bei Messungen zu Ende des Winters einen tieferen SCP
als Larven und Imagines auf. Uberdies zeigten Larven eine hohere Anfélligkeit
gegenuber Unterkahlungsschaden als Puppen. In dieser Untersuchung konnte kein
Zusammenhang zwischen dem Gewicht und dem SCP von Larven, Puppen und
Imagines gezeigt werden.

Die Wintermortalitat wurde unter Freilandbedingungen in Stdmmen an Larven und
Puppen untersucht. Hierbei wurden bei Larven generell hohere Mortalitatszahlen und
steigende Zahlen bei langerer Expositionszeit beobachtet.

Die Respirationsraten zweier Messungen zu Ende des Winters (Februar, Marz)
zeigten keine signifikanten Unterschiede.
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4.1 Temperaturabhangige Entwicklung von I. cembrae
In dieser Untersuchung konnte ein Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung von
I. cembrae gezeigt werden. Die Entwicklungsgeschwindigkeit samtlicher Stadien
verlief bei hoheren Temperaturen schneller, was durch Ektothermie und chemisch-
reaktionskinetische Zusammenhange erklart werden kann (van't Hoff'sche Regel)
(Mortimer & Muller 2007).

Bei Entwicklungsversuchen von Obrist (2013) schlipfte bei 25 °C und
Langtagbedingungen (LT = L:D 16:8) der erste Filialkafer nach 24 Tagen, bei 20 °C
LT nach 53 Tagen und bei 15 °C LT nach 79 Tagen.

Entwicklungsdauern einer Filialgeneration in Stammen und Sandwichplatten (= SWP)

Die mittleren

unterscheiden sich stark (Tab. 7). Eine Vergleichbarkeit der Ergebnisse dieser
beiden Methoden ist nicht uneingeschrankt moglich. Als Startpunkt der Entwicklung
beim Stamm-Versuch galt der Ansatztermin der Parentalkafer. Bei der SWP-
Methode wurde nur die Entwicklung der Filialgeneration, d.h., ab dem Zeitpunkt der
Eiablage untersucht. Demnach floss die Zeit bis die Kafer eine geeignete
Einbohrstelle gefunden, sich eingebohrt, eine Rammelkammer angelegt, ein
Weibchen angelockt, eine Kopula durchgefuhrt und den ersten Teil des

Mutterganges angelegt hatten, nicht in die SWP-Versuche ein.

Tab. 7: Mittlere Gesamtentwicklungsdauer von /. cembrae bei 15 °C, 20 °C und 25 °C (L:D 16:8) bei
Entwicklung in Stdmmen (Obrist 2013) und in Sandwichplatten (SWP).

15°C 20 °C 25°C
Stamm 143 110 47
SWP 120 64 37

Ohne Angaben zur Photoperiode dauerte bei Untersuchungen von Balogun (1970)
die Gesamtentwicklung bei ca. 16 °C ungefahr 74 Tage. Schimitschek (1931)
beobachtete unter gunstigen Freilandbedingungen den ersten geschlupften
Jungkafer nach 46 Tagen, die ersten Kafer mit reifen Gonaden nach 50 Tagen.
Jedoch

vorliegenden Untersuchung, da unterschiedliche Methoden angewandt wurden.

liefern diese Ergebnisse keine direkten Vergleichsmoglichkeiten zur
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Die Larvalentwicklung bei I. cembrae umfasst ca. 66 % der Praimaginalentwicklung
und dauert demnach etwas langer als bei I. typographus, wo sie bei denselben
Temperatur- und Lichtbedingungen ca. 60 % einnimmt. Das Eistadium bei I. cembrae
belauft sich im Schnitt auf 16 %, bei I. typographus auf 20 %; das Puppenstadium bei
I. cembrae auf 18 % und bei . typographus auf 20 % der Praimaginalentwicklung. In
absoluten Zahlen verlief die Entwicklung bei I. typographus schneller als bei /.
cembrae (Tab. 8) (Wermelinger & Seifert 1998).

Tab. 8: Entwicklungsdauer [Tage] der einzelnen Entwicklungsstadien von I. cembrae und .
typographus (Wermelinger & Seifert 1998).

15 °C 20 °C 25°C

Ei 12,9 5,3 3.1

Larve 46,3 26,1 14,0

I. cembrae Puppe 12,7 6,3 4,3
Reifung 47,7 26,3 15,7

Gesamt 119,6 64,0 37,1

Ei 11,8 59 3,7

Larve 30,2 17,8 12,5

I. typographus Puppe 10,8 6,1 3,6
Reifung - 16,9 12,8

Gesamt - 46,7 32,6

Der Anteil der Reifungsphase an der Gesamtentwicklung von ca. 41 % bei I
cembrae nimmt eine ahnliche Groflenordnung wie bei I. typographus ein (ca. 38 %)
(Wermelinger & Seifert 1998).
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Mittels Schlupfversuchen an Larchenstammen wurde ein ENP von /. cembrae fur die
Gesamtentwicklung von 10,8 °C ermittelt (Obrist 2013). In Verbindung mit den hier
vorliegenden Ergebnissen liegt der ENP bei 11,2 °C.

Die ENPs des Ei- und Larvenstadiums von [. typographus liegen unter jenen von I.
cembrae, das Puppenstadium weist bei beiden Arten annahernd denselben Wert auf.
Der ENP der Praimaginalentwicklung von I. typographus liegt deutlich unter jenem
von I. cembrae (Tab. 9) (Wermelinger & Seifert 1998).

Tab. 9: Entwicklungsnullpunkte (ENP) verschiedener Entwicklungsstadien und der

Praimaginalentwicklung von I. cembrae und I. typographus (Wermelinger & Seifert 1998).

Stadium ENP [°C] — I. cembrae ENP [°C] - I. typographus
Ei 12,0 10,6
Larve 11,2 8,2
Puppe 9,8 9,9
Praimaginalentwicklung 11,2 8,3

Der relativ hohe Entwicklungsnullpunkt des Eies kann eine Anpassung an spate
Kalteperioden im Fruhling, vor allem in grofderen Hohenlagen, sein (Wermelinger &
Seifert 1998). Diese kalten Temperaturen konnten zum Absterben von zu frih
geschlupften Junglarven und somit zum Ausfall einer Generation fuhren, weshalb der
ENP von Eiern bei Temperaturen liegt, die erst spater im Jahr auftreten und somit

das Risiko von Spatfrostereignissen schon geringer ist.

Unterschiede in der Entwicklungsdauer im Vergleich zu anderen Untersuchungen
(Schimitschek 1931, Balogun 1970, Obrist 2013) koénnen sich durch die
angewandten Methoden ergeben. Ein Aspekt liegt wahrscheinlich in der bereits oben
beschriebenen unterschiedlichen Bemessung von Entwicklungszeiten.

Des Weiteren hat mit groRer Wahrscheinlichkeit die Qualitdt des Brut- und
Nahrungssubstrates Einfluss auf die Entwicklung. Da durch die Sandwich-Methode
eine kunstliche Umgebung geschaffen wird, bei der nur der Bast und die Borke
verwendet werden konnen, ergeben sich Unterschiede zu naturlichen Bedingungen
in Stammen. Dies fuhrte zur vergleichsweise schnellen Austrocknung des Bastes mit

fortschreitender Entwicklungszeit und so zu einer sinkenden Qualitat der direkten
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Umweltbedingungen. Dies spiegelte sich in den Mortalitaten wahrend der
Entwicklung wider, die bei 25 °C — also bei der schnellsten Entwicklung — am
geringsten waren. Das bedeutet, dass die Individuen in dieser Zeit die gunstigsten
Bedingungen des Brut- und Nahrungssubstrates vorfanden. Des Weiteren wiesen
jene Stadien die hochste Sterblichkeit auf, die anteilsmafig die langste Dauer an der
Gesamtentwicklung hatten. Unterschiedliche Vertrocknungserscheinungen waren,
vor allem bei den langeren Entwicklungsdauern, der Hauptmortalitatsfaktor. Die
Austrocknung des Bastes wurde auch bei anderen Untersuchungen nach der
Sandwich-Methode als problematisch hervorgehoben (Wermelinger & Seifert 1998).
Darlber hinaus wurden die hochsten Schwankungen in der
Entwicklungsgeschwindigkeit bei Larven und bei geschlupften Filialkafern, also bei
nahrungsabhangigen Stadien, beobachtet. Somit kann auf einen Einfluss der
Nahrung auf die Entwicklung geschlossen werden. Dies kann auch ein Grund sein,
weshalb sich die ENPs von I. typographus bei verschiedenen Untersuchungen nach
der gleichen Methode unterscheiden (Coeln et al. 1996, Wermelinger & Seifert
1998).

Des Weiteren ist es moglich, dass Kontakt zu Schimmelpilzen bestand oder wahrend
der Nahrungsaufnahme Schimmelpilze gefressen wurden, die sich negativ auf die
Gesundheit und die Entwicklung der Tiere auswirkten. Auch bei grundlicher
Desinfektion der Plexiglasplatten und der verwendeten Instrumente war es nicht
moglich, Schimmelbildung ganzlich zu vermeiden.

Der geringe Anteil von weiblichen Filialkafern mit reifen, ablagebereiten Eiern in den
Ovarien lasst sich vermutlich auf die Anwendung der Sandwich-Methode
zuruckfuhren. Da bei dieser Untersuchung die Frage nach der Entwicklungsdauer im
Vordergrund stand, wurden die Platten erst geodffnet, als sich auch der letzten
Filialkafer fertig entwickelt hatte. Dadurch konnten nur bei wenigen Weibchen die
Gonaden untersucht werden, da ein Teil der Tiere bei der Offnung schon tot war.
Anhand dieser Ergebnisse kann nicht darauf geschlossen werden, ob der
Reifungsfrald im Anschluss an die Puppenwiege oder an Trieben von Larchen erfolgt.
Daten mit hoherer Aussagekraft mussen von frisch geschlipften Kafern, die sich in
Stammen, also unter naturlichen Bedingungen entwickeln konnten, genommen
werden. Ein Einfluss der Nahrung bzw. des Zustands des Bastes auf die Eireifung
kann nicht ausgeschlossen werden, jedoch ist hierzu die Anzahl untersuchter

Weibchen zu gering.
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4.2 Uberwinterung von I. cembrae

Die Ergebnisse zur Frostresistenz der vorliegenden Untersuchung zu Larven,
Puppen und Adulten sowie jene von Obrist (2013) zu Imagines weisen I. cembrae als
ein gefrierintolerantes Insekt aus. Studien Uber andere Borkenkaferarten der
Gattungen Ips, Dendroctonus und Pityogenes zeigten, dass auch diese
gefrierintolerant sind (Lombardero et al. 2000, Kostal et al. 2011, 2014). Ob dieses
Merkmal einen gemeinsamen phylogenetischen Ursprung hat oder ob es unabhangig
entstanden ist, bedarf noch weiterer, vor allem genetischer Untersuchungen.

Im Vergleich zu Imagines weisen die untersuchten Larven und Puppen z.T. tiefere
SCPs auf. Bei monatlichen Messungen zwischen Oktober 2012 und Janner 2013
lagen die mittleren SCPs der Adulttiere zwischen —-10,9 °C und -13,5 °C (Obrist
2013). Larven wiesen im Februar 2013 einen mittleren SCP von -12,3 °C und
Puppen von -15,4 °C auf. Bei zukinftigen Untersuchungen sollten monatliche
Messungen der SCPs von Oktober bis April auch bei Larven und Puppen
durchgefuhrt werden, um saisonale Trends abbilden zu kdnnen und so auf eine
erfolgreiche Uberwinterung dieser beiden Stadien schlieRen zu kdnnen.

Ein Zusammenhang zwischen dem Korpergewicht und dem SCP von Larven,
Puppen und Imagines konnte hier nicht gezeigt werden. Die Annahme, dass bei
schwereren Tieren ein hoherer Korperwassergehalt vorliegt und dadurch Eisbildung
schon bei hoheren Temperaturen erfolgt (Lee 2010), konnte nicht unterstutzt werden.
Moglicherweise ist auch die Zusammensetzung der Korpermasse und die
Verfugbarkeit von Wasser entscheidend.

Die Analyse der Frostresistenz von Imagines lasst darauf schlieRen, dass Anfang
April die Frostharte noch nicht gebrochen wurde. Die SCPs von Imagines von
Oktober 2012 bis Janner 2013 lagen im Mittel zwischen -10,9 °C und -13,5 °C
(Obrist 2013), im April 2013 bei —11,3 °C. Dies kann als Anpassung an tiefe
Temperaturen bzw. Temperaturstiurze im Fruhling interpretiert werden. Trotzdem
legen die Werte der mittleren SCPs von Oktober 2012 bis April 2013 die Vermutung
nahe, dass eine erfolgreiche Uberwinterung von Imagines, vor allem in hoéheren
Lagen, in der Bodenstreu erfolgt. Vergleicht man den Verlauf der SCPs uber die

Wintermonate mit /. typographus oder P. chalcographus, ist bei I. cembrae kein
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saisonaler Gang ausgebildet. /. typographus weist von Dezember bis Marz die
niedrigsten SCPs auf (ca. —20 °C bis —22 °C), hingegen liegen diese im August bei
ca. —12 °C und im April bei ca. —8 °C (Schopf & Kritsch 2010, Kostal et al. 2011). Bei
P. chalcographus wurden die tiefsten Werte im Janner (—26,3 °C) gemessen, die sich
hochst signifikant von jenen im Spatsommer (August: —12,8 °C) oder Fruhling (April:
—11,9 °C) (Kostal et al. 2014) unterschieden. Die Tiefe der SCPs muss jedoch auch
mit den AulBentemperaturen in Beziehung gesetzt werden, da hdhere
Frostresistenzen bei kalteren Umgebungstemperaturen beobachtet werden (Schopf
& Kritsch 2010).

Die tieferen SCPs von [. typographus und P. chalcographus im Hochwinter
verglichen mit jenen von /. cembrae sind ein weiterer Hinweis darauf, dass der
Buchdrucker und der Kupferstecher in Mitteleuropa unter der Rinde uUberwintern
konnen, dies beim Larchenborkenkafer aber auflerhalb des Wirtsbaumes erfolgt
(Schopf & Kritsch 2010, Kostal et al. 2011, 2014). Am IFFF wurden unter
Freilandbedingungen vereinzelt Imagines von I. cembrae beobachtet, die im Herbst
den Stamm verlieRen (personliche Information: Schopf 2014).

Schimitschek (1931) schlieBt eine Uberwinterung der Kafer in der Bodenstreu aus,
obwohl dort einzelne Tiere beobachtet wurden. Balogun (1970) und Postner (1974)
fuhren die Bodenstreu als passendes Uberwinterungshabitat an.

I. typographus kann in Nordskandinavien aufgrund tiefer Temperaturen nur in der
Bodenstreu mit zusatzlicher Isolation der Schneedecke uUberwintern. Die Mortalitaten
von Larven, Puppen und Imagines unter der Rinde liegen bei nahezu 100% (Annila
1969). Die Wintermortalitdt von Adulttieren von I. typographus unter der Rinde in
Mitteleuropa liegt bei ca. 50% (Faccoli 2002, Schopf & Kritsch 2010).
Untersuchungen an Imagines von P. chalcographus zeigten Winter-Uberlebensraten
unter Freilandbedingungen Uber einen Zeitraum von ca. 4 Monaten zwischen 24%
und 69%, obwohl die Raten in den meisten Fallen Uber 50% lagen (Kostal et al.
2014). Vergleichende Daten zur Uberwinterungsmortalitét aller Entwicklungsstadien
von [. cembrae wurden weitere Kenntnisse zur Biologie dieser Art liefern. Unter
welchen Umweltbedingungen und in welchen Anteilen Imagines den Stamm
Richtung Bodenstreu verlassen, ist ebenso unklar, wie die Frage, ob bei
unterschiedlichen Populationen, je nach Lebensraum, ein anderes Winterhabitat
gewahlt wird.
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Die Uberwinterungsfahigkeit von I. cembrae im Larven- und Puppenstadium muss
nach den vorliegenden Ergebnissen kritisch betrachtet werden. Es kommen mehrere
Faktoren in Frage, die eine erfolgreiche Hibernation gefahrden. Zum einen mussen
Borkenkafer Kontaktgefrieren zu feuchten Oberflachen und das damit in Verbindung
stehende inokulative Gefrieren vermeiden, bei dem Eiskristalle Uber Korperoffnungen
das Korperwasser zum Gefrieren bringen. Vor allem Larven und Puppen, da sie
eingeschrankte Mobilitat aufweisen, mussen kutikulare Anpassungen treffen, um den
Eiseintritt zu verhindern. Anpassungen gegenuber inokulativem Gefrieren unterliegen
auch einem saisonalen Trend und zeigen sich in einem veranderlichen Aufbau des
Integuments (Olsen et al. 1998). Uberwinternde Imagines konnen die Gefahr des
Kontaktgefrierens minimieren, indem sie Stellen aufsuchen, die relativ trocken sind.
Far im Stamm Uberwinternde Tiere kann dies der Bereich der auf3eren Borke sein,
wie es bei I. typographus auftritt (Dolezal & Sehnal 2007). Dartber hinaus konnen im
Boden, in der Streu oder unter einer Schneedecke gedampfte
Temperaturbedingungen vorgefunden werden, die das Risiko inokulativen Gefrierens
verringern.

Ein wichtiger Aspekt fiir ein erfolgreiches Uberwintern von Stadien, die Nahrung
aufnehmen, ist die Leerung des Darms vor Kalteperioden. Die in dieser Arbeit
durchgefuhrten Untersuchungen zu Unterkuhlungsschaden (—4 °C und — 10 °C bei 1
und 2 Wochen Exposition) zeigten bei Larven eine 100%ige Mortalitat, die zuvor im
Brutsystem Nahrung aufgenommen hatten. Hingegen wiesen Puppen eine deutlich
geringere Sterblichkeit auf. Vergleichbare Untersuchungen mit Larven des
Buchdruckers zeigten ahnliche Ergebnisse, wobei tote Individuen ebenfalls dunkle
Verfarbungen im Bereich des Verdauungstraktes aufwiesen. Der Feuchtegehalt von
im Darm enthaltenen Nahrungspartikeln fuhrt womoglich zu Eisbildung und die damit
verbundene Volumsausdehnung des Wassers beim Gefrieren zu einer Ruptur des
Darms. Die im Verdauungstrakt enthaltenen Mikroorganismen konnen so eine
Septikamie hervorrufen (Schopf & Kritsch 2010).

Die Individuen wurden im vorliegenden Versuch nach einer Entwicklung bei ca. 25 °C
stufenweise kalten Temperaturen ausgesetzt. Eine Wiederholung dieses Versuchs
sollte unter Freilandbedingungen erfolgen, um zu uberpriufen, ob Larven (und
Imagines) unter naturlichen Verhaltnissen den Verdauungstrakt vor dem Winter
leeren. Wenn keine rechtzeitige Entleerung des Darmes erfolgt, ware eine
erfolgreiche Uberwinterung der Larve stark vom Zufall gepréagt.
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Die in dieser Arbeit beobachteten Mortalitaten von Larven und Puppen unter der
Rinde bei Freilandbedingungen konnen nur als Richtwerte verstanden werden und
bedurfen sicherlich noch detaillierterer Untersuchungen. Kinftige Versuche mussten
vor allem uUber langere Zeitraume und hinsichtlich biotischer und abiotischer
Bedingungen unter der Rinde durchgefuhrt werden.

Wie bereits einleitend erwahnt, treten wahrend der Uberwinterung von vielen
Insekten in gemaRigten Breiten Dormanzen auf (Kostal 2006). Der spezielle Fall
einer genetisch fixierten, endogen gesteuerten Diapause steht mit einer Reduktion
des Stoffwechsels, einer Synchronisation von Lebenszyklen und — in manchen Fallen
— mit einer Erhohung der Kalteharte in Verbindung (Schopf 1985). I. typographus tritt
in eine reproduktive Diapause ein, wenn bei Dauertemperaturen unterhalb 23 °C die
Tageslichtlange unter 14,7 Stunden fallt (Dolezal & Sehnal 2007).

In Verbindung mit Untersuchungen von Obrist (2013) liegen Daten zur
Respirationstatigkeit von Imagines von . cembrae von Oktober 2012 bis Marz 2013,
also Uber einen weiten Zeitraum eines Winters vor (Tab. 10). Anhand der
zusatzlichen Analysen zu Ende des Winters in dieser Arbeit konnte keine
Diapausemanifestation durch jahreszeitliche Temperatur- und Photoperiode-
Veranderungen anhand der Respirationsrate festgestellt werden. Es konnte aber ein
Trend beobachtet werden, dass die mittlere Respirationsrate im Dezember und
Janner am niedrigsten ist, jedoch unterschieden sich die Ergebnisse nicht signifikant.
Dieser Versuch wurde bei einer Wassertemperatur von 23 °C durchgefuhrt.
Maoglicherweise war diese Temperatur zu hoch und somit der Unterschied zwischen
Freiland- und Versuchsbedingungen zu grof3, sodass sich keine signifikanten
Unterschiede zeigen lieBen. Bei einer Versuchswiederholung sollte eine
Wassertemperatur zwischen 10 °C und 15 °C gewahlt werden.

45



Tab. 10: Mittlere Respirationsraten und Standardabweichung (SD) von Imagines von /. cembrae von
Oktober 2012 bis Méarz 2013.

Messtermin Respirationsrate SD [ul O2/h/mg] n Autor
[MI O2/h/mg]

Oktober 2012 1,104 0,308 26 Obrist (2013)

November 2012 1,234 0,295 20 Obrist (2013)

Dezember 2012 (1) 1,070 0,507 12 Obrist (2013)

Dezember 2012 (2) 0,986 0,390 15 Obrist (2013)

Janner 2013 0,999 0,327 17 Obrist (2013)
Februar 2013 1,091 0,269 30 | Schebeck (2014)
Marz 2013 1,202 0,459 26 | Schebeck (2014)

Hingegen wird die Annahme, dass |. cembrae wahrend des Winters keine Diapause
ausbildet von Untersuchungen zum Schlupfverhalten und zur Oocytenentwicklung
bei verschiedenen Bedingungen (Photoperioden und Temperaturen) unterstutzt
(Obrist 2013).

Der nicht beobachtete saisonale Gang der SCPs von Oktober 2012 bis April 2013,
konnte ebenfalls auf das Fehlen einer Diapausemanifestation hindeuten (Obrist
2013). Bei I. typographus und P. chalcographus, die beide eine Diapause im
Imaginalstadium ausbilden (Fuhrer & Chen 1979, Schopf 1989, Dolezal & Sehnal
2007), wurden wahrend des Winters deutlich niedrigere SCPs gemessen als im
spaten Herbst oder im beginnenden Fruhling (Schopf & Kritsch 2010, Kostal et al.
2011, 2014). Bei einer Versuchswiederholung sollten die SCPs von [. cembrae
wiederum Uber den gesamten Winter bestimmt werden, jedoch muss darauf geachtet
werden, dass die Messungen sofort nach der Entnahme aus dem Freiland
durchgefuhrt werden und die Individuen eine moglichst kurze Zeit
Raumtemperaturen ausgesetzt sind, um so auch nur geringe Anderungen der
Kalteharte abbilden zu konnen. Mdoglicherweise ist bei |. cembrae eine Diapause
ausgebildet, zeigt sich jedoch nur in kleinen messbaren Unterschieden, und ist in
ihrer Intensitat von den AuRenbedingungen beeinflusst (so treten z.B. bei I
typographus tiefere SCPs bei kalteren Temperaturen auf (Schopf & Kritsch 2010)).
Bei weiteren Studien sollten die Respirationsraten und SCPs aller
Entwicklungsstadien untersucht werden, um jenes Stadium bzw. jene Stadien zu

determinieren, die wahrend des Winters in eine Diapause fallen. Die
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Borkenkaferarten I. typographus und P. chalcographus bilden nur eine imaginale
Diapause aus (Fuhrer & Chen 1979, Schopf 1989, Dolezal & Sehnal 2007). Bei
Untersuchungen an D. ponderosae wurden Hinweise sowohl fur eine imaginale als
auch fur eine embryonale Diapause gefunden. Saisonale Gange der
Metabolismusraten sowie der SCPs weisen darauf hin, jedoch gibt es hierfur noch
keine Untersuchungen zu einem auslosenden Umweltreiz (Lester & Irwin 2012).
Detaillierte Untersuchungen zu Dormanzen von Larven und Puppen von D.
ponderosae wirden zum besseren Verstandnis der Uberwinterungsbiologie dieser
Art beitragen. Die Larve stellt hier das Stadium mit der gro3ten Kalteharte (bis

—40 °C) dar, jedoch konnte bei diesem bislang keine Diapausemanifestation
nachgewiesen werden (Bentz et al. 1991, Safranyik & Carroll 2006). Ob diese starke
Anpassung an tiefe Temperaturen unabhangig von einer Diapause auftritt, bedarf
noch weiterfuhrender Studien.

Wie bereits oben erwahnt, lassen die Daten zur Frostresistenz vermuten, dass im
natiirlichen Habitat eine erfolgreiche Uberwinterung von /. cembrae im Adultstadium
hauptsachlich im Boden erfolgt. Faktoren, die bei den Kafern das Verlassen des
Stammes zum Aufsuchen des Uberwinterungsortes auslésen, sind jedoch noch nicht
bekannt. Des Weiteren bedarf es noch Untersuchungen zu Umweltreizen, die
moglicherweise eine Diapause induzieren und inwieweit letztere an die Ausformung
einer Kalteharte gekoppelt ist. Ein modifizierender Einfluss der Aul3entemperatur auf
die Frostresistenz kann wie beim Buchdrucker (Schopf & Kritsch 2010) auch fur /.
cembrae angenommen werden. Die Tiere in meiner Untersuchung waren milden
Winterbedingungen im stadtischen Bereich ausgesetzt, die eine starkere
Frostresistenz womoglich nicht zustande kommen lielen.

Eine erfolgreiche Uberwinterung als Larve und Puppe hangt aufgrund der Gefahr des
inokulativen Gefrierens stark von den Temperatur- und Feuchtebedingungen im
Bast-Splintbereich des Stammes ab und ist so vom Zufall gepragt. Daher ist
anzunehmen, dass die Kafer im Adultstadium erfolgreicher Uberwintern kdnnen und
die Wintermortalitat generell fur /. cembrae ein wichtiges demographisches Regulativ
darstellt. Insofern muss befurchtet werden, dass eine zuklnftige winterliche
Erwarmung zu hoheren Populationsdichten des Kafers in unseren subalpinen

Larchen- und Zirbenbestanden fiihren wird.
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Neben den hier durchgefihrten Untersuchungen spielen jedoch noch weitere
Faktoren eine Rolle, die das Uberleben kalter Perioden unter natirlichen
Bedingungen beeinflussen. Die Werte der SCPs geben nur das Limit tiefer
Temperaturen an, die unter Laborbedingungen von Tieren einer speziellen
Population ermittelt wurden. Die Mortalitat unter naturlichen Gegebenheiten wird von
einem komplexen Faktorengeflige gesteuert, das wahrscheinlich noch nicht zur
Ganze verstanden ist (Kostal et al. 2014). Der Einfluss tiefer Temperaturen oberhalb
des SCP uber einen langen Zeitraum und schwankende Temperaturen sind nur zwei
Aspekte, die einen Einfluss auf das Uberleben ausiben (Lee 2010), da bei
Borkenkafern z.T. hohe Mortalitaten bei Temperaturen oberhalb des SCP auftreten
(Kostal et al. 2014). Der Einfluss warmer Wintertemperaturen kann auch hohere
Mortalitaten durch Gegenspieler von Borkenkafern zur Folge haben. I. typographus
weist ein breites Spektrum antagonistischer Bakterien, Viren, Mikrosporidien und
entomopathogener Pilze auf (Wegensteiner et al. 1996), die Mortalitaten bei warmen
Winterbedingungen hervorrufen kénnten. Ahnliche Effekte waren auch fir I. cembrae

moglich.

Der Einfluss des Klimawandels mit steigenden Wintertemperaturen kann sich in
Zukunft auch auf die Uberwinterungsmortalitdt und somit auf die Verbreitung und
Abundanzen von I. cembrae auswirken.

Die in nordamerikanischen Kiefernwaldern bedeutende Art D. ponderosae
uberwintert als Larve im 3. oder 4. Stadium (Safranyik & Carroll 2006).
Populationsdichten und Verbreitungsmuster hangen stark von der Wintermortalitat
der Larven ab (Bentz & Mullins 1999, Chapman et al. 2012). Hohere
Wintertemperaturen aufgrund des Klimawandels konnen zu einem erhohten
Uberleben der Larven und dadurch zu einer weiteren Ausdehnung des
Verbreitungsareals (in groflere Hohenlagen und Richtung Norden), zu hoheren
Abundanzen und schnelleren Entwicklungen fuhren, was Auswirkungen auf das

kunftige Schadauftreten haben kdnnte (Logan et al. 2003, Chapman et al. 2012).

Zum besseren Verstandnis der Uberwinterungsbiologie von I. cembrae wiirden auch
biochemisch-physiologische Untersuchungen beitragen. Die Bedeutung der
Einlagerung osmotisch aktiver Substanzen, die den Schmelzpunkt der Hamolymphe
von Insekten senken, wurde schon Mitte des 20. Jahrhunderts anhand von Glycerol
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erkannt (Salt 1957, 1961). Daten zu Antigefriersubstanzen liegen fur die Borkenkafer
I. typographus und P. chalcographus vor (Kostal et al. 2007, 2011, 2014).
Vergleichende Untersuchungen zur Art und Zu saisonalen
Konzentrationsanderungen dieser Substanzen konnten wichtige Beitrage zur
Biologie von I. cembrae liefern.

Des Weiteren konnten Untersuchungen zur Bedeutung von Hysteresisproteinen
durchgefuhrt werden, die einerseits Nukleationskeime umschlielen und somit die
Eisbildung unterbinden oder aber auch das Wachstum bereits entstandener
Eiskristalle einschranken (Danks 2005).

Untersuchungen zur saisonal unterschiedlichen Zusammensetzung von
ungesattigten Fettsauren, die die Membranfluiditat aufrechterhalten, koénnten
zusétzliches Licht auf Parameter fiir eine erfolgreiche Uberwinterung werfen (Kostal
et al. 2003).

4.3 Zukunftiges Auftreten und forstliche Bedeutung von I. cembrae

Der Einfluss steigender Temperaturen und sich andernder Niederschlagsverhaltnisse
durch klimatische Veranderungen im 21. Jahrhundert auf Walder und
Schadorganismen kann aus heutiger Sicht noch schwer abgeschatzt werden. Da es
sich bei Waldern um sehr langlebige und langsam wachsende Okosysteme handelt,
sind allgemein gultige Prognosen schwierig. Die Auswirkungen von sich andernden
Umweltbedingungen konnen vielfaltig sein und betreffen einerseits Schadorganismen
und andererseits das Stressverhalten und Abwehrvermogen von Wirtsbaumen
(Netherer & Schopf 2010).

Klimamodelle prognostizieren fiir Osterreich vor allem in den Sommermonaten eine
erhohte Wahrscheinlichkeit von Hitze- und Trockenperioden (Kronberger-Kie3wetter
et al. 2013). Dies kann die Anfalligkeit von Larchenbestanden gegenuber Befall von /.
cembrae vor allem in Regionen auf3erhalb der naturlichen Verbreitung der Larche
erhohen. Zusatzlich konnen andere forstliche Schaderreger dieser Baumart, bei
denen in Osterreich in den letzten Jahren vermehrt Schaden beobachtet wurden,
eine Schwachung von Bestanden verursachen (z.B. Larchenschutte verursacht v.a.
durch  Hypodermella laricis, Larchenkrebs Lachnellula willkommii, Grauer

Larchenwickler Zeiraphera griseana, Larchenbock Tetropium gabrieli) (BFW 2014a).
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Daruber hinaus wird seit 2004 ein verstarktes Auftreten von Kronenschaden an der
Larche beobachtet. Dafur sind mehrere biotische Faktoren wie die Larchenknospen-
Gallmucke (Dasineura kellneri), die Larchennadel-Knicklaus (Adelges geniculatus)
und die Larchenminiermotte (Coleophora laricella) verantwortlich (BFW 2014b).
Diese verschiedenen Schadorganismen kénnen wiederum zu einer Schwachung und

erhohten Anfalligkeit gegenuber I. cembrae fuhren (Schimitschek 1931).

Durch hoéhere Temperaturen wahrend der Vegetationsperiode kann im Allgemeinen
fur ektotherme Tiere eine schnellere Entwicklung und ein frilheres Uberschreiten von
unteren Entwicklungsnullpunkten angenommen werden.

In einer Studie Uber Veranderungen in der Phanologie von [. typographus in Sudtirol
von 1922-2007 konnte eine Vorverlegung des Schwarmens von Generationen um
fast einen Monat und eine schnellere Entwicklung beobachtet werden. In diesem
Zeitraum konnte eine Zunahme der mittleren Temperatur um ca. 2 °C und eine
Abnahme des Niederschlags um ca. 20 % dokumentiert werden. Dadurch waren
Fichtenbestande einer erhohten Stresssituation durch Hitze und Trockenheit
ausgesetzt (Faccoli 2009).

Bei Untersuchungen in Nordamerika korrelierten hohere Befallszahlen von D.
ponderosae und D. rufipennis mit hoheren Temperaturen und geringeren
Niederschlage (Powell & Logan 2005, Berg et al. 2006, Bentz et al. 2010).

Ahnliche Effekte waren auch fiir . cembrae mdglich. Eine schnellere Entwicklung des
Borkenkafers und eine veranderte Stresssituation von Larchen konnen zu hoheren
Bestandesschaden fuhren. Eine Ausbreitung in groRere Hohenlagen ist ebenso ein
mogliches Szenario, welches bei anderen Borkenkaferarten (z.B. D. ponderosae)
durch steigende Temperaturen beobachtet wurde (Bentz et al. 2010).
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4.4 Zusammenfassung

Ziel dieser Arbeit war es, Daten zur Entwicklung und Uberwinterung von /. cembrae
zu erarbeiten. Es konnte ein eindeutiger Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung
nachgewiesen werden. Die Gesamtentwicklung einer Generation dauerte bei 15 °C
120 Tage, bei 20 °C 64 Tage und bei 25 °C 37. Anhand dieser Daten konnte ein
unterer Entwicklungsnullpunkt flir die Gesamtentwicklung von 11,2 °C ermittelt
werden.

Die Uberwinterungsfahigkeit wurde anhand der Messung der Frostresistenz (SCPs)
und der Untersuchung von Unterkihlungsschaden bestimmt. Der mittlere SCP zu
Ende des Winters 2012/13 von Larven betrug —12,3 °C, von Puppen -15,4 °C und
von Imagines —11,3 °C. Larven wiesen starke Unterkuhlungsschaden oberhalb des
SCP mit hohen Mortalitdt auf, Puppen eine geringere. Fur eine erfolgreiche
Uberwinterung scheint die Entleerung des Verdauungstrakts entscheidend zu sein.
Die Ergebnisse der Respirations- und SCP-Messungen von adulten Kafern, die im
Winter  Freilandbedingungen ausgesetzt  waren, lassen auf  keine
Diapausemanifestation wahrend des Winters schliel3en.
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