Zecken und Temperatur

Hans DAUTEL

Abstract: Ticks and temperature. Temperature exerts an outstanding influence on development, survival and distribution of
ticks. Tick developmental rates increase non-linearly with increasing temperatures, whereby later/larger stages usually have longer
developmental times than earlier/smaller stages at the same temperature. Developmental zero temperatures typically range be-
tween about 7 and 18 °C, depending on species and stage. Chill coma often occurs at temperatures as low as 5 °C or below in
species from temperate regions. At subzero temperatures, most ticks exhibit a distinct supercooling ability down to ~15 °C. Nev-
ertheless, only small amounts of low molecular weight antifreeze substances have been detected in ticks. All tick species investi-
gated proved highly susceptible to inoculative freezing. Ticks often survive unfavourable temperature conditions involving heat
or cold in a state of dormancy, i.e. diapause or quiescence. Both forms of dormancy are regularly used to synchronise the tick’s life
cycle with the seasons. In addition to dormancy, a low basal metabolism observed in certain tick species may also favour survival
at low temperatures. The geographical distribution of ticks depends not only on biotic conditions, such as the presence of hosts.
Extreme temperatures, or the temperature sum available for development of critical stages within a season, also influence the ge-
ographic area of tick distribution.

Key words: Tick, development, diapause, cold hardiness, supercooling, temperature, geographical distribution, developmental ze-
ro, inoculative freezing, chill coma, high temperature.
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Abb. 1: Grenzwerte der Temperatur fur bestimmte Lebensvorgange bei
Arthropoden (schematisch). Angegeben sind typische Temperaturbereiche, die
je nach Art, physiologischem Zustand und Jahreszeit sehr unterschiedlich sein

kénnen.
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1. Einleitung

Zecken sind obligate Ektoparasiten landlebender
Wirbeltiere. Unter den weltweit mehr als 900 Zecken-
arten (HORAK et al. 2002; BARKER & MURRELL 2008)
gibt es nur eine Spezies, die Lederzecke Ornithodoros
transversus, die zum stationdren Parasitismus tibergegan-
gen ist und ihr gesamtes Leben auf dem Wirt, der Gala-
pagosschildkrote (Geochelone nigra) verbringt. Einige
wenige Arten aus den Gattungen Rhipicephalus (ehemals
Gattung Boophilus), Margaropus, Dermacentor oder Oto-
bius verbringen ebenfalls einen GroBteil ihres Lebens
auf dem Wirt. Die vollgesaugten Weibchen verlassen

diesen aber, um in der Vegetation Eier zu legen. Die da-
raus resultierenden Larven miissen dann einen neuen
Wirt finden. Alle ibrigen Zeckenarten weisen dagegen
mehrere freilebende Entwicklungsstadien auf und ver-
bringen die weitaus meiste Zeit ihres Lebens im Frei-
land. Dort sind sie den wechselnden klimatischen Be-
dingungen ihres Habitats ausgesetzt. Unter den ver-
schiedenen Klimafaktoren iibt die Temperatur einen he-
rausragenden Einfluss auf Zecken aus.

Abbildung 1 zeigt kritische Temperaturbereiche wie
sie typischerweise bei Arthropoden und damit auch bei
Zecken auftreten. So gibt es eine untere und eine obere
Letaltemperatur. Diese markieren die Extreme, inner-
halb derer eine gegebene Art existieren kann. Der Ein-
fluss der Temperatur ist in diesen Grenzbereichen jedoch
stark von der Zeitdauer der Exposition abhiingig und die
Angabe einer Letaltemperatur ist daher erst dann aussa-
gekriftig, wenn auch die (experimentelle) Expositions-
dauer angegeben wird. Der Temperaturbereich, der eine
Entwicklung erméglicht, ist meist deutlich schmaler und
befindet sich zwischen dem Entwicklungsnullpunkt (der
Temperatur unterhalb derer keine Entwicklung stattfin-
det) und der oberen Grenze fiir eine Entwicklung. Die
Embryonalentwicklung ist in der Regel auf einen noch
engeren Bereich innerhalb dieser Grenzen beschriinkt.
SchlieBlich gibt es Temperaturbereiche oberhalb und vor
allem unterhalb dieser Grenzen, in denen die Arthropo-
den zwar fiir mehr oder weniger lange Zeit tiberleben,
sich aber nicht entwickeln kénnen. Diese stellen eine
besondere physiologische Herausforderung fiir den Orga-
nismus dar und koénnen fiir das Uberleben von groBer
Bedeutung sein. Daher haben Arthropoden oftmals Me-
chanismen entwickelt um sich an derartige, saisonal
oder tageszeitlich schwankende Temperaturbedingungen
anzupassen. Hierzu gehéren insbesondere Dormanzen
(Ruhephasen), die das Uberdauern ungiinstiger Lebens-
verhiltnisse ermoglichen wie auch physiologische Adap-
tationen, die dem Schutz vor Kilte- oder Hitzeeinfliissen
dienen (s. Kapitel 6 und 7). Solche oft saisonal in Er-
scheinung tretenden Anpassungen beeinflussen wieder-
um die letalen Temperaturgrenzen, so dass diese sich im
Jahresverlauf verschieben kénnen.

Zecken sind allerdings — wie alle wechselwarmen
Tiere — auch in weniger extremen Temperaturbereichen
in vielfiltiger Weise direkt von der Temperatur abhin-
gig (BGON et al. 1991). Wie in Kapitel 9 gezeigt wird,
kann das geographische Vorkommen einer Zeckenspe-
zies nicht nur durch Temperaturextreme (z. B. tiefe
Wintertemperaturen), sondern auch durch die fiir ihre
Entwicklung notwendige Temperatursumme (z. B. im
Sommer) begrenzt werden.

In den folgenden Abschnitten wird zunichst der
Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung von Zecken
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besprochen, bevor das Auftreten von Dormanzen, die
Kilte- und Hitzetoleranz und der Einfluss tiefer Tempe-
raturen auf die Zeckenaktivitit beleuchtet werden. Zum
Schluss werden der Einfluss der Temperatur auf die geo-
graphische Verbreitung von Zecken und mogliche Ver-
dnderungen im Rahmen des Klimawandels diskutiert.

2. Temperatur und Entwicklung

Enzymatische Reaktionen, der Stoffwechsel und da-
mit auch hohere LebensiuBerungen wie Entwicklung
und Aktivitit sind sehr stark temperaturabhiingig. Em-
pirisch findet man bei ektothermen Tieren, und damit
auch bei Zecken, eine mit einer Temperaturerhéhung
um 10 °C einhergehende Verdoppelung oder Verdreifa-
chung des Stoffwechsels (HELDMAIER & NEUWEILER
2003). Das bedeutet, dass deren Entwicklungsgeschwin-
digkeit mit zunehmender Temperatur {iberproportional
stark ansteigt. Bei Zecken ist dies an einer Reihe von
Arten belegt, die bei konstant hoheren Temperaturen
deutlich kiirzere Entwicklungszeiten zeigen als bei tiefe-
ren Temperaturen. Abbildung 2 zeigt die Entwicklungs-
dauer gesogener Larven ausgewithlter Zeckenarten. Wie
klar zu ersehen ist, sinkt die Entwicklungsdauer mit stei-
gender Temperatur innerhalb einer Art nicht linear.
Aus derartigen Daten ldsst sich der Entwicklungsnull-
punkt (EN) berechnen, die Grenztemperatur unterhalb
derer keine Entwicklung stattfindet (IKEMOTO & TAKAI
2000). Daneben ist die fiir die Entwicklung bendtigte
Temperatursumme, ausgedriickt in Grad-Tagen ober-
halb des EN, ein wichtiger Eckpunkt, der die Dauer der
Entwicklung eines Stadiums in Abhingigkeit von der
Temperatur bestimmt. Tabelle 1 zeigt die fiir verschiede-

ne Zeckenarten berechneten bzw. geschitzten Parame-
ter fiir die Embryonalentwicklung. Zeckengattungen,
die ihren Vebreitungsschwerpunkt in wirmeren Regio-
nen haben weisen in der Tendenz hhere Entwicklungs-
nullpunkte auf als solche, die in kiihleren Regionen vor-
kommen. Beispiele fiir ersteres sind vor allem Lederz-
ecken der Gattung Argas sowie Schildzecken der Gat-
tungen Amblyomma, Bothriocroton (ehemals Gattung
Aponomma (KLOMPEN et al. 2002), v.a. Parasiten von
Reptilien) und Hyalomma, die in ariden und semiariden
Gegenden tropischer und subtropischer Breitengrade
vorkommen und deren EN meist bei 15 °C oder dariiber
liegen. Auf der anderen Seite des Spektrums stehen Ar-
ten der Gattung Ixodes, die hiufig in gemiBigten oder
kiihlen Regionen vorkommen und einen EN von 11 °C
oder gar deutlich darunter zeigen. Leider gibt es diesbe-
ziiglich keine Untersuchungen zu Ixodes-Arten, die ih-
ren Verbreitungsschwerpunkt in wiirmeren Regionen, z.
B. in Afrika haben. Es wire interessant herauszufinden,
ob der EN bei diesen Arten hoher liegt, oder ob er ge-
nerell an biologische Eigenschaften der Gattung gebun-
den ist. Nach IKEMOTO (2003) gibt es Belege, dass in der
Evolution nahe verwandter Spezies der EN und die not-
wendige Temperatursumme nicht frei variieren kénnen,
sondern dass eine Adaptation an niedrigere EN mit ei-
ner entsprechenden Erhohung der fiir eine Entwicklung
notwendigen Wirmemenge einhergeht. Es ist unbe-
kannt, ob dies auch fiir Zecken insgesamt, oder aber fiir
kleinere Taxa innerhalb der Zecken zutrifft.

Allgemein ldsst sich festhalten, dass groBere Ent-
wicklungsstadien bei gegebener Temperatur linger fiir
die Entwicklung benotigen als kleinere. Wie aus Tabel-
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Tab. 1: Entwicklungsnullpunkt (EN) und die fiir die Embryonalentwicklung notwendige Temperatursumme in
Grad-Tagen (sofern bekannt) fur das Eistadium verschiedener Zeckenarten.

Spezies Herkunft bzw. Verbreitung EN' Grad-Tage Quelle

Argas polonicus Stdpolen, Tschechien 15,7°C 220 SiubA 1981

Argas arboreus Afrika 16,4°C 150 Harez et al. 1971
Argas reflexus Europa, bis 53°N 13,1°C 340 Buczek 1988
Ornithodoros erraticus Nordafrika, SW-Europa >18 °C EL SHOURA 1987

Carios coniceps Afrika, Mittelmeer, u.a. 10,4 °C In: Siuba 1981
Amblyomma hebraeum Sudl. der Sahara >15 °C NoRrvAL 1977
Amblyomma limbatum Australien >15 °C CHILTON & BuLL 1994
Amblyomma triguttatum Australien >20 °C GUGLIELMONE 1992
Amblyomma variegatum Semiarides Afrika >15 °C CENTURIER & KLiMA 1979
Bothriocroton hydrosauri Australien >15 °C CHILTON & BuLL 1994
Rhipicephalus (B.)2 annulatus  Urspringlich West-/Zentralafrika =9 °C STrev et al. 1991
Rhipicephalus (B.) decoloratus Urspr. stdl. d. Sahara >15 °C LonpT 1977
Rhipicephalus (B.) microplus Urspr. Std- /Ostafrika >15,6 °C HiTHcHcock 1955
Rhipicephalus sanguineus Afrika >18 °C HeaTH 1979
Rhipicephalus simus Afrika auBer Westafrika <15°C Hussein & MusTAFa 1987

Dermacentor nitens

Tropisches Std- und Mittelamerika 15,3 °C 354

VEGA & Diaz (2000)

Dermacentor reticulatus GemaBigtes Europa, Asien

14,2°C  150-180 ZAHLER & GOTHE 1995

Dermacentor variabilis Ostliche USA =18 °C SMITH 1946
Hyalomma asiaticum Arides Asien 15,1°C 322 Yao 1988
Haemaphysalis japonica Japan 12-15 °C Ryasova 1971
Haemaphysalis flava Japan 12,3°C  »450 KAkupa et al. 1990

Haemaphysalis longicornis Australien, Ostasien

12,2°C  »310 SUTHERST & BOURNE 1991

Ixodes cookei USA, Kanada 11,2°C 454 FARKAS & SURGEONER 1991

Ixodes nipponensis Japan 7,4 °C Fuimoto 1992

Ixodes ovatus Ostasien, Japan 6,4 °C* 854 Fuimoto 1989

Ixodes rubicundus Sudafrika 6,5 °C >1500 LINGEN et al. 1999

Ixodes pacificus Westl. USA 9°C 588 PEAVEY & LANE 1996

Ixodes ricinus Europa 8,4 °C 500° RaNDoLPH et al. 2002

Ixodes scapularis Ostliche USA =11°C »650 OGDEN et al. 2004,
LiNDsAY et al. 1995

Ixodes persulcatus Osteuropa, Russland 2,2°C Fusimoto 1992

1Fand bei einer bestimmten Temperatur keine Entwicklung statt (z. B. 15 °C), so wurde der EN als dartber liegend geschatzt (>15 °C).

2(B.): ehemals Gattung Boophilus
3 bei 20°C
le 2 zu ersehen ist, benotigt die gesogene Nymphe (mit
Ausnahme von . cookei und wohl auch I. ricinus) stets
linger fiir die Entwicklung zum Folgestadium als die ge-
sogene Larve. Bei den untersuchten Lederzecken, die ei-
ne variable Anzahl von meist zwei bis vier Nymphensta-
dien durchlaufen, weisen sogar die kontinuierlich gro-
Ber werdenden Nymphen (N1 bis N4) eine immer lin-

ger werdende Entwicklungszeit auf.

Letztendlich ist die temperaturabhiingige Entwick-
lung von Zecken jedoch vor einem 6kologisch-physiolo-
gischen Hintergrund zu sehen. Denn der gesamte Le-
benszyklus einer Zecke muss saisonal sowohl an die
abiotischen Gegebenheiten angepasst, als auch insbe-
sondere mit der quantitativen Verfiigharkeit ihrer
Wirtstiere synchronisiert werden. In diesem Zusammen-
hang kénnte sogar auch eine langsame Entwicklung

adaptiv sein.

3. Dormanzen

Hervorragende Ubersichten iiber alle wesentlichen
Aspekte von Dormanzen bei Arthropoden bieten TAU-
BER et al. (1986), DANKS (1987) und KosTaL (2006).
Neuere Daten zur Physiologie der Diapause finden sich
in DENLINGER (2002). Die Autoren unterscheiden zwei
grundlegend verschiedene Formen der Dormanz, nim-
lich Quieszenz und Diapause. Bei der Quieszenz handelt
es sich um einen reversiblen Zustand verminderter me-
tabolischer Aktivitit. Eine Quieszenz wird unmittelbar
durch das Auftreten eines limitierenden Faktors, z. B.
durch eine tiefe (oder hohe) Temperatur ausgeldst und
bei Wiedereintreffen giinstiger Umweltbedingungen so-
gleich wieder aufgehoben. Ein Beispiel fiir eine Quies-
zenz von Zecken bei hoher Temperatur wird in Kapitel
7 beschrieben. Bei der Diapause handelt es sich dagegen
um einen ,neurohormonell vermittelten dynamischen
Zustand verminderter metabolischer Aktivitat* (TAU-



Tab. 2: Mittlere Entwicklungsdauer [Tage] gesogener Larven oder Nymphen verschiedener Zeckenspezies. In

Klammern: Zuchttemperatur.

Spezies Entwicklungsdauer Quelle

Larve Nymphe
Ixodes (l)4 ricinus 51 (20°C) 52 (20°C) RANDOLPH et al. 20025
Ixodes (1) jellisoni 38 (21°Q) 44 (21°CQ) LANE et al. 1999
Ixodes (I) pacificus 39 (21°0Q) 63 (21°C) PADGETT & LANE 2001
Ixodes (I) minor 31 (25°Q) 37 (25°Q) BANKs et al. 1998
Ixodes (I) schulzei 14 (27°C) 23 (27°Q) LABRUNA et al. 2003b
Ixodes (/) loricatus 9 (27°Q) 20 (27°Q) SCHUMAKER et al. 2000
Ixodes (PP)6 ovatus 40 (20°C) 48 (20°C) FusimoTo 1989
Ixodes (P)7 hexagonus 60 (15°C) 75 (15°Q) ARTHUR 1951
Ixodes(P) rugicollis 30 (20°C) 51 (20°C) AuUBERT 1981
Ixodes (P) canisuga 17 (20°Q) 20 (20°Q) SMITH, 1972
Ixodes (P )cookei 20 (25°Q) 18 (25°C) FARKAS & SURGEONER 1991
Haemaphysalis leporis-palustris 12 (27°Q) 15 (27°Q) LABRUNA et al. 2000
Hyalomma truncatum 11 (26°C) 31 (26°Q) LINTHICUM et al. 1991
Hyalomma asiaticum 25 (20°Q) 47 (20°C) Yao 1988
Amblyomma variegatum 25 (20°Q) 42 (20°Q) CENTURIER & KLIMA 1979
Amblyomma limbatum 19 (21°C) 28 (21°Q) CHiLTON et al. 2000
Amblyomma triguttatum ~37 (20°C) =135 (20°C) GUGLIELMONE 1992
Amblyomma neumanni 16 (27°Q) 23 (27°Q) AGUIRRE et al.1999
Bothriocroton hydrosauri 18 (21°Q) 24 (21°C) CHiLToN et al. 2000
Dermacentor reticulatus 11 (20°C) 19 (20°Q) ZAHLER & GOTHE 1995a
Ornithodoros erraticus® 15 (22°C) 20 (22°Q) EL SHOURA 1987
Argas reflexus® 33 (20°Q) 127 (20°Q) DAUTEL 1995
Argas walkerae® 27 (20°Q) 70/215/226 (20°C) PreIFER 1990
Argas arboreus® 20 (20°Q) 40/55/75/88 (22°C) Harez et al. 1971

4 (I): Subgenus Ixodes.

5 berechnet nach der dort angegebenen Formel.
8 (PP): Subgenus Partipalpiger.

7 (P): Subgenus Pholeoixodes.

8 die angegebenen Werte beziehen sich auf die Nymphenstadien N1 (Argas reflexus) N1/N2 (Ornithodoros erraticus), N1/N2/N3 (Argas wal-

kerae) sowie N1/N2/N3/N4 (A. arboreus).

BER et al. 1986). Im Gegensatz zur Quieszenz wirkt eine
Diapause antizipatorisch, d.h. sie wird bereits vor dem
Auftreten ungiinstiger Umweltbedingungen durch Um-
welteinfliisse induziert. Diese stellen in der Regel selbst
keine limitierenden Faktoren dar, sondern kiindigen als
Signalgeber eine kommende Verschlechterung der Le-
bensbedingungen, z. B. einen kommenden Winter an.
Sehr hiufig wirkt die Photoperiode als ein induzierender
Faktor. Des Weiteren wird eine Diapause nicht sogleich
bei Eintreffen giinstiger Umweltbedingungen beendet,
sondern der Organismus muss hierfiir zunichst verschie-
dene physiologische Phasen durchlaufen. Diese beinhal-
ten u.a. einen reduzierten Metabolismus, eine verstirk-
te Ausstattung mit Reservestoffen, Stressproteinen und
anderen proteinstabilisierenden Molekiilen wie Glyze-
rin (DENLINGER 2002; HAYWARD et al. 2005; LI et al.
2007).

Hiufig diapausiert bei Arthropoden, die eine oder
mehr Generationen pro Jahr hervorbringen, jeweils nur
ein bestimmtes Entwicklungsstadium, z. B. das Puppen-,
Adult- oder Eistadium. Zecken, die nicht selten mehr-

jahrige Entwicklungszyklen durchlaufen sind insofern
untypisch, als dass innerhalb derselben Art u.U. mehre-
re Entwicklungsstadien diapausieren. Bei den langlebi-
gen Adulti der Lederzecken kann sogar dasselbe Indivi-
duum mehrfach diapausieren (DAUTEL & KNULLE
1997a). Hiufig ist die Diapause ein wichtiger Regulati-
onsmechanismus, um den Lebenszyklus mit den Jahres-
zeiten und der Verfiigbarkeit von Wirten zu synchroni-
sieren. Gute Ubersichten zur Diapause bei Zecken fin-
den sich in BELOZEROV (1982) und SONENSHINE (1988).
Bei Zecken tritt eine Diapause vornehmlich in drei For-
men in Erscheinung:

a) Verhaltensdiapause

Eine Verhaltensdiapause dufert sich dadurch, dass
eine frisch geschliipfte Zecke nach der Aushirtungspha-
se und der nachfolgenden Abgabe von Kot (Tage bis ei-
nige Wochen nach Ecdysis) weder ein Wirtssuchverhal-
ten zeigt noch bereit ist, einen Wirt zu parasitieren,
selbst wenn sie mit ihm direkt in Kontakt gebracht wird.

Eine solche Diapause kann je nach Art bei Larven (La-
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-
BRUNA et al. 2003a), Nymphen (FUjMOTO 1994b),
Adulten (SPEYBROECK et al. 2006) oder sogar mehreren
Entwicklungsstadien in Erscheinung treten. Eine derar-

tige Diapause wird oft photoperiodisch induziert.

b) Morphogenetische Diapause

Diese wird auch als Entwicklungsdiapause bezeich-
net und duBert sich darin, dass sich die gesogene Larve
oder Nymphe erst nach erheblicher Verzogerung von
Wochen oder Monaten zum Folgestadium hiutet, auch
wenn die Temperaturen eine kiirzere Entwicklungszeit
erlauben wiirden. Die Manifestation der Diapause diirf-
te dabei in eine frithe Entwicklungsphase fallen, denn es
verzogert sich die Zeit zwischen dem Abfallen der Zecke
vom Wirt und der Apolysis und nicht die zwischen
Apolysis und Ecdysis (FOURIE et al. 2001). BELOZEROV
(1982) listet eine Reihe von Arten der Gattungen Ixo-
des, Haemaphysalis und Hyalomma auf, bei denen eine
solche morphogenetische Diapause auftreten kann.
Spiiter wurde sie auch bei Vertretern der Gattungen
Amblyomma und Dermacentor gefunden (POUND et al.
1993). Nach SONENSHINE (1988) tritt sie auch bei Argas
lahorensis auf und wurde vom Autor bei allen Nymphen-
sowie dem Larvenstadium von A. reflexus gefunden
(DAUTEL & KNULLE 1997a; 1998b). Bei gesogenen Ixo-
des ricinus Nymphen und Larven tritt unter Freilandbe-
dingungen in Mitteleuropa eine Diapause ein, wenn sie
nach Mitte Juli bis Mitte August vom Wirt abfallen

(KaHL 1989). Nach BELOZEROV et al. (2002) diirfte fur
die Induktion sowohl die Photoperiode vor als auch
nach dem Saugakt wichtig sein, moglicherweise wirken
auch abnehmende Tageslingen induzierend. Hohe
Temperaturen (ab ca. 20 °C) kénnen die Induktion ei-
ner Diapause jedoch unterbinden, so dass diese in sidli-
cheren Gebieten erst im Herbst auftritt, wenn es dort
kiihl genug geworden ist (ESTRADA-PENA et al. 2004).
Tiefe Temperaturen kénnen eine Induktion verstirken
(I. rubicundus; FOURIE et al. 2001) oder moglicherweise
sogar selbst induzierend wirken (Argas reflexus; DAUTEL
& KNULLE 1998b).

Eine Diapause im Eistadium ist bei Zecken relativ sel-
ten und wurde nur bei Haemaphysalis pospelovashtromae
und einigen Ixodes-Arten entdeckt (BELOZEROV 1982).
Hierzu gehoren u.a. die stidafrikanische I. rubicundus und
1. ricinus, wobei nach eigenen Untersuchungen an I. rici-
nus u.U. nur ein Teil der Eier eines Geleges diapausiert.

¢) Reproduktive Diapause

Eine reproduktive Diapause duflert sich darin, dass
gesogene Weibchen ihre Eiablage so lange hinauszo-
gern, bis ein saisonaler Zeitpunkt erreicht ist, der den
dann schliipfenden Larven ein sicheres Uberleben er-
moglicht. Eindrucksvolle Beispiele dafiir sind die ein-
heimischen Dermacentor reticulatus und D. marginatus.
Gesogene Weibchen treten bei Langtagbedingungen
(und moglicherweise bei abnehmender Tageslinge) in
eine Diapause ein und kénnen auch bei Haltung unter
konstant 20 °C und 25 °C iiber Monate hinweg nicht
zur Eiablage bewegt werden. Unter natiirlichen Bedin-
gungen tritt diese Diapause bei Weibchen auf, die im
Sommer und Herbst Blut saugen. Solche Weibchen le-
gen erst nach Kilteexposition im Frithjahr Eier ab.

Auch fiir Lederzecken ist die reproduktive Diapause
charakteristisch (SONENSHINE 1988). Gesogene Weib-
chen von Argas reflexus, die mehrfach Blut saugen und
Eier legen konnen, tun letzteres in Mitteleuropa nur in
einem Zeitraum zwischen Mai und August. Die Weib-
chen sind dabei in der Lage, eine bereits begonnene Ei-
ablage im August abzubrechen und 10 Monate spiter im
neuen Jahr ohne weitere Blutmahlzeit erneut aufzuneh-
men (DAUTEL & KNULLE 1997a).

Hiufig ist bei ersteren beiden Formen der Diapause
auch das physiologische Alter der Zecken von Bedeu-
tung, wobei die Tendenz zu einer Diapause mit zuneh-
mendem Alter kontinuierlich abnimmt (SPEYBROEK et
al. 2006; DAUTEL & KNULLE 1998b; BELOZEROV 1982).
Der Klarheit halber sei erwihnt, dass eine Quieszenz
oder Diapause nicht bedeutet, dass die Zecken zwangs-
ldufig inaktiv, d. h. lokomotorisch nicht aktiv sind. Sie
zeigen allerdings kein Wirtssuchverhalten (Abb. 3).



4, Kalte

Bei Temperaturen knapp unterhalb des EN ist die
Entwicklung von Arthropoden zwar unterbunden, das
Uberleben ist i.d.R. aber nicht akut gefihrdet, da so-
wohl lokomotorische Aktivitit erhalten als auch vitale
Korperfunktionen intakt bleiben. Dies dndert sich bei
sinkenden Temperaturen mit Erreichen der Kiltestarre.
Ab diesem Zeitpunkt und bei Temperaturen darunter
kann sich der Organismus nicht mehr aktiv fortbewegen
und oft stehen auch bestimmte physiologische Funktio-
nen nur noch eingeschrinkt zur Verfiigung. Ein weiterer
kritischer Punkt ist bei einer Temperatur erreicht, bei
der das Korperwasser des Organismus gefrieren kann,
ein potentiell letaler Vorgang. Die folgenden Unterka-
pitel handeln davon wie Arthropoden, speziell Zecken,
mit diesen Anforderungen zurechtkommen. Dabei wird
in Kapitel 6.1. zundchst eine Ubersicht tiber grundle-
gende physiologische Mechanismen gegeben bevor in
Kapitel 6.2. die entsprechenden Erkenntnisse bei Ze-
cken dargelegt werden.

4.1. Mechanismen der Kaltetoleranz

Die Hamolymphe aktiver (nicht dormanter) Ar-
thropoden, inklusive der Zecken, weist i.d.R. eine Os-
molaritit von ca. 200 bis 400 mosmol auf. Damit kon-
nen die Korperfliissigkeiten bereits bei Temperaturen
knapp unter 0 °C gefrieren. Die Gefahr besteht darin,
dass sich bildendes Eis im Vergleich zu Wasser um 7 %
ausdehnt (MERYMAN 1966), was leicht dazu fithren
kann, dass Zellmembranen reifen und innere Organe ir-
reversibel geschidigt werden. Taubenzecken (Argas re-
flexus) zeigen nach Gefrieren und Auftauen hiufig eine
rotlich-braune Verfirbung am gesamten Korper, welche
wahrscheinlich auf eine gefrierbedingte Schidigung des
Mitteldarms zuriickzufithren ist (Abb. 4).

Arthropoden verfolgen zwei grundsitzlich verschie-
dene Strategien, um mit diesem Risiko umzugehen: Sie
lassen das Gefrieren entweder zu und kénnen im gefro-
renen Zustand tiberleben oder sie vermeiden einen der-
artigen Gefriervorgang strikt. Erstere werden als gefrier-
tolerant bezeichnet, letztere als frostempfindlich oder
gefrierintolerant.

Gefriertolerante Arten sind aus verschiedenen In-
sektenordnungen bekannt, deren prominentester Ver-
treter, die Fliegenlarve Heleomyza borealis, eine Tempe-
ratur von -60 °C iiberlebt (WORLAND et al. 2000). Hiu-
fig benutzen gefriertolerante Organismen spezielle Pro-
teine, in der angelsichsischen Literatur ,ice nucleating
agents” (INAs) genannt, die als Kristallisationskeime
wirken und ein kontrolliertes Einfrieren der extrazellu-
ldren Hamolymphe bereits bei wenigen Grad unter 0 °C
einleiten.

Die meisten Arthropodenarten vermeiden jedoch das
Gefrieren ihrer Korperfliissigkeiten. Hierzu gehoren
simtliche bislang untersuchten Chelicerata inklusive der
Zecken sowie das Eistadium bei allen Arthropoden. Fiir
deren Uberleben ist das Phanomen des sogenannten Un-
terkithlens (engl. supercooling) von groBer Bedeutung.
Entgegen der landldufigen Meinung gefriert nimlich
Wasser nicht ohne Weiteres bei Temperaturen unterhalb
des Schmelzpunktes (0 °C), sondern oft erst bei etwas tie-
feren Graden. Der Grund dafiir liegt u.a. darin, dass der
Gefrierprozess i.d.R. von Kristallisationskeimen ausgeht,
z. B. von Mineralstoffen, die hiufig im Wasser vorkom-
men. Ultrareines Wasser kann jedoch in speziellen Ne-
belkammern bis nahe -40 °C herunter gekiihlt werden,
bevor es spontan gefriert. Der Gefriervorgang selbst ist
ein stochastischer Prozess. So steigt die Wahrscheinlich-
keit, dass sich Wassermolekiile zufillig zu einem Kristall-
gitter mit kritischem Radius formieren, mit zunehmen-
dem Wasservolumen und abnehmender Temperatur (die
kritische GroBe schrumpft mit abnehmender Temperatur
(QHALMERS 1959). Ebenso steigt die Gefrierwahrschein-
lichkeit bei konstanter Frosttemperatur mit dem Loga-
rithmus der Zeit (ANGELL 1982). Diese physikalischen Ei-
genschaften gelten auch fiir Arthropoden.

Hier kommt den Arthropoden allerdings ein physi-
kalischer Vorteil zugute: sie sind sehr klein, das korper-
eigene Wasservolumen ist also gering. Zudem sind etli-
che Arten in der Lage, z. B. in Vorbereitung auf den
Winter, ihre Korperfliissigkeiten von potenten Kristalli-
sationskeimen zu reinigen. Allein durch diese Mafinah-
me kann ein Gefrieren bei erstaunlich tiefen Frosttem-
peraturen vermieden werden. Eine effektive MaBinahme
ist auch die Entleerung des Darmes, da Nahrung oft
Kristallisationskeime enthilt. Aus diesem Grund kon-
nen auch frisch gehiutete Arthropoden oft besonders
gut unterkiihlen (WORLAND 2005; HAWES et al. 2007).

Man nennt den Zustand, wenn die Himolymphe bei
Temperaturen unterhalb ihres Schmelzpunktes nicht
gefroren ist den Zustand der Unterkithlung und die
Temperatur, bei welcher der Organismus spontan ge-
friert den Unterkiihlungspunkt (UKP). Der Zustand der
Unterkiihlung ist allerdings metastabil und es kann
spontan zu Eisbildung kommen, wobei Eis bei -10 °C z.
B. mit einer Geschwindigkeit von etwa 7 cm/sec. wach-
sen kann (SALT 1966). Daneben kann Eis auch durch
externe Einfliisse, z. B. Erschiitterungen oder durch so-
genanntes inokulatives Gefrieren entstehen. Letzteres
bedeutet das Initiieren des Gefrierprozesses durch exter-
nes Kontakteis. Dieses kann iiber Kérperoffnungen oder
Poren der Kutikula direkt mit der Himolymphe in Kon-
takt kommen oder aufgrund der Differenz des Wasser-
dampfdruckes zwischen unterkiihlter Himolymphe und
Eis langsam in den Kérper herein wachsen. Um ein Ge-
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Abb. 5: Eier von
Ixodes ricinus.

frieren zu vermeiden setzen Arthropoden Frostschutz-

mittel ein, z. B. niedermolekulare Polyalkohole, die auf-
grund ihrer kolligativen Eigenschaften wirken und von
denen das bekannteste Glycerol ist. Durch eine Erho-
hung der Osmolaritit der Himolymphe bewirken sie ei-
ne Eriedrigung des Schmelz- und Gefrierpunktes sowie
eine Erhohung der Unterkiihlungskapazitit.

Diese grundlegenden Phinomene der Kiltetoleranz
von Arthropoden sind seit den Pionierarbeiten von Salt
bekannt. Spiiter wurden Frostschutzmittel mit vollig an-
derer Wirkungsweise entdeckt, sogenannte Gefrier-
schutzproteine. Diese wirken nicht kolligativ sondern
lagern sich sehr wahrscheinlich an bestehende Embryo-
kristalle an, so dass diese nicht weiter wachsen kénnen.
Nach ihrer Entdeckung in arktischen Fischen wurden
sie auch in einer Reihe von Arthropoden gefunden
(DUMAN et al. 2004).

Experimentell ist der UKP von Arthropoden relativ
einfach zu messen und aus diesem Grund gibt es dazu
viele Daten. Es ist damit aber nicht gesagt, dass der un-
tersuchte Organismus auch alle Temperaturen bis zum
UKRP iiberlebt. Letale Kilteschiden, vor allem bei lin-
geren Kiltephasen treten nimlich oftmals schon bei
Temperaturen deutlich oberhalb des UKP auf. Uber die
Natur der genannten Kilteschiiden besteht bis heute
kein absolut klares Bild. So werden vor allem Membran-
funktionen sowie die Aktivitit von Enzymen bei tiefen
Temperaturen als kritisch angesehen. Wenn z. B. ein
Schliisselenzym im Stoffwechsel ausfillt, kann es zur
Akkumulation bestimmter Stoffwechselprodukte kom-
men, die mit zunehmender Dauer (Tage, Wochen) zu
sogenannten Kilteschiden fithren kénnen.

Neben der langfristigen Vorbereitung auf den Win-
ter gibt es bei Arthropoden bei tiefen Temperaturen
auch eine kurzfristige Reaktion, die innerhalb von
Stunden eintritt. Dieses im englischen als ,rapid cold
hardening” (RCH) bekannte Phiinomen ist bei mehr als
30 terrestrischen Arthropoden untersucht (TERBLAN-
CHE et al. 2007). Die bislang entdeckten Mechanismen
zielen v.a. auf eine Stabilisierung der Membranfluiditit
oder der Konformation von Proteinen. So werden bei

Kilte (bereits ab 0 bis +5 °C) vermehrt ungesittigte
Fettsiuren wie Olsiure (MICHAUD & DENLINGER 2006)
oder Linolensiure (OVERGAARD et al. 2005) in die
Membranen eingebaut. Hiufig wird Glyzerin produziert,
welches sowohl die metabolische Rate senkt als auch
Proteine schiitzt, indem es die Energiebarriere fiir Kon-
formationsinderungen erhdht. Auch sogenannte Hitze-
schockproteine (heat shock proteins) kénnen kurzfristig
hergestellt werden. Thr Name rithrt daher, dass sie ur-
spriinglich als zelluldire Antwort auf Hitze entdeckt wur-
den. Mittlerweile weils man aber, dass diese Proteine bei
verschiedensten Stresssituationen, u.a. auch Kiltestress
vom Organismus bereitgestellt werden und sie werden
daher auch als Stressproteine bezeichnet.

4.2. Zecken und Kalte
4.2.1. Unterkiihlungskapazitat

Nach vorliegenden Untersuchungen zihlen die Ze-
cken eindeutig zu den frostempfindlichen Organismen.
Simtliche untersuchte Arten iiberlebten das Gefrieren
nicht. Dagegen zeigen Zecken unabhiingig von ihrer
geographischen Herkunft eine ausgepriigte Fihigkeit zu
Unterkiihlen, wobei die meisten Arten (ungesogene
Adulti) erst bei Temperaturen unter ca. —15 °C spontan
gefrieren. Untersucht wurden 19 Arten aus allen grofe-
ren Zeckengattungen. Darunter vier Lederzecken (Or-
nithodoros moubata, O. papillipes, Argas reflexus (DAUTEL
& KNULLE 1996), A. walkerae (STARK & GOTHE 2000)),
drei prostriate Schildzecken (Ixodes ricinus (DAUTEL &
KNULLE 1996), I. scapularis (BURKS et al. 1996), I. uriae
(LEE & BAUST 1986)) sowie Vertreter der metastriaten
Schildzeckengattungen Rhipicephalus (R. appendiculatus,
R. sanguineus, R. turanicus (DAUTEL & KNULLE 1996)),
Dermacentor (D. variabilis (BURKS et al. 1996), D. reticu-
latus, D. marginatus (DAUTEL & KNULLE 1996)), Hya-
lomma (H. anatolicum excavatum, H. lusitanicum (DAU-
TEL & KNULLE 1996)) und Haemaphysalis (H. leachi, H.
concinna (DAUTEL & KNULLE 1996)). Dabei zeigte das
Eistadium stets die tiefsten UKPs, meist zwischen -25
°C und -30 °C, gefolgt von Larven und Nymphen mit
UKPs meist im Bereich zwischen -15 °C und -22 °C so-
wie den Adulti, die z. T. auch vergleichsweise hohe
UKPs zwischen -10 °C (gesogene Weibchen) und -20
°C aufweisen. Diese groBenabhingigen Werte vertragen
sich gut mit der physikalischen Gesetzmibigkeit, dass
kleinere Wasserkompartimente tiefere UKPs aufweisen
als groBere.

Abweichungen hiervon zeigten sich jedoch bei
Nymphen und Adulten von Ixodes ricinus, die im Frei-
land gefangen wurden. Diese wiesen im Vergleich zu ei-
ner Laborzucht relativ hohe UKPs zwischen -10 °C und
-16 °C auf (DAUTEL & KNULLE 1997b). Die Ursachen
hierfiir sind bislang unklar. Moglicherweise spielt der



Alterungsprozess der Zecken eine Rolle, denn im Frei-
land gefangene (und damit wirtssuchaktive) I. ricinus
weisen je nach Jahreszeit meist schon ein fortgeschritte-
nes physiologisches Alter auf. Moglicherweise nehmen
aktive Zecken im Freiland aber auch auf dem einen oder
anderen Wege externe Kristallisationskeime auf. Da
dieses Phinomen von potentieller Bedeutung fiir die
Uberwinterungsfihigkeit von 1. ricinus ist, verdient es
der weiteren Untersuchung.

Bemerkenswert ist, dass Zecken auch im vollgesoge-
nen Zustand, nach eigenen Untersuchungen sogar be-
reits wenige Stunden nach Abfallen vom Wirt, eine ho-
he Unterkiihlungsfihigkeit zeigen. Dies steht im Ge-
gensatz zu vielen Insektenarten, deren UKP bei gefiill-
tem Darm meist stark ansteigt, typischerweise auf Wer-
te zwischen -5 °C und -12 °C (z. B. Younc & Brock
1980; TANAKA & UDAGAWA 1993). Deshalb entleeren
viele Insekten ihren Darm vor der Uberwinterung, wo-
hingegen etliche Zecken im gesogenen Zustand iiber-
wintern kénnen, so z. B. im Herbst gesogene Larven und
Nymphen von Ixodes ricinus oder Argas reflexus. Bei der
circumpolar (Arktis/Antarktis) verbreiteten Zecke Ixo-
des uriae stellen gesogene Individuen sogar den Haupt-
anteil der tiberwinternden Individuen dar. Auch gesoge-
ne Weibchen konnen tiberwintern. Dazu gehoren z. B.
Weibchen der heimischen Dermacentor reticulatus und
D. marginatus sowie der Lederzecke Argas reflexus, die
nach Saugakt im Spitsommer/Herbst diapausierend
tiberwintern und erst im Frithjahr mit der Eiablage be-
ginnen. Dies trifft ebenfalls auf Ixodes ricinus zu, wobei
das Weibchen nicht diapausiert sondern sogar withrend
des Winters Eier legen kann und die Eiablage nur dann
unterbricht, wenn die Temperaturen unter ca. 4-6 °C

fallen (Abb. 5).

Die vergleichsweise hohe Unterkiihlungskapazitiit
gesogener Zecken liegt wahrscheinlich darin begriindet,
dass das mit der Nahrung aufgenommene Blut keine po-
tenten Kristallisationskeime enthilt. So zeigt heparini-
siertes Taubenblut, welches in Glaskapillaren unter-
kithlt wurde, einen mittleren UKP von nahe -20 °C
(DAUTEL & KNULLE 1996), das eines Pinguins und einer
Mowenart immerhin UKPs nahe -10 °C (LEe & BAUST
1987).

Bisherige Laboruntersuchungen zeigten, dass sich
der UKP von Zecken nach Kilteakklimatisierung nicht
von demjenigen solcher Zecken unterscheidet, die kei-
ne Kilteexposition erfuhren (LEE & BAUST 1987; NEED-
HAM et al. 1996; DAUTEL & KNULLE, 1997b; DORR &
GOTHE 2001). Auch dnderte weder eine sechswochige
Haltung bei Kurztag- noch bei Langtagbedingungen den
mittleren UKP, obwohl einige der untersuchten Spezies
unter Kurztag oder Langtag in eine Diapause eintreten
(DAUTEL & KNULLE 1996). Weitergehende Untersu-

chungen bei der Lederzecke Argas reflexus und dem Ge-
meinen Holzbock Ixodes ricinus zeigten, dass diese Un-
terkiihlungsfihigkeit der Zecke ganzjihrig vorhanden ist
und sich auch auf den gesamten Entwicklungsverlauf
gesogener Individuen erstreckt, bis hin zur pharaten
Phase und dem frisch geschliipften Folgestadium (DAU-
TEL & KNULLE 1997b). Eine derart ausgeprigte Unter-
kiihlungsfahigkeit bis ca. -15 °C und darunter findet
sich sowohl bei Zeckenarten, die aus den Tropen und
Subtropen stammen, als auch bei Arten der gemiBigten
Breiten wihrend der Sommermonate. Dies spricht da-
fiir, dass diese Eigenschaft bei vielen Arten nicht adap-
tiv ist sondern vielmehr zur Grundkonstitution von Ze-
cken gehort.

4.2.2. Kéltetoleranz

Es stellt sich daher die Frage, ob der UKP als Anzei-
ger fiir eine Kiltetoleranz bei Zecken iiberhaupt von
Wert ist. Hierzu kann die untere Letaltemperatur (ULT:
untere Temperatur, bei der eine 50 %ige Mortalitiit be-
obachtet wird) betrachtet werden. Diese zeigt die von
Zecken {iber einen vergleichsweise kurzen Zeitraum
(<24 Std.) tolerierbare Tiefsttemperatur an. Tabelle 3 lis-
tet die untere Letaltemperatur bei 24stindiger (ULT,,)
oder kiirzerer Expositionszeit im Vergleich zum UKP auf.
Je nach Art und Stadium treten hier deutliche Unter-
schiede zwischen beiden Werten auf. Die amerikanische
Dermacentor variabilis z. B. gefriert zwar erst bei knapp
-21 °C (Nymphe) bzw. -19 °C (Adultus), sie iiberlebt ei-
ne zweistiindige Exposition aber nur bis zu einer Tiefst-
temperatur von -14 °C (Nymphe) bzw. -12,5 °C (Adul-
tus), also bei mehr als sechs Grad hoheren Temperatu-
ren. Ein dhnlich deutlicher Unterschied findet sich bei
Nymphen von Ixodes scapularis und auch bei Amblyom-
ma americanum liegt die ULT wenige Grad oberhalb des
UKP (Tab. 3). Hierbei ist jedoch zu beachten, dass bei
den genannten Spezies Laborzecken untersucht wurden,
die keine spezifische Kalteakklimatisierung erfuhren.

Untersuchungen an sommer- bzw. winterakklimati-
sierten Ixodes ricinus zeigten jedoch, dass die ULT saiso-
nal schwanken kann (Larve, Nymphe), ohne dass sich
der UKP dabei in nennenswertem Umfang dndert (Tab.
3). Dies zeigt, dass I. ricinus im Winter spezifische
Schutzmechanismen aktiviert, die die Uberlebensrate
bei tiefen Temperaturen erhohen. Ahnlich sieht es,
wenn auch in abgeschwiichter Form, bei Argas reflexus
aus (Tab. 3). Auch hier lagen die ULTs bei Nymphen
und Adulten im Sommer stets iiber denjenigen im Win-
ter, der Unterschied war aber statistisch nicht signifi-
kant. Lediglich bei gesogenen Larven lag die ULT im
Sommer mit -14,7 °C signifikant tiber derjenigen im
Winter (-21,9 °C). Eine zehntigige Kilteexposition der
Zecken bei +3 °C im Sommer senkte die ULT gesogener
Larven jedoch auf -20,9 °C und damit auf einen Wert
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Tab. 3: Unterkthlungspunkt (UKP) und untere Letaltemperatur (ULT) von Zecken bei 2- (ULT,), 8- (ULTy) oder 24stindiger (ULT,,)

Exposition.®
Spezies Parameter  Eistadium Larve Larve Nymphe Nymphe Adultus Adultus
ungesogen gesogen ungesogen gesogen ungesogen gesogen
Argas reflexus UKP [°C] —24,7+2,4 -25,7+1,6 -23,9+1,5 -25,1£1,5 -24,4+2,3 -23,7+2,1 -22,1£2,1
ULT,, [°C] W10 -12,3 -27,6 -21,9 -26,1 -25,8 -22,4 -22,3
ULT,, [°C] s -14,7 (209"  -21,8 22,0 -19,8
Ixodes ricinus UKP [°C] -28,1x1,5 -22,8x1,6 -22,1+x1,6 -21,6x1,6 -16,2+3,6 -19,5+2,8
ULT,, [°Cl w -14,5 -18,9 -17,6 -14,4
ULT,, [°Cl s -14,0 -10,0 -12,5
Ixodes scapularis UKP [°C] <-21,7
ULT, [°C] -10,8 -10,8 -16,4 -11,6 -12,4
Amblyomma americanum UKP [°C] -22,2+0,4  -16,0+1,2 -13,3+0,9
ULT, [°C] -12,0 -10,5
Dermacentor variabilis UKP [°C] -21,0 -19,0
uLT, [°C] -14,0 -12,5

9 Alle Angaben aus: Burks et al. (1996); NeepHAM et al. (1996); VANDYK et al. (1996); DAuTEL & KNULLE (1997b).
10 w: winterakklimatisiert.
' s: sommerakklimatisiert.
12 der Wert in Klammern gibt die ULT nach 10tagiger Haltung bei 3°C an.

Abb. 6: Hauserruine
im ehemaligen West-
Berlin. Innerhalb der

zerfallenen, aber

Uberdachten Ruine
nisteten dutzende von

Tauben sowie
hunderte von

Taubenzecken (Argas
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reflexus).

der nahe des im Winter gemessenen lag. Damit ist der
UKP bei A. reflexus — mit Ausnahme des Eistadiums
und sommerakklimatisierter gesogener Larven — ein re-
lativ guter Anzeiger fiir die Kiltetoleranz. Ahnlich ver-
hilt es sich mit den untersuchten postembryonalen win-
terakklimatisierten Ixodes ricinus, wenngleich dort auch
im Winter weiterhin ein paar Grad Unterschied zwi-
schen UKP und ULT bestehen. Erstaunlich ist jedoch,
dass die aus dem Mittelmeerraum stammende Argas re-
flexus deutlich tiefere Temperaturen iiberlebt als die an

heimische Winter angepasste Ixodes ricinus.

Da die ULT nur die Tiefsttemperatur fiir ein kurzzei-
tiges Uberleben anzeigt, eine Uberwinterung aber eine
Kilteexposition iiber Wochen und Monate erfordern
kann, macht es Sinn, auch die Letalzeit (LZ: Zeitdau-
er bis zu der 50 % der Zecken iiberleben) bei einer kon-
stanten Frosttemperatur zu untersuchen. Tabelle 4 zeigt
die ermittelten LZ;,-Werte verschiedener Zeckenarten
und —stadien. Alle untersuchten winterakklimatisierten
Argas reflexus iiberlebten eine Kilteexposition bei -10
°C fiir mehr als 2 Monate. Ahnlich lange Uberlebens-
zeiten mit anderthalb bis zwei Monaten zeigte — mit
Ausnahme der Larven — auch die afrikanische A. walke-
rae. Ubertroffen werden die beiden Lederzecken nur
von adulten Dermacentor marginatus und D. reticulatus,
welche dieselbe Temperatur fiir knapp vier bis mehr als
fiinf Monate iiberlebten. Dagegen weisen die Larven
und Nymphen derselben Spezies im Vergleich dazu au-
Bergewshnlich geringe Uberlebenszeiten auf. Dies passt
dazu, dass letztere tiberwiegend im Sommerhalbjahr auf-
treten und nicht iiberwintern. Eine etwas geringere Kil-
tetoleranz zeigten winterakklimatisierte Ixodes ricinus,
die bei konstant -10 °C aber immerhin fiir etwa 1 Mo-
nat iiberlebten. Da I. ricinus auch im geschiitzten Win-
terhabitat (DUSBABEK et al. 1971; GIGON 1985) z.T. lin-
ger anhaltenden Frosttemperaturen ausgesetzt sein
kann, sollte dieser Grad an Kiltehiirte durchaus adaptiv
sein. Dagegen diirfte die weitaus deutlicher kiltetole-
rante Argas reflexus in ihrem mediterranen Ursprungsge-
biet kaum Temperaturen ausgesetzt sein die -20 °C er-
reichen oder monatelang bei -10 °C liegen. Vielmehr
stellt sich die Frage, ob es sich bei der beobachteten Kiil-
tetoleranz um eine artimmanente Eigenschaft handelt,
die es A. reflexus heute ermoglicht, selbst thermisch we-
nig geschiitzte Habitate wie Hiuserruinen in Mitteleu-

ropa zu besiedeln (Abb. 6).



Tab. 4: Mittlere Uberlebensdauer (LZ,) verschiedener postembryonaler Entwicklungsstadien von Zecken bei
konstant —10°C oder -5°C. Argas reflexus und Ixodes ricinus: winterakklimatisiert.

Spezies Stadium Temperatur LZ, [Tage] Quelle
Argas reflexus ungesogene Larve -10°C 63,2 DAUTEL & KNULLE 1997b
gesogene Larve -10°C 77,8
ungesogene Nymphe 1 -10°C 66,2
ungesogene Nymphe 2 -10°C >>60
ges. Weibchen -10°C 75,1
Argas walkerae ungesogene Larve -10°C 19,4 PreiFFER 1990
gesogene Larve -10°C 12,513
ungesogene Nymphe 1 -10°C 41,5
ungesogene Nymphe 2 -10°C 49,6
ungesogene Nymphe 3 -10°C 54,4
ungesogener Adultus -10°C 75"
Ixodes ricinus gesogene Larve -10°C 29,3 DauTeL & KNULLE 1997b
ungesogene Nymphe -10°C 34,1
gesogene Nymphe -10°C 26,3
ungesogene Larve -10°C 8
Ixodes persulcatus ungesogene Larve -5°C 4013 Fuimoto 1994a
ungesogene Nymphe -5°C >>5013
gesogene Nymphe -5°C 10°
Ixodes nipponensis ungesogene Larve -5°C 13" FusimoTto 1994a
ungesogene Nymphe -5°C >>5013
gesogene Nymphe -5°C <1013
Amblyomma americanum ungesogener Adultus -10°C 0,1 NeebHAM et al. 1996
ungesogene Larve -10°C 1413
Dermacentor reticulatus ungesogene Larve -10°C 14,3 ZAHLER & GOTHE 1995a
ZAHLER & GOTHE 1995b
gesogene Larve -10°C <<713
ungesogene Nymphe -10°C 18,0
gesogene Nymphe -10°C 7"
ungesogener Adultus -10°C >>150"
Dermacentor marginatus ungesogene Nymphe -10°C 3.3 DORR & GOTHE 2001
ungesogene Larve -10°C 1,8
ungesogener Adultus -10°C 111
Dermacentor variabilis ungesogener Adultus -10°C 0,8 Hwang 2006
Margaropus winthemi ungesogene Larve -10°C <<113 GOTHE 1967
Rhipicephalus evertsi gesogene Nymphe -10°C 23" KALVELAGE et al. 1987
ungesogene Nymphe -10°C 3,513
Rhipicephalus sanguineus ungesogener Adultus -10°C <<6" GOTHE & HAMEL 1973
ungesogene Larve -10°C 213
Rhipicephalus (Boophilus) 13
decoloratus ungesogene Larve -10°C <<1 GOTHE 1967
Rhipicephalus (Boophilus)
microplus ungesogene Larve -10°C <<1* GOTHE 1967

13 geschétzt anhand der Literaturdaten

AuBerst geringe Uberlebenszeiten von wenigen Ta-
gen bei -10 °C zeigen dagegen die untersuchten afrika-
nischen Rhipicephalus-Arten (Tab. 4). Demnach ist der
UKP bei diesen Arten kein geeigneter Anzeiger fiir eine
entsprechende Kiltehirte. Gleiches gilt auch fiir das Ei-
stadium sdmtlicher untersuchter Zeckenarten (Tab. 5).
Obwohl die Eier in der Regel die niedrigsten UKPs auf-
weisen zeigen sie ausnahmslos eine im Vergleich zu den

postembryonalen Stadien recht geringe Kiltehirte. Of-

fensichtlich ist die Embryonalentwicklung bei Zecken
eine sensible Phase, die besondere Anspriiche an die
Temperatur stellt. Dies trifft auch fiir die ansonsten sehr
kiltetolerante Argas reflexus zu, deren Eier bereits bei +3
°C nach einem Monat 50 % Mortalitiit erfahren und die
als einziges Entwicklungsstadium der Spezies nicht in
der Lage sind einen durchschnittlichen mitteleuropii-
schen Winter zu iberleben. Dagegen zeigen unter den

in Tabelle 5 aufgelisteten Arten die Eier von Ixodes rici-
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Tab. 5: Mittlere Uberlebensdauer (LZs,) des Eistadiums von Zecken bei
verschiedenen konstanten Temperaturen.

Spezies Temp. LZ  [Tage] Quelle
Argas reflexus +3,0 34 DAuTEL & KNULLE 1997b
Argas walkerae -10°Cc 6,5 PreIFFER 1990
Ixodes ricinus -10°C 10,8 DAUTEL & KNULLE 1997b
Ixodes persulcatus -2°c 22" Fusmoto 1994a
Ixodes nipponensis -2°C <<1(1);4

+4°C <10 Fusimoto 1994a

Amblyomma americanum +4,4°C 15

KocH & Dunn 1980

Dermacentor reticulatus -10°C 6,5

ZAHLER & GOTHE 1995

Dermacentor marginatus +5°C <14

DORR & GOTHE 2001

Maragropus winthemi -10°C 1 GoOTHE 1967
0°C_ 95

Boophilus decoloratus -5°C «111: GOTHE 1967
0°C 6,3

Boophilus microplus -5°C <<111f GOTHE 1967
0°C 6,3

14 geschatzt anhand der Literaturdaten
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nus wahrscheinlich die hochste Kiltetoleranz. Hierbei
ist zu bedenken, dass der dort ermittelte Wert auf nicht
diapausierenden Eiern beruht. Méglicherweise erweisen
sich solche I. ricinus Eier, die sich in Diapause befinden
und kilteakklimatisiert sind als noch kilteresistenter.

In diesem Zusammenhang muss betont werden, dass
bei der Untersuchung der Kiltetoleranz von Zecken ei-
ne eingehende Nachuntersuchung der Individuen uner-
lisslich ist. So sind Zecken nach eigenen Erfahrungen
unmittelbar nach experimenteller Kilteexposition hiu-
fig nicht lokomotionsfihig, was mitunter zu einer fal-
schen Einschitzung hinsichtlich der Mortalitit fihren
kann. Die Lokomotionsfihigkeit kann sich im Einzelfall
erst nach etlichen Tagen wieder einstellen. Zecken sind
also durchaus in der Lage, erlittene Kilteschiden wieder
zu reparieren. Auf der anderen Seite konnen Kilteschi-
den aber auch erst im weiteren Verlauf der Entwicklung
sichtbar werden. So wurde bei gesogenen Larven und
Nymphen von I. ricinus und gesogenen Larven von Ar-
gas reflexus nach Langzeit-Kilteexpositionen beobach-
tet, dass diese sich zunichst normal weiterentwickelten
und in die pharate Phase eintraten. Das Folgestadium
konnte sich dann aber nicht aus der alten Exuvie lésen.
Im Rahmen derartiger Versuche sollte daher immer
auch eine ausreichende Nachbeobachtungszeit vorgese-
hen werden.

4.2.3 Inokulatives Gefrieren

Wann immer ein Arthropod bei Frosttemperaturen
direkten Kontakt zu Eis hat, besteht die Gefahr des ino-
kulativen Gefrierens (s. Kapitel 4.1). Dieses Phinomen
wurde erstmals von SALT (1963) eingehend untersucht,
in den folgenden Jahren jedoch eher als Randphino-
men betrachtet. Erst in jiingerer Zeit zeigte sich, dass
inokulatives Gefrieren bei bestimmten gefriertoleranten

Arten, z. B. Dipterenlarven (GEHRKEN & SOUTHON
1992) oder Nematoden (WHARTON & BLock 1993) ein
regelmilig genutzter Modus ist, um einen Gefrierpro-
zess bereits bei relativ hohen Frosttemperaturen einzu-
leiten. Bestimmte gefrierintolerante Arten wiederum
schiitzen sich gegen inokulatives Gefrieren, indem z. B.
Seidengespinste (RICKARDS et al. 1987) oder Kokons
(MORRILL et al. 1993) angefertigt, oder moglicherweise
auch, indem Gefrierschutzproteine produziert werden

(GEHRKEN 1992).

Bislang erwiesen sich alle untersuchten Zeckenarten
als hochgradig empfinglich gegeniiber inokulativem
Gefrieren. BURKS et al. (1994) fanden, dass Nymphen
der nordamerikanischen Amblyomma americanum und
Dermacentor variabilis bei Kontakt mit Eis bereits bei -4
°C bis -6 °C innerhalb weniger Stunden durch inokula-
tives Gefrieren abgetotet werden. Gesogene Larven und
ungesogene Nymphen von Ixodes ricinus sowie ungeso-
gene Nymphen 1 von Argas reflexus gefroren bei Kon-
takteis bereits bei -6 °C innerhalb von 24 Std. und auch
die Larven von A. reflexus erlitten Mortalitit durch ino-
kulatives Gefrieren (DAUTEL & KNULLE 1997b). Damit
erwiesen sich bereits Vertreter aller drei grofen Ver-
wandtschaftsgruppen der Zecken, nimlich der Argasi-
dae (Lederzecken), der Prostriata (Gattung Ixodes) und
der Metastriata (alle Schildzeckengattungen auffer Ixo-
des) als sehr empfinglich gegeniiber inokulativem Ge-
frieren. Das legt die Vermutung nahe, dass diese Eigen-
schaft bei Zecken moglicherweise viel weiter verbreitet
ist.

Was die 6kologische Relevanz inokulativen Gefrie-
rens betrifft, so diirfte dies zumindest fiir A. reflexus
kaum eine Rolle spielen, da jene Art bevorzugt in tro-
ckenen Habitaten vorkommt. Bei Ixodes ricinus hinge-
gen ist es schwer vorstellbar, wie die Zecke bei strengem
Frost den Kontakt mit Eis vermeiden kann, denn I. rici-
nus kommt vorwiegend in feuchten Habitaten vor. Dem
inokulativen Gefrieren kénnte somit eine hohe Bedeu-
tung fiir den Uberwinterungserfolg heimischer Schildze-
cken zukommen. Dieses Phinomen verdient daher un-
bedingt nihere Untersuchung.

4.2.4 Frostschutzmittel

Klassische Frostschutzmittel wie Glyzerin oder Zu-
ckeralkohole wurden in Zecken bislang kaum unter-
sucht. LEE & BAUST (1987) fanden in I. uriae nur gerin-
ge Mengen Glyzerin (bis 3,5 ug/mg). In winterakklima-
tisierten Argas reflexus konnten mittels Diinnschicht-
chromatographie ebenfalls nur geringe Spuren von Gly-
zerin nachgewiesen werden (DAUTEL 1995). Auch be-
wegte sich die Osmolaritit der Himolymphe bei zehn
untersuchten A. reflexus Adulti zwischen ca. 240 und
320 mosmol, was auf keinerlei erhohte Konzentration



niedermolekularer Frostschutzmittel schliefen ldsst.
Ahnlich niedrige Werte um 300 bis 320 mosmol fanden
sich bei sechs Adulti von Dermacentor marginatus (DAU-
TEL 1995). HWANG (2006) fand bei D. variabilis nach
zweistiindiger Kilteexposition bei -5 bis -10 °C eine Er-
hohung der Hamolymphosmolaritit von ca. 400 auf 600
mosmol, verursacht durch einen Anstieg von Glyzerin
und zu einem geringeren Teil von Sorbitol. Ein derarti-
ger Konzentrationsanstieg an Frostschutzmittel senkt
den Gefrierpunkt der Hdmolymphe jedoch nur um 0,4
°C und diirfte das Gefrieren z. B. bei Kontakteis nur un-
wesentlich beeinflussen. Nach ersten eigenen Untersu-
chungen kénnten dhnlich geringe Mengen niedermole-
kularer Frostschutzmittel auch bei Ixodes ricinus vor-
kommen. All diese Ergebnisse sprechen jedoch dafiir,
dass kolligativ wirkende niedermolekulare Frostschutz-
mittel bei der Uberwinterung von Zecken mdoglicher-
weise nur eine geringe Rolle spielen.

Das Auftreten von Gefrierschutzproteinen wurde
bislang erst an drei Arten untersucht (DAUTEL & KNUL-
LE 1996). Bei winterakklimatisierten adulten Argas refle-
xus konnten keinerlei derartige Substanzen detektiert
werden. Eine erste Untersuchung an adulten Ixodes rici-
nus blieb ebenfalls negativ, sollte aber experimentell
tiberpriift werden. Dagegen konnte an Himolymphpro-
ben von adulten Dermacentor marginatus eine geringe
Aktivitit solcher Proteine detektiert werden. Hier wi-
ren eingehendere Untersuchungen vor allem unter Ein-
beziehung weiterer Zeckenarten von groBem Interesse.

Insgesamt kénnen zur Rolle von Frostschutzmitteln
bei Zecken derzeitig kaum Aussagen gemacht werden.
Lediglich bei der Taubenzecke Argas reflexus belegen die
winterlich niedrige Himolymphosmolaritiit, gepaart mit
dem ganzjihrig konstanten UKP und den Ergebnissen
der Diinnschichtchromatographie, dass keine nennens-
werten Mengen niedermolekularer Frostschutzmittel
vorhanden sind. Da auch keine Gefrierschutzproteine
nachgewiesen wurden, diirfte der niedrige UKP der Spe-
zies allein auf das Fehlen potenter Kristallisationskeime
in den Korperfliissigkeiten zuriickzufiihren sein. Erstaun-
licherweise war bei dieser Art neben der hohen Unter-
kiihlungskapazitit auch eine verbliiffend hohe Kiltetole-
ranz zu beobachten. Da Kalteschidden kumulativ wirken,
konnte hier die auBerordentlich geringe metabolische
Rate der Zecke vorteilhaft sein (DAUTEL 1999), eine Ei-
genschaft, die Taubenzecken wahrscheinlich mit ande-
ren Argas-Arten gemein haben, die in ariden Lebensriu-
men vorkommen (HOOGSTRAAL 1983). So weist die afri-
kanische A. walkerae ebenfalls einen hohen Grad an
Kiltetoleranz auf und schlieBlich entstammt auch dieje-
nige Zeckenart, welche weltweit in den hochsten Ho-
henlagen vorkommt, der Gattung Argas, nimlich A. hi-
malayensis (HOOGSTRAAL & KAISER 1973).

5. Hitze

Mit stetig steigenden Temperaturen erhoht sich die
metabolische Rate von Arthropoden (s. Kap. 4) bis ein
artspezifisches Maximum erreicht ist. Bei weiter steigen-
der Temperatur sinkt die metabolische Aktivitit wieder,
bis kurz darauf die obere Letaltemperatur erreicht ist.
Bei dieser erléschen die motorischen Funktionen, was
sich duBerlich mit dem Eintreten des Hitzekomas mani-
festiert (KLOK et al. 2004). Das Uberleben nahe der obe-
ren Letaltemperatur wird in hohem MafBe durch die Fi-
higkeit bestimmt, den nativen Zustand vitaler Proteine
zu erhalten, d.h. deren Denaturierung zu verhindern.
Hier bestehen offensichtlich fiir Eukaryonten relativ en-
ge Grenzen, denn viele terrestrische Arthropoden ha-
ben ihre obere Letaltemperatur in einem Bereich zwi-
schen ca. 45 °C und 55 °C, ohne dass physiologische
Anpassungen eine derart deutliche Verschiebung der le-
talen Temperaturgrenzen erlauben wie im unteren Tem-
peraturbereich. Seit einigen Jahrzehnten ist jedoch be-
kannt, dass viele Lebewesen bei Wirmeexposition soge-
nannte Hitzeschock- oder Stressproteine produzieren
(FEDERER & HOFFMANN 1999), welche andere Proteine
schiitzen und bei deren Faltung und Transport helfen.

Unter den Arthropoden weisen Schildzecken inso-
fern einen besonderen Lebensstil auf, als sie nicht nur
den Umgebungstemperaturen ihres Habitats ausgesetzt
sind, sondern wihrend ihres mehrtigigen Saugaktes die
unmittelbare Korpertemperatur des Wirtes erfahren.
Diese kann im Falle von Végeln bei tiber 40 °C liegen.
Es ist also zu erwarten, dass Zecken physiologische Me-
chanismen besitzen, um mit derart unterschiedlichen
Temperaturen zurechtzukommen. Des Weiteren gibt es
Zeckenarten, die an Standorten mit extremen Tempera-
turschwankungen leben. Dazu gehoren bestimmte Le-
derzecken, die z. B. an sonnenexponierten Felshingen
vorkommen, wo sie die dort briitenden Vogelwirte para-
sitieren (HOOGSTRAAL 1983) oder wiistenbewohnende
Zeckenarten (DOUBE 1975; CHILTON & BULL 1994). Die
in Wiisten vorkommende Hyalomma asiaticum z. B. ist
bei Oberflichentemperaturen von 35-40 °C aktiv (BA-
LASHOV 1968).

Umso erstaunlicher ist es, dass erst bei einer einzi-
gen Zeckenart molekularbiologische Untersuchungen
zu deren Physiologie bei Hitze durchgefiithrt wurden. Bei
der nordamerikanischen Dermacentor variabilis liegt die
obere Letaltemperatur bei 24stiindiger Exposition bei 45
°C und bei 90miniitiger Exposition bei 47 °C. Bei die-
ser Art konnte HWANG (2006) zwei Klone des Hsp70
(Hitzeschockprotein aus der 70 Kilodalton Familie)
identifizieren. Zudem stellte er fest, dass Hsp70 die
Uberlebensrate von D. wariabilis bei einer Temperatur

von 45 °C deutlich erhoht.
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Einige Zeckenarten treten bei hohen Temperaturen
in eine Quieszenz (s. Kapitel 3) ein. Gesogene Nym-
phen 1 von Argas reflexus hiuten sich bei 25 °C inner-
halb von 45-50 Tagen zur Nymphe 2. Gesogene Nym-
phen 1 jedoch, die bei 37,5 °C gehalten werden stellen
ihre Entwicklung ein und hiuten sich nicht, bis nach
ca. 27 Monaten eine hohe Mortalitiit erreicht wird.
Werden sie jedoch nach etwas mehr als 13 Monaten der
hohen Temperatur entnommen und nach 25 °C ver-
bracht, hiuten sie sich ab diesem Zeitpunkt innerhalb
von 47 Tagen, ohne dass eine nennenswerte Verzoge-
rung der Entwicklung gegeniiber derjenigen bei kon-
stant 25 °C eintritt (DAUTEL 1995). Ahnliches wurde
auch bei gesogenen Nymphen 2 beobachtet. Eine bei
hohen Temperaturen auftretende Quieszenz bei Nym-
phen wurde ebenfalls bei der Kéngurus parasitierenden
Ornithodoros guerneyi beobachtet (DOUBE 1975) und
konnte nach den Ergebnissen von DUSBABEK & RosI-
CKY (1976) auch bei Argas polonicus auftreten. Eine
Quieszenz bei gesogenen Zeckenweibchen, die sich in
einer Unterdriickung der Eiablage duflert, wurde bei A.
arboreus beobachtet (HAFEZ et al. 1972) und diirfte nach
den Ergebnissen von DOUBE (1975) und PFEIFFER (1990)
auch bei Ornithodoros guerneyi und Argas walkerae auf-
treten. Moglicherweise ist dieses Phiinomen insbeson-
dere bei Lederzecken weiter verbreitet.

Wie schon bei tiefen Temperaturen, ist auch bei ho-
hen Temperaturen das Ei das empfindlichste Entwick-
lungsstadium bei Zecken. Bei einstiindiger Expositions-
zeit liegt die obere Letaltemperatur bei A. reflexus Eiern
bei 44,1 °C (DAUTEL 1995). Eine Entwicklung ist je-
doch nur bei einer Temperatur unter 38 °C moglich
(Buczek 1988). Dies liegt in einem Bereich von etwa 35
bis 40 °C, der fiir die Eier vieler Zeckenarten die Ober-
grenze fiir eine Entwicklung darstellt: Zecken der Gat-
tungen Argas (HAFEZ et al. 1971; DUSBABEK & ROSICKY
1976; PrelFFER 1990), Amblyomma und Bothriocroton
(NorvAL 1977; KocH & DunN 1980; DipEoLU 1982;
GUGLIELMONE 1992; CHILTON et al. 1993), Haemaphysa-
lis (DipEOLU 1982; PUNYUA 1992), Hyalomma (BALAS-
HOV 1989), Rhipicephalus sowie die australische Ixodes-
Art 1. holocyclus (LONDT 1977; HEATH 1979; DIPEOLU
1982; STREY et al. 1991). Dagegen liegt die Obergrenze
bei den meisten untersuchten Arten der Gattung Ixodes
und Haemaphysalis bereits in einem vergleichsweise
niedrigen Bereich zwischen ca. 30 und 33 °C (ARTHUR
1951; Czapska 1967; FunMoTo 1989; KAKuDA 1990;
FARKAS & SURGEONER 1991; SUTHERST & BOURNE
1991; FunMoTo 1992; OGDEN et al. 2004).

6. Aktivitat bei tiefen Temperaturen

Die Kiltestarre tritt bei Arthropoden artspezifisch
meist bei einer bestimmten Temperatur zwischen 10 °C

und 0 °C ein. Nach neuesten Untersuchungen ist dafiir
ursichlich eine kiltebedingt unzureichende Leistung der
Na*/K*-ATPase der Nervenzelle verantwortlich. Diese
ist bei tiefer Temperatur nicht mehr in der Lage, ein aus-
reichendes Membranpotential fiir die Generierung von
Aktionspotentialen aufzubauen (HOSLER et al. 2000).
Nach CLARK (1995) tritt die Kiltestarre bei adulten Der-
macentor variabilis Zecken zwischen 4 und 4,5 °C und bei
Amblyomma americanum und Ixodes scapularis je nach
Stadium (Nymphe, Adultus) zwischen 6 und 10 °C auf.
Dabei treten groBiere Zecken erst bei tieferen Temperatu-
ren in eine Kiltestarre ein als kleinere Individuen, unab-
hingig vom Entwicklungsstadium. Im Freiland konnten
diese Temperaturen zumindest fiir I. scapularis noch et-
was tiefer liegen, denn DUFFY & CAMPBELL (1994) konn-
ten diese Spezies bereits bei Temperaturen von +4 °C
und dariiber fangen. Auch die nahe verwandte I. ricinus
konnte von ZAKOVSKA & NETUSIL (2007) und KIEWRA
& SoBCzy skI (2006) bei Temperaturen von 0 bis 4 °C
bzw. bei 4,4 °C gefangen werden. Da die gemessenen
Lufttemperaturen nicht unbedingt die Temperatur der
Zecke wiederspiegeln, die v.a. bei Sonneneinstrahlung
hoher liegen kann, bergen derartige indirekte Hinweise
eine gewisse Unsicherheit. Der Autor selbst konnte je-
doch bei einem herbstlichen Zeckenfang im Berliner
Raum bei vollstindig bedecktem Himmel und leichtem
Schneefall bei 3 bis 4 °C Nymphen und Adulti von I. ri-
cinus fangen. Das spricht dafiir, dass sich die Zecken bei
dieser Temperatur noch nicht in der Kiltestarre befan-
den. Auch unsere Beobachtungen zur winterlichen Ak-
tivitit von I. ricinus in Berlin unterstiitzen diese Schluss-
folgerung (DAUTEL et al. 2008). Lokomotorische Aktivi-
tit wurde des Weiteren bei adulten I. persulcatus, Derma-
centor marginatus und Haemaphysalis inermis ebenfalls im
Temperaturbereich zwischen 1 und 5 °C (zitiert in BA-
LASHOV 1989) sowie bei Dermacentor andersoni ab 5 °C
(E1sEN 2007) beobachtet. Ein dhnlicher Grenzbereich
diirfte auch fiir die Aktivitit der heimischen Auwaldze-
cke D. reticulatus gelten, denn sie konnte vom Autor im
Frithjahr ebenfalls nach leichtem morgendlichen
Schneefall mit der Fahne gefangen werden. Damit zei-
gen zumindest einige Zeckenarten der gemiBigten Zo-
nen bei erstaunlich tiefen Temperaturen (1 bis 5 °C) zu-
mindest noch die Fihigkeit, sich am Wirt festzuhalten.
Ob dies immer auch eine koordinierte Lokomotion ein-
schlieBt ist derzeit unklar. Von der an Seevogeln nahe
der Arktis und Antarktis parasitierenden Zecke Ixodes
uriae ist allerdings bekannt, dass die Kiltestarre erst bei
Temperaturen zwischen -1,5 und -5,5 °C eintritt, ein un-
gewohnlich niedriger Wert auch im Vergleich zu ande-
ren Arthropoden, der es der Zecke ermdglicht, auch bei
leichten Frosttemperaturen mobil zu sein. Diesbeziigli-
che Daten zu tropischen und subtropischen Zeckenarten
existieren leider nicht.



7. Temperatur und
geographische Verbreitung

Die geographische Verbreitung von Zecken ist von
biotischen wie auch von abiotischen Faktoren abhin-
gig. Unter den biotischen Faktoren ist insbesondere das
Vorkommen geeigneter Wirte zu nennen, wihrend un-
ter den abiotischen Faktoren Temperatur und Feuchtig-
keit von herausragender Bedeutung sind. Obwohl die
Feuchtigkeit fiir Vorkommen und Habitatbindung vieler
Zeckenarten von hoher Bedeutung ist (KNULLE & Ru-
DOLPH 1982) — so kann sich z. B. I. ricinus nur in solchen
Habitaten halten, in denen die relative Luftfeuchte
nicht fiir lingere Zeit unter 80 % fillt (KAHL 1982) — ist
sie nicht Thema dieses Kapitels.

Beziiglich ihrer Abhiingigkeit von Temperatur und
Wirtsvorkommen diirften sich sowohl endophile und
exophile Zecken als auch wirtsspezifische Arten und
solche mit geringer Wirtsbindung unterscheiden. Endo-
phile Zecken kommen an Schlaf- Sammel- und Nist-
plitzen ihrer Wirte vor, z. B. in Erdbauten von kleinen
und mittelgroBen Siugern, in Baumhohlen und Nestern
von Vogeln oder an Sammel- und Ruheplitzen von Fle-
dermiusen, z. B. Hohlen. Solche Habitate konnen eine
mehr oder weniger starke Schutz- und Pufferwirkung ge-
geniiber Temperaturextremen ausiiben. Bei Kilte insbe-
sondere auch dann, wenn ein wirmender Wirt zugegen
ist. Je nach Ausprigung der Schutzwirkung erlauben sie
das Vorkommen von Zecken in Regionen, in denen die-
se ansonsten nicht langfristig iiberleben wiirden.

Auf der anderen Seite zeigen endophile Zecken
hiufig eine stark ausgeprigte Wirtsbindung, d.h. sie pa-
rasitieren nur eine oder wenige, dasselbe Habitat fre-
quentierende Wirtsart(en). Zecken mit derart enger
Wirtsspezifitit sind ultimativ an die Verbreitung ihrer
Wirtsart(en) gebunden und kénnen nicht in Regionen
vorkommen, die zwar klimatisch eine Existenz gewihr-
leisten wiirden, in denen ihr Wirt aber fehlt. Ein Bei-
spiel dafiir ist I. lividus, eine Zeckenart, die Uferschwal-
ben (Riparia riparia) parasitiert. Ihr Verbreitungsgebiet
reicht von Europa iiber weite Teile Russlands, stidlich
bis zur Nordgrenze Kasachstans, ostlich bis zur Halbin-
sel Kamtschatka (KOLONIN 1981) und deckt sich weit-
gehend mit der dortigen geographischen Verbreitung
der Uferschwalbe. Die Zecke selbst lebt in den langen
Nestgingen, welche die Schwalbe in sandige Steilhinge
gribt. Dieses Habitat diirfte einigen Schutz gegeniiber
Temperaturextremen bieten, und so gehort I. lividus zu
den Zeckenarten, die in Europa am weitesten im Nor-
den vorkommen (JAENSON et al. 1994).

Nicht immer jedoch kommt die Zecke im gesamten
Verbreitungsgebiet ihres Wirtes vor. Vielmehr kann sie
durch Umweltfaktoren weiter in ihrem Areal begrenzt

werden. Ein Beispiel dafiir ist die endophile Taubenze-
cke Argas reflexus, die nur an Brutplétzen der Felsentau-
be, Columba livia, vorkommt. Die Felsentaube lebt in
Siideuropa, in weiten Teilen Afrikas und Asiens und ih-
re domestizierte Form, die verwilderte Haustaube ist
weltweit verbreitet und kommt in Europa bis 70°N vor.
Das Vorkommen der Zecke erstreckt sich dagegen nur
iiber den Mittelmeerraum sowie West- und Mitteleuro-
pa bis 55°N (DAUTEL et al. 1991). Im Osten Europas
wird Argas reflexus durch die nahe verwandten A. polo-
nicus und A. vulgaris ersetzt, in Nordafrika durch A. her-
manni (DUSBABEK 1985, HOOGSTRAAL 1983). An diesen
Verbreitungsgrenzen konnte also auch Konkurrenz
durch andere Zecken eine Rolle spielen. Das Vorkom-
men der Zecke nach Norden wird dagegen sehr wahr-
scheinlich durch die den Zeckeneiern withrend der war-
men Jahreszeit zur Verfiigung stehende Temperatursum-
me begrenzt (DAUTEL & KNULLE 1998a). Wie bereits er-
wihnt (Kap 6.2) sind sdmtliche postembryonalen Sta-
dien von A. reflexus winterhart, allein das Eistadium
kann in Mitteleuropa nicht tiberwintern. Die Larven
miissen also bis zum Winter aus den Eiern geschliipft
sein, um zu iiberleben. Die hierfiir notwendige Tempera-
tursumme steht jedoch in einem durchschnittlichen
mitteleuropdischen Sommer nicht zur Verfiigung und in
der Tat findet sich A. reflexus in Mitteleuropa nur in
oder an wirmebegiinstigten Gebduden, die durch die
Sonneneinstrahlung im Vergleich zur Umgebung er-
hohte Temperaturen aufweisen.

Eine dhnliche Abhiingigkeit der Nordverbreitung
von der withrend des Sommers zur Verfiigung stehenden
Temperatursumme konnte fiir die eurasischen Derma-
centor-Arten (D. marginatus und D. reticulatus) bestehen
(KaHL & DAUTEL 2008). Sowohl Eier als auch Larven
und Nymphen beider Arten sind vergleichsweise kiilte-
empfindlich (Tab. 4). Lediglich gesogene Nymphen von
D. reticulatus tolerieren einige Wochen und Monate bei
5 bis 10 °C und kénnten moglicherweise frostfreie Win-
ter iiberdauern. Durchschnittliche mitteleuropdische
Winter diirften dagegen nur adulte Zecken beider Arten
(Tab. 4) iiberleben. Dies gilt umso mehr in stirker von
kontinentalem Klima gepriigten Regionen. Der gesamte
Zyklus von Eiablage iiber Embryonalentwicklung, Lar-
ven- und Nymphenstadium bis zum Schliipfen der
Adulti muss daher zwischen Frithjahr und Herbst eines
Jahres abgeschlossen werden. Dabei zeigen sowohl die
Eier (Tab. 1) als auch die gesogenen Larven und Nym-
phen (Tab. 2) auBerordentlich kurze Entwicklungszei-
ten, selbst im Vergleich zu Zeckenarten der gemiBigten
Zonen, was auf einen entsprechenden Selektionsdruck
hindeutet. Dennoch diirfte die sommerlich zur Verfii-
gung stehende Wirmesumme an der nérdlichen Ver-
breitungsgrenze fiir die Gesamtentwicklung nicht aus-
reichen. Dafiir spricht, dass D. reticulatus in Osteuropa,
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wo durch das kontinentalere Klima im Sommer hhere
Temperaturen herrschen, weiter nérdlich vorkommt als
in West- oder Mitteleuropa. Dazu passt ebenso, dass die
Zeckenart innerhalb der letzten 10-15 Jahre in den som-
merlich wirmebegiinstigten siidwestlichen und nordost-
lichen Teilen Deutschlands deutlich zugenommen hat
(DAUTEL et al. 2006; GRAY et al. 2009). Die beobachte-
te Arealerweiterung der Spezies konnte also mit der be-
ginnenden Klimaverinderung zusammenhingen. Aller-
dings wurde bei der etwas wirmeliebenderen D. margi-
natus, deren nordliche Grenze in Deutschland etwa im
Rhein/Main-Gebiet liegt, wihrend desselben Zeitraums
keine derartige Zunahme und Verbreitung nach Norden
beobachtet. Daher ist es fraglich, ob das gehdufte Auf-
treten von D. reticulatus allein auf Temperatureinfliisse
zuriickzufiihren ist. Vielmehr konnte auch eine Zunah-
me geeigneter Habitate (z. B. Brachen mit lockerem
Baumbestand), geférdert durch Flichenstilllegungspro-
gramme der EU oder eine Zunahme geeigneter Wirte,
insbesondere Rotwild, eine Verbreitung der Spezies be-
giinstigt haben (DAUTEL et al. 2006).

Bei der heimischen Ixodes ricinus wurde wihrend der
letzten 20 Jahre ebenfalls eine deutliche Arealerweite-
rung nach Norden (TALLEKLINT & JAENSON 1998) be-
obachtet. Zudem ist ein Vordringen der Art in groBere
Hohenlagen Mitteleuropas, von 700 m Ende der siebzi-
ger Jahre bis auf 1100 m nach der Jahrtausendwende do-
kumentiert (DANIEL 1993; DANIEL et al. 2003; DANIEL
et al. 2004). Hierbei ist nicht ganz klar auszumachen, ob
winterliche Temperaturextremata oder begrenzte som-
merliche Wirmemengen das weitere Vordringen an den
jeweiligen Grenzen limitieren. Wie bereits erwihnt
spielen auch die Feuchteverhiltnisse im Habitat der Art
eine grofe Rolle, wohingegen das Vorkommen be-
stimmter Wirtstiere bei dieser wenig wirtsspezifischen
Zeckenart von geringerer Bedeutung sein diirfte. Indi-
rekte Hinweise aus Skandinavien legen nahe, dass sich
linger anhaltende Frostperioden mit Temperaturen un-
ter -10 °C besonders negativ auf die Abundanz von I. ri-
cinus auswirken (LINDGREN et al. 2000). Untersuchun-
gen zur Kiltetoleranz einer Berliner Population der Spe-
zies konnten diese Schlussfolgerung stiitzen, denn eine
einmonatige Exposition bei -10 °C geht bereits mit ei-
ner 50 %igen Mortalitit einher. Allerdings ist unbe-
kannt, ob sich die Kiltetoleranz bei verschiedenen Po-
pulationen dieser weitverbreiteten Art unterscheidet.
Auch weill man kaum etwas iber die tatsichlichen
Temperaturen im Uberwinterungshabitat, die z. B. bei
Vorhandensein einer Schneedecke erheblich von der je-
weiligen Lufttemperatur abweichen (BaLAsHOV 1993).
Dagegen deuten die Untersuchungen von MATERNA et
al. (2008) darauf hin, dass sich I. ricinus in groferen Ho-
henlagen deshalb nicht halten kann, weil eine unzurei-
chende Temperatursumme im Sommer keine Entwick-
lung von einem Stadium zum nichsten zulisst.

Was die moglichen Konsequenzen des beginnenden
Klimawandels betrifft, so konnten sie sich bei dieser Art
in einer Verschiebung der saisonalen Aktivititszeiten
hin zu mehr Herbst- und Winteraktivitit duBern (GRAY
2008). Mogliche Arealverschiebungen sind deutlich
schwieriger vorauszusagen, vor allem da eine Vielzahl
weiterer Faktoren wie Regenmenge, Vegetationsbede-
ckung, Landnutzung, Wirtsverbreitung usw. das Vor-
kommen von [. ricinus beeinflussen. Es ist auch zu er-
warten, dass . ricinus aus manchen Regionen ver-
schwinden wird. In diesem Zusammenhang kénnten
Untersuchungen der Habitatpriiferenz von Zecken mit-
tels Satellitendaten (EISEN et al. 2006; OGDEN et al.
2006; ESTRADA-PENA et al. 2006a) sowie das Monito-
ring von Habitatverinderungen hilfreich sein. So kénn-
ten moglicherweise frithzeitig Hinweise auf etwaige
Arealverschiebungen gewonnen, oder sogar Prognosen
fiir die Zukunft erstellt werden (ESTRADA-PENA 2006b).
Um urséichliche Faktoren fiir die Verbreitung einer Ze-
ckenart zu identifizieren, werden aber weitere dkologi-
sche wie auch molekularbiologisch-physiologische Un-
tersuchungen der betreffenden Spezies notwendig sein.

8. Zusammenfassung

Die Temperatur iibt einen herausragenden Einfluss
auf Entwicklung, Uberleben und damit auch die Ver-
breitung von Zecken aus. Die Entwicklungsgeschwin-
digkeit von Zecken nimmt mit zunehmender Tempera-
tur in nicht-linearer Weise zu. Dabei brauchen groBere
Stadien bei gleicher Temperatur i.d.R. linger fiir ihre
Entwicklung als kleinere. Der Entwicklungsnullpunkt
liegt je nach Zeckenart und —Stadium meist zwischen 7
und 18 °C und die Kiltestarre tritt bei Arten der gemi-
Bigten Breiten oft erst bei 5 °C oder darunter ein. Bei
Frosttemperaturen zeigen Zecken eine ausgeprigte Un-
terkiihlungsfihigkeit, typischerweise bis -15 °C und da-
runter. Es wurden bislang in Zecken jedoch nur geringe
Mengen niedermolekularer Frostschutzmittel nachge-
wiesen. Alle daraufhin untersuchten Arten waren dage-
gen sehr empfinglich fiir inokulatives Gefrieren. Un-
giinstige Temperaturbedingungen wie Hitze oder Kilte
koénnen Zecken dabei in einem Zustand der Diapause
oder auch der Quieszenz iiberdauern. Beide Formen der
Dormanz dienen nicht selten als Regulationsmechanis-
mus zur saisonalen Anpassung deses Lebenszyklus. Ein
niedriger Grundmetabolismus (ohne Dormanz) diirfte
ebenfalls vorteilhaft fir das Uberleben bei tiefen Tem-
peraturen sein. Die geographische Verbreitung von Ze-
cken ist von biotischen Faktoren, z. B. der Verbreitung
von Wirten abhiingig. Insbesondere an den Arealgren-
zen konnten allerdings auch Temperaturextremata oder
die wihrend einer Saison zur Verfiigung stehende Wiir-
mesumme limitierend wirken.
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