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Vermehrungspotential von Geschwisterbruten
des Buchdruckers, Ips typographus (LINNAEUS, 1758)
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Abstract: Reproductive potential of sister broods in the European spruce bark
beetle, Ips typographus (LINNAEUS, 1758). The European spruce bark beetle Ips
typographus is the most destructive pest of Norway spruce and mass outbreaks
usually occur after abiotic disturbances. Here, we studied the reproductive potential
of sister broods, i.e. an additional brood established by re-emerging females, and how
this might affect population dynamics. We compared the length of mother tunnels,
number of eggs and larvae, and egg mortality among first-generation broods and
two consecutive sister broods. Males and females were exposed to spruce logs at
25°C and long-day (L:D 16:8) under laboratory conditions and brood parameters
were evaluated after 14 days. The percentage of females that established a brood
was 75 % in the first generation, 100 % in the first sister brood and 75 % in the second
sister brood. Average lengths of mother tunnels ranged between 7.47 cm and 10.97 cm
and did not differ significantly among each other. Overall, the mean number of eggs
was between 16.7 and 49.9, with significant differences between first generation
and second sister brood. The mean number of larval tunnels showed a similar pat-
tern. We discuss the importance of sister broods for the population dynamics of /.
typographus and the evolutionary background of this part of its reproductive biology.
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Einleitung

Der Buchdrucker, Ips typographus (Linnatus, 1758) (Coleoptera, Curculionidae, Scolyti-
nae), gilt gemeinsam mit dem Kupferstecher, Pityogenes chalcographus, als der bedeutendste
Borkenkifer Europas. Ips typographus priferiert als Fral- und Brutbaum die Gemeine
Fichte (Picea abies), besiedelt aber auch die Waldkiefer (Pinus sylvestris), die Europiische
Lirche (Larix decidua) und andere Koniferen (CHRISTIANSEN & BAKKE 1988, Woob &
BrigHT 1992, PFEFFER 1995), wobei iiberwiegend der untere Stammabschnitt befallen
wird (ScHWERDTFEGER 1970). Der Buchdrucker ist in weiten Teilen Eurasiens beheimatet,
in Habitaten mit geeigneten Wirtsbiumen (WERMELINGER 2004).

Ips typographus gilt als Sekundirparasit und Besiedler von geschwichten und frisch abge-
storbenen Baumen (ANDERBRANT 1989, SCHWENKE 1996). Mit der steigenden Haufigkeit
von abiotischen Storungen dndert sich auch das Besiedlungsverhalten des Buchdruckers.
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Er wechselt von einer kleinen Population mit wenigen Individuen, die absterbende
Biume befallen, zu einer hohen Anzahl an Kifern, die aktiv gesunde Biume befallen
und zum Absterben bringen kénnen (CHRISTIANSEN & BAKKE 1988, CHRISTIANSEN
2008; SeIpL et al. 2011). Das exponentielle Wachstum von Populationen ist iberwie-
gend auf abiotische Stérungen zurtickzufiihren, die durch Windwurf sowie Wind- und
Schneebruch ausgeldst werden (WERMELINGER 2004, SEIDL et al. 2011). Weiters konnen
langanhaltende Trockenperioden, die die Biume in ihrer Abwehr schwichen und fiir
einen Befall pridisponieren kénnen, zu Massenvermehrungen fithren (SEIpL et al. 2016,
MaARINI et al. 2017).

Der Buchdrucker ist ein polygyner Rindenbriiter. Mannchen sind hierbei die Erstbesiedler
eines nicht befallenen Baumes, der aufgrund visueller, olfaktorischer und gustatorischer
Merkmale ausgewihlt wird. Danach fressen sich die minnlichen Kifer durch die du-
Bere Rinde und legen im Phloem eine Begattungskammer an. Wihrenddessen werden
Aggregationspheromone ausgesendet, die Artgenossen beiderlei Geschlechts anlocken.
Ein Minnchen paart sich anschlieflend mit einem bis drei, selten vier, Weibchen. Diese
legen individuelle Mutterginge in der Faserrichtung des Baumes an. An beiden Sei-
ten eines Mutterganges werden bis zu ~80 Eier in Einischen abgelegt und die daraus
schliipfenden Larven fressen in rechtwinkeliger Richtung zum Muttergang. Nach der
Larvalentwicklung durch drei Larvenstadien erfolgt die Verpuppung in Puppenwiegen.
Die Kifer der Filialgeneration fiihren im angrenzenden Phloem einen Reifungsfraf§ zur
Entwicklung der Gonaden und Flugmuskulatur durch. Danach verlassen die Jungkifer
das Brutsystem, um eine neue Generation anzulegen (SCHWERDTFEGER 1970, POSTNER
1974, WERMELINGER 2004).

Neben der hohen Fekunditit und der Kommunikation mit Aggregationspheromonen ist
die Ausbildung mehrerer Generationen pro Jahr (i.e. Multivoltinismus) fiir das Populati-
onswachstum von 1. typographus von grofler Bedeutung. In Jahren giinstiger Witterung
konnen bis zu drei Generationen angelegt werden. Nach der Anlage einer Generation
kann ein Weibchen die Energiereserven mit einem Regenerationsfrafl erneuern, um eine
Geschwisterbrut anzulegen (ANDERBRANT 1986, NETHERER et al. 2001).

Geschwisterbruten treten bei verschiedenen Arten der Scolytinae auf. Die Anlage von
weiteren Bruten desselben Weibchens wurde zum Beispiel bei Tomicus piniperda (Sau-
VARD 1993), Ips sexdentatus (JACTEL & LIEUTIER 1987), Dendroctonus frontalis (\WAGNER
et al. 1981), Dendroctonus rufipennis (HANSEN & BENTZ 2003) sowie bei L typographus
(ANDERBRANT 1988, 1989; ANDERBRANT & LOFQvisT 1988) beschrieben.

Hierbei beendet ein Weibchen die Eiablage der ersten Brut, fiihrt einen Regenerations-
fraf§ durch, verldsst das Brutsystem und legt am selben oder einem anderen Baum ein
neues Brutsystem an (ANDERBRANT 1986, 1988; WERMELINGER & SEIFERT 1999). Un-
tersuchungen an I zypagraphus von ZoLuBAs & ByERrs (1995) zeigten, dass sich wieder
ausbohrende Weibchen eine geringere Ausbreitungsdistanz aufweisen, um eine Geschwis-
terbrut anzulegen, als Individuen, die ihren Uberwinterungsort verlassen, um eine erste
Brut zu bilden. Der Regenerationsfraf zur Erneuerung der Energiereserven ist optional
durchfiithrbar und abhingig von der Vitalitit des Weibchens (ScHwERDTFEGER 1970,
WERMELINGER 2004). Weiters ist keine erneute Kopulation mit einem Minnchen nétig,



GASPLMAYR A. et al. 2021 Entomologica Austriaca 28: 7-23

damit Geschwisterbruten angelegt werden kénnen (ANDERBRANT & LOFQvIsT 1988).
Das Aufsuchen eines Minnchens bringt fiir das Weibchen hingegen gewisse Vorteile mit
sich: einerseits die Zeitersparnis durch eine bereits angelegte Begattungskammer durch
ein Minnchen und andererseits eine geringere Vulnerabilitit gegeniiber der natiirlichen
Abwehr eines Baumes. Ein Nachteil, den das frithzeitige Ausbohren aus dem Brutbaum
mit sich bringt, kann zum Beispiel eine frithe erneute Aussetzung gegeniiber Antagonisten
sein (KIRKENDALL 1983).

Grof8e Brutsystemdichten in einem Baum fiithren zu hoher intraspezifischer Konkur-
renz um das vorhandene Substrat, was ein frithzeitiges Verlassen des Baumes auslosen
kann (KiRkeNDALL 1983). Ips typographus verringert die steigende Mortalitdt durch
innerartliche Substratkonkurrenz durch das Aufsuchen eines anderen Brutbaumes und
die anschlieende Anlage einer Geschwisterbrut (KIRKENDALL 1983, ANDERBRANT et
al. 1985). Eine weitere mogliche Strategie, die mit der Anlage von Geschwisterbruten
verfolgt wird, kann das Senken der Gefahr vor Krankheiten, Parasiten und Pridatoren
innerhalb eines Brutbaumes sein (KIRKENDALL 1983, WESLIEN & REGNANDER 1992,
WERMELINGER 2002). Zusitzlich wird vermutet, dass niedrige Energiereserven der
weiblichen Parentalkifer diese zum Ausbohren und zu einem Regenerationsfrafl bewegen
(ANDERBRANT 1989).

Die Anzahl der Nachkommen in den Geschwisterbruten des Buchdruckers wird von
ANDERBRANT & LOFQvIsT (1988) als unabhingig von der Fekunditit der ersten Brut
beschrieben und kann mit einer gleich groflen Anzahl angelegt werden. Die Uberle-
bensfihigkeit von 1. typographus nimmt mit der Verweildauer in der ersten Brut, durch
die Abnahme der Substratqualitit, immer weiter ab. Somit sind Individuen, welche eine
grofle Nachkommenschaft in der Filialgeneration angelegt haben, weniger in der Lage
eine grofe zweite Brut (Geschwisterbrut) anzulegen (ANDERBRANT 1988).

Weibchen in niedrigen Hohenlagen sind aufgrund moderater Witterungsbedingungen
stirker dazu in der Lage Geschwisterbruten auszubilden als Weibchen in gréfleren
Seehéhen. In Tieflagen mit langen Vegetationszeiten und giinstigen Umweltbedin-
gungen konnen bis zu drei Geschwisterbruten angelegt werden (NETHERER et al.
2001). Zusitzlich kann das Vorhandensein minnlicher Individuen die Chance auf
cine erfolgreiche Geschwisterbrut erhéhen. Weibliche Individuen sind aber durch-
aus in der Lage, ohne weitere Befruchtung erfolgreiche Geschwisterbruten anzule-
gen (ANDERBRANT & LOrQvisT 1988, NETHERER et al. 2001). Die Bereitschaft zur
Anlage einer Geschwisterbrut eines solitiren weiblichen Parentalkifers wird jedoch
als geringer eingeschitzt als die Bereitschaft bei einer pirchenweisen Besiedlung
(Krrtscu 2005).

Die Relevanz von Geschwisterbruten in Bezug auf die Populationsentwicklung wird
bei univoltinen Individuen als hoch, bei multivoltinen Individuen als gering eingestuft
(NETHERER et al. 2001). In hoheren Lagen, wo grofle Wintermortalitit herrschen kann,
leisten Geschwisterbruten einen grofSen Beitrag zur Vermehrung (ANNILA 1969). In
tieferen Lagen, mit zwei oder drei Generationen pro Jahr, haben Geschwisterbruten nur
einen moderaten Einfluss auf das Populationswachstum (WERMELINGER & SEIFERT
1999, NETHERER et al. 2001).
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Ziel dieser Untersuchung war es, das Vermehrungspotential von Geschwisterbruten und
den potentiellen Einfluss auf das Populationswachstum von 7. typographus zu beurteilen.
Es wurde die Frage bearbeitet, ob die Bereitschaft zur Anlage eines Brutsystems aufrecht
bleibt oder diese mit steigender Anzahl an Bruten abnimmt. Weiters wurde untersuchr,
ob die Fekunditit der Filialgeneration hin zu den folgenden Geschwisterbruten abnimmt.
Die Fekunditdt wurde hinsichtlich der Anzahl der abgelegten Eier und der sich entwi-
ckelnden Larven beurteilt.

Material und Methoden

Herkunft des Kafermaterials

Die in den Versuchen verwendeten Buchdruckerindividuen stammten aus der Zucht

des Instituts fiir Forstentomologie, Forstpathologie und Forstschutz, Universitit fir
Bodenkultur Wien.

Alle Versuche wurden in einem Klimaraum unter kontrollierten Bedingungen, bei einer
konstanten Temperatur von 25°C (+ 1° C) und Langtag (L:D 16h: 8h), durchgefiihrt.
Die relative Luftfeuchtigkeit schwankte zwischen 65 % und 92 %.

Versuchsvorbereitung

Die Individuen fiir die Geschwisterbrutversuche wurden aus den Zuchtkifigen frithes-
tens vier Wochen nach dem urspriinglichen Ansatz entnommen (Parentalkifer verlassen
nach ca. zwei Wochen ihr Brutsystem zur Anlage von Geschwisterbruten (M. ScHE-
BECK, unpublizierte Beobachtung); die Versuche sollten mit Filialkifern durchgefiihrt
werden, die zuvor noch nicht kopuliert und noch keine Brut angelegt hatten). Dariiber
hinaus wurden nur frisch geschliipfte, moglichst vitale Kifer fiir die Ansatzversuche
verwendet.

Die Geschlechterbestimmung erfolgte nach ScarLyTER & CEDERHOLM (1981).

Versuchsaufbau

Die Ansatzversuche zur Untersuchung des Vermehrungspotentials von Geschwisterbru-
ten erfolgten in Kunststoffboxen mit Deckeln (56 x 39 x 28 cm). Um eine ausreichende
Sauerstoftversorgung und Luftzirkulation zu gewihrleisten, wurde der Deckel mit ei-
nem Loch (40 x 15 cm) versehen, welches mit einem feinmaschigen Metallgitter (0,25 x
0,25 mm) verschlossen wurde.

Als Brutholz fiir die Ansitze wurden Stimme von P. abies aus Prinzersdorf, Niederosterreich,
mit einer Linge von etwa 23 cm und einem Durchmesser von 10 bis 15 cm verwendet.
Versuchsablauf

Ziel der Untersuchungen war, das Vermehrungspotential (i.e. Brutbereitschaft, Fekundi-
tit) der Filialgeneration mit zwei darauffolgenden Geschwisterbruten zu vergleichen. Bei
jedem erneuten Ansatz wurde dasselbe Buchdruckerweibchen, jedoch neue Mannchen
und frische Brutstimme verwendet.

Die Untersuchung begann mit dem Ansatz von 20 minnlichen Individuen, die ein-
zeln und frei zu 20 Brutstimmen hinzugefiigt wurden (i.e. ein Minnchen pro Stamm
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Tab. 1: Beispielhafter zeitlicher Ablauf eines Versuchsdurchganges

Datum Tatigkeit

Entwicklung der Filialgeneration

28.01.2020 Ansatz Mannchen > Anlage der Begattungskammer
30.01.2020 Ansatz Weibchen > Kopulation mit M&nnchen

bis 12.02.2020 Entwicklungszeit > Anlage des Brutsystems

12.02.2020 Offnung des Brutstamms - Auswertung des Brutsystems;

Absammeln des weiblichen Parentalkafers

Entwicklung der 1. Geschwisterbrut

10.02.2020 Ansatz neues Mannchen - Anlage der Begattungskammer
12.02.2020 Ansatz des alten Weibchens > Kopulation mit M&nnchen
bis 26.02.2020 Entwicklungszeit > Anlage des Brutsystems

26.02.2020 Offnung des Brutstammes > Auswertung des Brutsystems;

Absammeln des weiblichen Parentalkafers

Entwicklung der 2. Geschwisterbrut

24.02.2020 Ansatz neues Mannchen > Anlage der Begattungskammer
26.02.2020 Ansatz des alten Weibchens > Kopulation mit M&nnchen
bis 11.03.2020 Entwicklungszeit > Anlage des Brutsystems

11.03.2020 Offnung des Brutstammes - Auswertung des Brutsystems;

Ende des Versuchsablaufes

und Box) (Tab. 1). Diese Minnchen bohrten sich in die Borke ein und warfen rétlichbraunes
Bohrmehl aus, welches als Merkmal fiir die erfolgreiche Anlage einer Begattungskammer
herangezogen wurde. Hatte sich ein Mannchen bis zum zweiten Tag nach dem Ansatz
nicht eingebohrt, wurde es durch ein neues Individuum ersetzt.

Am zweiten Tag nach dem Ansatz der Midnnchen wurde je ein Weibchen hinzugefiigt.
Weibliche Individuen wurden nahe des vom minnlichen Parentalkifer angelegten Bohr-
lochs angesetzt, um das Auffinden der Begattungskammer zu erleichtern. Anschlieflend
wurde eine Versuchsphase von 14 Tagen festgelegt, in der die Kopulation, die Anlage
des Muttergangs, der Einischen und die Ausbildung der Larvenginge erfolgen sollte.

Nach Ablauf der 14 Tage wurden die Versuchsstimme entrindet, mit dem Augenmerk, die
weiblichen Parentalkifer lebend einzusammeln sowie das im Bast angelegte Brutsystem
und die Nachkommenschaft zu erhalten.

Fir die Vergleiche des Vermehrungspotentials zwischen der Filialgeneration und den
folgenden Geschwisterbruten wurden folgende Parameter herangezogen:
1. Anlagebereitschaft der Geschwisterbruten

Unter der Anlagebereitschaft ist der Anteil an erfolgreich angelegten Brutsystemen im
Verhilenis zu den insgesamt angesetzten weiblichen Individuen zu verstehen. Als erfolg-
reich galt ein Brutsystem dann, wenn ein Muttergang und Einischen angelegt wurden
und sich Larven entwickelt hatten.

1



GASPLMAYR A. et al. 2021 Entomologica Austriaca 28: 7-23

2. Lange der Mutterginge

Die Mutterginge von I typographus werden beginnend von der Begattungskammer
ausgebildet und auch nach der letzten Eiablage bis zum Ausbohren aus dem Brutsystem
erweitert. Diese Erweiterung des Muttergangs dient dem weiblichen Parentalkifer als
Regenerationsfraf$. Die Messung der Mutterganglinge erfolgte von der Begattungskam-
mer bis zum am weitest davon entfernten Punkt.

3. Anzahl der angelegten Einischen

Die Anlage der Einischen erfolgt durch den weiblichen Kifer, der die Nische freilegt, ein
Eiablegt und dann die Nische wieder mit Bohrmehl verschlief3t. Es wurden alle angelegten
Einischen ausgewertet, unabhingig davon, ob ein Ei abgelegt wurde beziechungsweise,
ob sich daraus eine Larve entwickelte.

4. Anzahl der ausgebildeten Larvenginge

Aus den in den Einischen abgelegten Eiern entwickeln sich die Larven. Dabei wird meist
in horizontaler Richtung ein Larvengang angelegt. Es wurden alle mit freiem Auge er-
kennbaren Larvenginge aufgenommen, selbst wenn sich diese durch Hindernisse nicht
vollstindig entwickeln konnten.

5. Eimortalitit

Die Eimortalitit ergab sich aus dem Verhiltnis zwischen der Anzahl der Larvenginge
und der Anzahl der Einischen.

Um die abgesammelten weiblichen Parentalkifer ohne zeitliche Verzégerung fiir einen
erneuten Versuchsdurchlauf zur Anlage von Geschwisterbruten an Brutstimmen ansetzen
zu konnen, wurden zwei Tage vor dem Offnen der Stimme der Filialgeneration neue
minnliche Parentalkifer an frischen Stammstiicken angesetzt (unter der Annahme,
dass das Einbohren und die Anlage der Begattungskammer zwei Tage dauert). Die
zuvor abgesammelten Weibchen wurden analog zum ersten Durchlauf wieder zu den
Minnchen gesetzt. Weitere 14 Tage Entwicklungszeit folgten fiir die Ausbildung der
1. Geschwisterbrut, welche anschiefSend wieder mit denselben Parametern ausgewertet
wurde. Das Prozedere wiederholte sich ein weiteres Mal fiir die Ausbildung der 2. Ge-

schwisterbrut (Tab. 1, Tab. 2).

Statistische Auswertung

Fiir die statistische Auswertung wurde das Programm R, Version 3.6.3 (THE R Founpa-
TION 2020) verwendet. Die Normalverteilung der Daten wurde anhand des Shapiro-Wilk
Normality-Tests tiberpriift. Das Signifikanzniveau lag bei = 0.05.

Aufgrund der Mortalitit der Versuchskifer wurde der Stichprobenumfang von Ansatz zu
Ansatz kleiner (Ansatz Filialgeneration 20 Wiederholungen, Ansatz 1. Geschwisterbrut
10 Wiederholungen, Ansatz 2. Geschwisterbrut 4 Wiederholungen). Der Shapiro-Wilk
Normality-Test wird erst bei groffen Stichprobenumfingen signifikant, deshalb wurde die
Uberpriifung auf gegebene Normalverteilung mit der Darstellung als Quantile-Quan-
tile-Plots und als Histogramm erginzt. Fiir statistische Vergleiche von drei Stichproben
(Parameter der Filialgeneration, der 1. und 2. Geschwisterbrut) wurde — nach Testung auf
Normalverteilung der Daten — eine einfaktorielle ANOVA durchgefiihrt. Anschlieflend
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wurde die Varianzhomogenitit mit dem Bartlett-Test tiberpriift. Ergab die ANOVA
signifikante Unterschiede (p-Wert <0,05) wurde ein Post-Hoc-Test (Tukey-Kramer-Test)
durchgefiihrt, um die sich signifikant voneinander unterscheidenden Stichproben zu
ermitteln.

Weiters wurden Brutsysteme mit kurzen Muttergingen und 1 bis 3 angelegten Einischen
(,Beinahe-Fehlversuche®) nicht in die Auswertung miteinbezogen.

Ergebnisse

Anlagebereitschaft

Die Ansitze von 1. typographus erfolgten paarweise an 20 Fichtenstammstiicken (Tab. 2).
Von diesen 20 weiblichen Parentalkifern wurden 15 Brutsysteme angelegt, an fiinf
Stammstiicken wurden keine Brutsysteme und Mutterginge angelegt, das heifit, die
Anlagebereitschaft betrug 75 %. Die Weibchen, die keine Brutsysteme anlegten, bildeten
in manchen Fillen muttergangihnliche Erweiterungen ohne eine Ablage von Eiern oder
verlieen die Begattungskammer und wurden tot in den Boxen aufgefunden. Nach 14
Tagen (i.e. Offnung der Stimme) wurden in diesen 15 angelegten Brutsystemen zehn
weibliche Parentalkifer lebend, fiinf weibliche Parentalkifer tot aufgefunden. Die Mor-
talitdt der weiblichen Parentalkifer, die eine Brut angelegt hatten, lag somit bei 33 %.

Die Bereitschaft der weiblichen Parentalkifer zur Anlage einer 1. Geschwisterbrut lag
bei 100% (Tab.2). Von zehn angesetzten Weibchen legten alle, im paarweisen Ansatz
mit einem neuen minnlichen Parentalkifer, erfolgreich eine Geschwisterbrut an. Nach
14 Tagen (i.e. Offnung der Stimme) lag die Mortalitit der weiblichen Parentalkifer bei
60 %; nach dieser Zeit lebten noch vier der zehn angesetzten Weibchen.

Tab.2: Anlagebereitschaft und Mortalitét der Parentalkéfer der Filialgeneration, der 1. Geschwisterbrut
und der 2. Geschwisterbrut

Filialgeneration Anzahl Anzahl
Ansétze (Versuchsbeginn) 20 | ausgebildete Brutsysteme 15
ausgebildete Brutsysteme 15  davon lebende weibliche Parentalkéfer 10
keine ausgebildeten Brutsysteme 5 | davon tote weibliche Parentalké&fer 5
Anlagebereitschaft [%] 75  Mortalitat der weiblichen Parentalkéfer [%] 33
1. Geschwisterbrut Anzahl Anzahl
Ansétze (Versuchsbeginn) 10 | ausgebildete Brutsysteme 10
ausgebildete Brutsysteme 10 | davon lebende weibliche Parentalkafer 4
keine ausgebildeten Brutsysteme 0 | davon tote weibliche Parentalkéfer 6
Anlagebereitschaft [%)] 100 Mortalitat der weiblichen Parentalkafer [%)] 60
2. Geschwisterbrut Anzahl Anzahl
Ansatze (Versuchsbeginn) 4 | ausgebildete Brutsysteme 3
ausgebildete Brutsysteme 3 | davon lebende weibliche Parentalkéfer 0
keine ausgebildeten Brutsysteme 1 | davon tote weibliche Parentalkafer 3
Anlagebereitschaft [%)] 75 Mortalitat der weiblichen Parentalkéfer [%] 100
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Abb. 1: Muttergangléngen in der Filialgeneration, der 1. Geschwisterbrut und der 2. Geschwisterbrut

Die Bereitschaft der weiblichen Parentalkifer zur Anlage ciner 2. Geschwisterbrut lag
bei 75 % (Tab.2), drei der vier ansetzten Weibchen legten eine zweite Geschwisterbrut
an. Die Mortalitdt nach der Anlage der Geschwisterbrut lag bei 100 %. Nach 14 Tagen
(i.e. C)ffnung der Stimme) waren alle weiblichen Parentalkifer tot.

Lange der Muttergédnge

Die Linge der Mutterginge (Abb. 1) variierte bei der Ausbildung der Filialgeneration
von 4,10 cm bis maximal 17,10 cm. Die mittlere Linge lag bei 10,97 cm ( 4,62 cm;
Standardabweichung). Die Mutterginge der 1. Geschwisterbrut (Abb. 1) wiesen eine
Mindestlinge von 5,50 cm, eine Maximallinge von 14,30 cm auf. Der Mittelwert der
Mutterginge lag bei 8,82 cm (+ 2,57 cm). Die Linge der Mutterginge der 2. Geschwis-
terbrut (Abb. 1) lag zwischen 6,30 cm und 9,40 cm. Der Mittelwert der Stichprobe lag
bei 7,47 cm ( 1,69 cm). Es wurden keine signifikanten Unterschiede der mittleren Mut-
terganglinge im Vergleich Filialgeneration — 1. Geschwisterbrut — 2. Geschwisterbrut
festgestellt (p = 0,231).

Anzahl der Einischen

Die geringste Anzahl an Einischen (Abb. 2) eines Parentalkifers bei der Anlage der
Filialgeneration betrug elf Stiick, als Maximum wurde eine Anzahl von 98 Einischen
beobachtet. Der Mittelwert betrug 49,92 (+ 24,28; Standardabweichung). Die Mindestan-
zahl an Einischen (Abb. 2) pro Brutsystem bei der Anlage der 1. Geschwisterbrut betrug
15, maximal wurden 63 Einischen angelegt. Der Mittelwert lag bei 36,40 Einischen
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Abb.2: Anzahl der Einischen in der Filialgeneration, der 1. Geschwisterbrut und der 2. Geschwisterbrut

(x 15,46). Die Ergebnisse der 2. Geschwisterbrut (Abb. 2) lieferten eine Mindestanzahl
von sieben Einischen, eine Maximalanzahl von 24 Einischen. Im Mittel wurden 16,67
Einischen (¢ 8,74) beobachtet. Die ANOVA lieferte im Vergleich Filialgeneration —
1. Geschwisterbrut — 2. Geschwisterbrut signifikante Unterschiede (p = 0,040). Der
Tukey-Kramer-Test im Vergleich der Filialgeneration mit der 1. Geschwisterbrut (p =
0,269) und im Vergleich der 1. Geschwisterbrut mit der 2. Geschwisterbrut (p = 0,316)
zeigte keine signifikanten Unterschiede. Der Vergleich der Filialgeneration mit der 2.
Geschwisterbrut wies signifikante Unterschiede auf (p = 0,043).

Anzahl der Larvengange

Die Anzahl der Larvenginge fiel geringer aus als die Anzahl der Einischen. Dies ist
darauf zuriickzufiihren, dass niche in alle angelegten Einischen ein Ei abgelegt wurde
bzw. Eier wihrend der Embryonalentwicklung woméglich abstarben. Bei den zuletzt
angelegten Nischen wurden oft keine abgelegten Eier beobachtet. Die geringste An-
zahl an ausgebildeten Larvengingen (Abb. 3) der Filialgeneration betrug elf Stiick, als
Maximum wurde eine Anzahl von 92 Larvengingen beobachtet. Der Mittelwert lag
bei 47,62 (£ 22,91; Standardabweichung). Die Mindestanzahl an ausgebildeten Larven-
gingen pro Brutsystem der 1. Geschwisterbrut (Abb. 3) betrug zwélf, maximal wurden
54 Larvenginge ausgebildet. Der Mittelwert betrug 31,60 Larvenginge (+ 13,36). Die
Ergebnisse der 2. Geschwisterbrut (Abb. 3) lieferten eine Mindestanzahl von sieben
Larvengingen, eine Maximalanzahl von 17 Larvengingen, mit einem Mittelwert von
12,67 Larvengingen (+ 5,13). Die Varianzanalyse lieferte im Vergleich Filialgeneration

15



GASPLMAYR A. et al. 2021 Entomologica Austriaca 28: 7-23

Anzahl Larvengénge

80
1

60
1

Anzahl

T T T
Filialgeneration 1. Geschwisterbrut 2. Geschwisterbrut

Abb. 3: Anzahl der Larvengénge in der Filialgeneration, der 1. Geschwisterbrut und der 2. Geschwisterbrut

— 1. Geschwisterbrut — 2. Geschwisterbrut signifikante Unterschiede (p = 0,014). Der
Tukey-Kramer-Test ergab im Vergleich der Filialgeneration mit der 1. Geschwisterbrut
(p = 0,123) und im Vergleich der 1. Geschwisterbrut mit der 2. Geschwisterbrut (p =
0,289) keine signifikanten Unterschiede. Der Vergleich der Filialgeneration mit der 2.
Geschwisterbrut wies signifikante Unterschiede auf (p = 0,019).

Eimortalitat

Die Anzahl der ausgebildeten Larvenginge unterschied sich in einem geringen Ausmaf3
von den angelegten Einischen. Dies ist womdglich auf Ei-Mortalitit zuriickzufiithren. Die
Ei-Mortalitdt der Filialgeneration lag im Mittel bei etwa 2,31 (¢ 2,43; Standardabwei-
chung) Eiern. Die Ei-Mortalitit fiel in der 1. Geschwisterbrut etwas grofler aus (4,80 +
3,26) und nahm in der 2. Geschwisterbrut wieder leicht ab (4,00 + 3,61). In relativen
Zahlen lag die Eimortalitit in der Filialgeneration bei etwa 4,6 % (30/649 Einischen).
In der 1. Geschwisterbrut lag die Eimortalitdt bei 13,2 % (48/364 Einischen) und in der
2. Geschwisterbrut bei 24,0 % (12/50 Einischen). Es wurden keine signifikanten Unter-
schiede der mittleren Eimortalititen im Vergleich Filialgeneration — 1. Geschwisterbrut
— 2. Geschwisterbrut festgestellt (p = 0,138).

Diskussion

Der Buchdrucker ist der wichtigste Forstschidling in fichtendominierten Waldokosyste-
men Eurasiens (HARDING & RavN 1985, WERMELINGER 2004). Aufgrund artspezifischer
Charakeeristika, wie intraspezifische Kommunikation mit Aggregationspheromonen
und Assoziation mit Bliuepilzen, ist 1. zypographus ein efhizienter Besiedler von Fichten
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(ScurLyTER & LOrQVIsT 1986, JaNkOwIAK 2005). Weiters verhelfen dem Buchdrucker
eine hohe Fekunditit und mehrere Generationen pro Jahr (Multivoltinismus) zu einer
hohen Individuenzahl und einer weiten Verbreitung (PoSTNER 1974, CHRISTIANSEN &
BAkkE 1988, WERMELINGER & SEIFERT 1999). Als weiterer und hier bearbeiteter Aspekt
ist die Ausbildung von Geschwisterbruten anzufiihren, die einen wichtigen Beitrag zur
Populationsentwicklung von 1. #ypographus leisten konnen (MARTINEK 1957, ANNILA
1969, WERMELINGER & SEIFERT 1999).

Anlagebereitschaft der Geschwisterbruten

Die Anlagebereitschaft einer Geschwisterbrut wurde anhand der erfolgreich ausgebil-
deten Brutsysteme ermittelt. Als erfolgreich angelegt galt ein Brutsystem, wenn bei der
Auswertung sich die Mutterginge, Einischen und Larvenginge entwickelt hatten.

Die Anlagebereitschaft der 1. Geschwisterbrut lag bei 100 %, 10/10 Individuen legten
im pirchenweisen Ansatz erfolgreich eine Geschwisterbrut an. Die Bereitschaft deckt
sich mit den Ergebnissen von ANDERBRANT & LOrQvisT (1988) die eine Bereitschaft
von 94 % (46/49 Individuen) beschreiben und den Ergebnissen von Kritscu (2005) der
eine Bereitschaft von 90 % im pirchenweisen Ansatz anfiihre.

Die Anlagebereitschaft der 2. Geschwisterbrut lag bei 75 %; diese Ergebnisse sind mogli-
cherweise vom Stichprobenumfang (n = 4) beeinflusst. Die Bereitschaft entspricht jedoch
den Ergebnissen, welche NETHERER et al. (2001) beobachteten (60 % in Mittel- und
Hochlagenherkiinften, 75 % in Tieflagenherkiinften).

Mutterganglangen

Die Mutterganglingen der drei Versuchsvarianten wiesen keine signifikanten Unter-
schiede auf. Jedoch kann die Linge der Mutterginge nur schwer mit der Fekunditdt in
Verbindung gebracht werden, da der Regenerationsfrafl im selben Brutsystem erfolgen
kann. Dabei werden nach der letzten Eiablage die Mutterginge erweitert, bis das weibliche
Individuum das Brutsystem fiir die Anlage der Geschwisterbrut verldsst. Einerseits gab es
Brutsysteme, die eine Linge von 16,5 cm und eine Anzahl von 98 angelegten Einischen
aufwiesen, andererseits wurden Brutsysteme mit einer Mutterganglinge von 16,4 cm und
47 angelegten Einischen beobachtet.

KritscH (2005) beschreibt bei der 1. Geschwisterbrut die lingsten Mutterginge. Diese
Mutterganglinge stand in positiver Korrelation zur Fekunditdt (Anzahl an Einischen).
Weiters nahm die Linge der Mutterginge zu, je linger die Verweildauer des weiblichen
Individuums im Brutsystem war. Die Fekunditit wird zum Beispiel von innerartlicher
Konkurrenz und der Brutmaterialqualitit beeinflusst, die Mutterganglinge hingegen ist
hierfiir kein alleiniger Parameter (Krrrscu 2005).

Fekunditat

Die Anzahl angelegter Einischen pro Weibchen in der Filialgeneration variierte zwischen
11 und 98, mit einer mittleren Anzahl von knapp 50 Einischen. ANDERBRANT & LOFQ-
viIST (1988) erhielten eine dhnliche Variationsbreite von 5 bis 145 angelegten Einischen
und einer mittleren Anzahl von etwa 58 Einischen. Die ermittelte mittlere Fekunditit
bei WERMELINGER & SEIFERT (1999) hingegen fiel deutlich geringer aus (etwa 20 Eier
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pro Weibchen). KritscH (2005) beobachtete eine durchschnittliche Eianzahl von 36
Stiick. Die grofle Variationsbreite kann als iiblich angesehen werden, da die Anzahl der
angelegten Einischen von der Vitalitit des Weibchens, der Besiedlungsdichte und der
Phloemqualitdt des Baumes abhingen kann (MiLLs 1986; ANDERBRANT 1990).

Die Fekunditit der 1. Geschwisterbrut fiel geringer als die der Filialgeneration aus. Es
wurden im Mittel 36,4 Einischen pro Muttergang angelegt. ANDERBRANT & LOFQVIST
(1988) beschrieben eine dhnliche mittlere Anzahl von etwa 43 Einischen, WERMELIN-
GER & SEIFERT (1999) beobachteten eine mittlere Anzahl von 15 Einischen in der 1.
Geschwisterbrut. Krrtscu (2005) beobachtete fiir die 1. Geschwisterbrut eine mittlere
Anzahl von etwa 53 Eiern pro Muttergang im parchenweisen Ansatz.

Die mittlere Anzahl der Einischen in der 2. Geschwisterbrut betrug etwa 16,7 Stiick.
WERMELINGER & SEIFERT (1999) beschrieben fiir die 2. Geschwisterbrut eine mitt-
lere Anzahl an Einischen von etwa 10 Stiick. Die mittlere Anzahl an abgelegten Ei-
ern pro Muttergang betrug bei Kritscu (2005) in etwa 29 Stiick im pirchenweisen
Ansatz.

Entwicklung der Larven

Die Anzahl der sich entwickelten Larven nahm im Vergleich mit den zuvor angelegten
Einischen gering ab, was auf Eimortalitdt oder fehlende Eiablage zuriickzufiihren ist.
Wichtig ist hierbei, dass nur die Anzahl der Einischen aufgenommen wurde und nicht
die Anzahl der abgelegten Eier. Somit fithren leere Einischen schon zu einer geringeren
Nachkommenschaft, ohne dass Eimortalitit auftritt.

Der Mittelwert der Einischen in der Filialgeneration betrug etwa 50 Stiick, die mitt-
lere Anzahl der Larven etwa 48 Stiick. Im Vergleich beschreiben NETHERER et al.
(2001) eine mittlere Anzahl von etwa 9 (Tieflage), 32 (Mittellage) und 28 Larven-
gingen (Hochlage). In der 1. Geschwisterbrut wurden im Mittel 37 Einischen und
32 Larvenginge beobachtet. Die Ergebnisse von NETHERER et al. (2001) betrugen
in etwa 19, 27 und 20 Larvenginge, in Tief-, Mittel- und Hochlagen. In der 2. Ge-
schwisterbrut wurden im Mittel 17 Einischen und 13 Larvenginge beobachtet. Die
Ergebnisse von NETHERER et al. (2001) lieferten in der 2. Geschwisterbrut eine mittlere
Anzahl fiir die Tieflage von etwa 7 Larvengingen und fiir die Mittellage von etwa 8
Larvengingen.

Eine Ursache fiir leere Einischen konnen bereits erschpfte Ovariolen des Weibchens sein.
Die Eimortalitit wird von der Vitalitit des weiblichen Individuums, Parasiten, Patho-
genen und der natiirlichen Abwehr der Biume becinflusst (M1LLs 1986, ANDERBRANT
1990).

Einfluss von Geschwisterbruten auf Populationswachstum und
Schadpotential des Buchdruckers

Der Einfluss von Geschwisterbruten auf das Populationswachstum wird in niedrigeren
Hohenlagen geringer eingestuft als in groferen Seehéhen (NETHERER et al. 2001).

In Hochlagen beeinflussen Bedingungen, wie eine kurze Vegetationsperiode, die Ge-

nerationenausbildung negativ und die Mortalitit kann durch geringere Temperaturen
grofer sein (BAKKE 1983, WERMELINGER & SEIFERT 1998, 1999). In Tieflagen sind die
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Vegetationszeitriume linger und die optimaleren Umweltbedingungen tragen positiv zu
einer hohen Fekunditit, mehreren Generationen pro Jahr und einer geringeren Mortalitit
bei. Eine geringere Wintermortalitit fithrt im folgenden Friihjahr zu einer hohen Anzahl
an iiberlebenden Individuen (WERMELINGER & SEIFERT 1999).

Die Nachkommenschaft aus den Geschwisterbruten im Verhiltnis zur Gesamtpopulation
in Hochlagen ist um ein Vielfaches hoher als in Tieflagen (WERMELINGER & SEIFERT
1999). Durch die zusitzliche Anlage von Geschwisterbruten steigt das Schadpotential
von 1. typographus folglich stirker in den Hochlagen als in den Tieflagen (NETHERER
etal. 2001).

Unter Labor- (ANDERBRANT et al. 1985) und Freilandbedingungen (OgiBin 1973) wurde
festgestellt, dass bei hoher Brutsystemdichte, ausgeldst durch intraspezifische Konkur-
renz, die Parentalkifer frither und zeitlich konzentrierter einen Brutbaum verlassen.
Nach Davipkova & DoLEezAL (2017) kénnen sich die weiblichen Parentalkifer der 1.
und 2. Geschwisterbrut bei giinstigen Wetterbedingungen bereits nach 20 Tagen wieder
ausbohren. Das friihzeitige und konzentrierte Ausfliegen der Parentalkifer hat zur Folge,
dass groflere Mengen an Individuen vitale Biume befallen und die Abwehr effektiver
tiberwinden kénnen. Durch die geringeren Zeitabstinde zwischen Beendigung der ersten
Brut und der Anlage einer Geschwisterbrut beginnen sich die Entwicklungszeitriume
zu tiberlappen (Davipkova & DoLezaL 2017).

Evolutiondre Aspekte von Geschwisterbruten bei Borkenkafern

Die Anlage von Geschwisterbruten und das damit verbundene Verlassen der kiirzlich
angelegten Brut wurde bei manchen Arten der Scolytinae beschrieben. Dabei sind 7
piniperda (SAUVARD 1993), 1. sexdentatus (JACTEL & LIEUTIER 1987), D. frontalis (WAGNER
etal. 1981), D. rufipennis (HANSEN & BENTZ 2003) sowie /. typographus (ANDERBRANT
1988, 1989; ANDERBRANT & LOFQvIST 1988) zu nennen.

Bei 7. piniperda liegt die mittlere Anzahl bei circa zwei erfolgreich angelegten Geschwis-
terbruten, mit einer gleichbleibenden Fekunditit (Sauvarp 1993). Mit einer Fekunditit
von etwa 40 bis 50 Nachkommen pro Geschwisterbrut und in Extremfillen bis zu vier
oder fiinf erfolgreichen Geschwisterbruten wird beschrieben, dass die Hilfte der jahrli-
chen Nachkommenschaft von 7. piniperda sich in Geschwisterbruten entwickeln kann
(SAuvARD 1993).

Ahnlich wie bei 1. typographus nimmt auch bei I sexdentatus die Ausbohrbereitschaft
zur Anlage einer Geschwisterbrut bei hoher Individuendichte zu. Es kénnen bis zu zwei
erfolgreiche Geschwisterbruten angelegt werden, mit einer Fekunditit von etwa 20 bis
60 Nachkommen pro Brut (JacTerL & LieuTiER 1987).

Dem Zuriicklassen der Nachkommenschaft bei der Anlage einer Geschwisterbrut und
dem sich potentiellen Aussetzen gegeniiber Antagonisten oder widrigen Umweltbe-
dingungen stehen positive Effekte gegentiber. Wesentliche Vorteile kénnen frisches
Substrat fiir die Anlage einer neuen Brut sein, da mit fortschreitender Zeit und steigender
Besiedlungsdichte die Substratqualitit abnimme. Weiters konnte der Regenerationsfraf§
von geschwichten Weibchen genutzt werden, um einen anderen Baum erfolgreich zu
besiedeln (KiIRKENDALL 1983).
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KirkenDALL (1983) stellte drei Hypothesen auf, die erkliren konnen, warum Paren-
talweibchen durch das Verlassen des Brutbaumes sich Risiken aussetzen, um gewisse
Vorteile zu erhalten:

1) Die “bankruptcy”Hypothese besagt, dass Parentalweibchen durch die Eiablage ein
Nahrungsdefizit aufbauen, wobei die Individuen durch einen Regenerationsfraf die
verbrauchten Energiereserven wieder auffiillen. Dieser Regenerationsfraf erfolgt bei
vielen Scolytinen hiufig nach dem Ausbohren an Stellen, an denen keine weitere Brut
angelegt werden kann (i.e. an Zweigen oder Asten) oder noch im alten Brutsystem.

2) Die ,greener-pastures‘-Hypothese besagt, dass die Vorteile fiir die Ablage von Eiern
in frischem Substrat die Risiken des Verlassens des Baumes tiberwiegen. Das Substrat,
in dem die Eiablage erfolgte, verschlechtert sich mit fortschreitender Zeit und das
Weibchen verlegt die weitere Ablage in hochwertigeres, frischeres Substrat.

3) Die ,overcrowding“-Hypothese besagt, dass ab einer bestimmten Dichte von Brut
systemen ein Schwellenwert iiberschritten wird, an dem die Nachkommenschaft
aufgrund von hoher intraspezifischer Konkurrenz stark gefihrdet ist. Die Larven
konkurrieren um das Substrat und hindern sich in ihrer optimalen Entwicklung.
Das Weibchen kann die Eiablage stoppen und einen geeigneteren Oret fiir die weitere
Brutanlage aufsuchen.

Diese drei Hypothesen schlieflen sich gegenseitig nicht aus und sind situationsabhingig zu
betrachten. Bei L typographus lassen sich alle drei Hypothesen als zutreffend bewerten. Bei
Populationen, die epidemische Groflen erreichen, sind die ,,greener-pastures“-Hypothese
und die ,,overcrowding®-Hypothese in Kombination als sehr wahrscheinlich einzustufen.
Hohe Brutsystemdichten haben wenig Substrat fiir jedes einzelne Individuum einer
Brut zur Folge und resultieren in einer schnellen Abnahme der Substratqualitit. Bei
Populationen mit geringer Individuenzahl wire die ,bankruptcy“-Hypothese und die
~greener-pastures‘-Hypothese in Kombination zutreffend. Die weiblichen Parentalkifer
haben viel Substrat zur Verfiigung und es herrsche keine intraspezifische Konkurrenz.
Es kénnen so lange Eier abgelegt werden, bis die Energie des Weibchens erschopft ist.
Dies nimmt Zeit in Anspruch, in der die Substratqualitit ebenso abnehmen kann. Ein
gleichzeitiges Zutreffen der ,bankruptcy“-Hypothese und der ,,overcrowding“-Hypothese
gilt als wenig wahrscheinlich, da bei sehr hohen Brutsystemdichten die ganze Energie
des weiblichen Parentalkifers nur sehr selten aufgebraucht werden kann (ANDERBRANT
& LorqQvisT 1988).

Zusammenfassung

Bei 1 typographus weisen Geschwisterbruten eine geringere Fekunditit als Filialgenera-
tionen auf. Im Gegensatz dazu kann die Bereitschaft zur Anlage von Geschwisterbruten
als hoch eingestuft werden und deren Vermehrungspotential ist nicht zu unterschitzen.
Besonders in Hohenlagen mit einer geringen Anzahl an Generationen pro Jahr nehmen
Geschwisterbruten Einfluss auf den Reproduktionserfolg der Population. Diese zusitzlich
angelegten Bruten leisten somit einen wichtigen Beitrag zum Populationswachstum und
kénnen in Summe eine ausgefallene Filialgeneration sogar ersetzen.
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