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Naturliche Feinde von Borkenkafern

Beat Wermelinger und Doris Schneider Mathis

Borkenkafer machen immer wieder von sich reden,
wenn sie eine Massenvermehrung durchlaufen und
Baume in grossem Ausmass zum Absterben bringen.
Borkenkafer kénnen sich jedoch nicht voéllig unge-
hindert vermehren, sie werden von gegen 300 ver-

schiedenen Arten natiirlicher Feinde, vor allem von
rauberischen Kafern und parasitischen Wespen, in
Schach gehalten. Die meisten leben - wie ihre Beute
- unauffallig unter der Rinde und regulieren dort die
Kaferpopulationen.
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Abb. 1. Der Ameisenbuntkafer gehort zu den auffélligsten Feinden von Borkenkafern. Der adulte Kafer erbeutet Borkenkafer auf der Rindenober-
flache, wahrend seine Larve die Borkenkaferbrut unter der Rinde frisst.



Von den 112 in der Schweiz und den
gegen 300 in Europa vorkommenden
Borkenkaferarten (KNiZek 2004; SANCHEZ
et al. 2020) befallt nur etwa ein gutes
Dutzend in grosserem Ausmass lebende
Baume (WERMELINGER und JAKOBY 2019).
Da diese Arten 6konomische Verluste
verursachen konnen, werden sie als
Schadlinge eingestuft. Borkenkafer spie-
len aber eine wichtige 6kologische Rolle
beim Abbau von frischem Totholz oder
bei der Gestaltung ganzer Lebensraume
und sind daher wichtige Komponenten
in der langfristigen, natdrlichen Dyna-
mik vor allem von Nadelwaldern (WER-
MELINGER 2021). Wegen der wirtschaft-
lichen Bedeutung der schadlichen Arten
wurden umfangreiche Untersuchungen
zu ihren natlrlichen Regulationsfakto-
ren durchgefihrt, insbesondere zur Be-
deutung von Spechten, rauberischen
Kafern und Fliegen sowie von parasiti-
schen Wespen. Die wichtigsten Rauber,
Parasiten und Pathogene («Natdrliche
Feinde») werden hier vorgestellt und
ihre Wirkung wird besprochen.

Rauberische Insekten

Als Rauber bezeichnet man Gegenspie-
ler (Antagonisten), die fUr ihre Entwick-
lung mehrere Beutetiere bendtigen und
meist grosser als ihre Beute sind. Die
wichtigsten rauberischen Artengruppen
— neben den weiter unten behandelten
Spechten —finden sich unter den Kéfern
und Fliegen sowie den Milben (fir eine
Zusammenfassung der Okologie der rau-
berischen Gruppen siehe KENIs etal.
2004).

Kafer

Die auffalligste der fast 70 rauberischen
Kaferarten ist zweifellos der schwarz-
rot-weiss gefarbte Ameisenbuntkafer
(Thanasimus formicarius; Abb. 1, 2) aus
der Familie der Buntkéafer (Cleridae). Er
ernahrt sich sowohl als adulter Kafer
als auch als Larve von verschiedenen
Borkenkaferarten (vgl. Tab. 1a, 2), vor-
wiegend auf Nadelbdumen. Der er-
wachsene Kafer Uberwaltigt adulte
Borkenkafer, wenn diese auf der Rinden-
oberflache landen, um sich einzubohren,
oder wenn sie gerade aus der Rinde
schlipfen. Dabei reagiert er vor allem auf
die Bewegung seiner Beute. Der Rauber
schneidet die Beute zwischen Brust und

Hinterleib entzwei und frisst sich kopf-
Uber in die beiden Korperhalften (GAuss
1954, Abb. 2). Zurick bleibt nur der leere
Panzer des Beutetiers. Das Weibchen
legt im Frihling und Sommer 100 bis
300 Eier in Rindenritzen ab (YE und
BAKKE 1997). Die geschlipften Larven
dringen in die Borkenkéafergange ein und
fressen dort je nach ihrer Grosse Eier,
Larven oder Puppen der Beutetiere
(Abb. 3). Nach ein bis zwei Monaten ver-
lassen sie zur Verpuppung die Borken-
kafergange. Die meisten Larven wan-
dern auf der Rinde stammabwarts zur

Basis, wo sie sich in der dusseren Borke
oder im Boden verpuppen. Die Ubrigen
verpuppen sich in der Borke in der Nahe
ihres Entwicklungsortes. Die Mehrheit
der Kafer schlipft noch im Herbst, ein
Teil jedoch erst im nachsten Frahling.
Wahrend seiner Larvenzeit verzehrt ein
Ameisenbuntkafer etwa 50 Beutetiere
(MILLS 1985), adulte Kafer mit bis zu funf
adulten Borkenkafern pro Tag sogar ein
Mehrfaches davon. Dies macht Ameisen-
buntkafer zu sehr effektiven Vertilgern
von Borkenkafern. Adulte Ameisenbunt-
kafer leben vier bis zehn Monate.

Abb. 2. Ein adulter Ameisenbuntkafer (Thanasimus formicarius) hat einen Buchdrucker erbeutet. Er

beisst seine Beute entzwei und frisst die Halften aus.

Abb. 3. Auch die charakteristischen Larven des Ameisenbuntkéafers leben rauberisch. Sie erndhren
sich von der Borkenkéferbrut unter der Rinde.
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In der Familie der Jagdkafer (Trogositi-
dae) gibt es in Europa nur zwei rauberi-
sche Arten. Die haufigste ist Nemozoma
elongatum. Dieser Kafer wurde als Ge-
genspieler von 16 Borkenkéaferarten,
sowohl in Nadel- als auch Laubbaumen,
beschrieben (KENIS et al. 2004). Beson-
ders wichtig ist er als Antagonist des
Kleinen Buchenborkenkafers (Taphrory-
chus bicolor) sowie des Kupferstechers
(Pityogenes chalcographus). Nemozoma
elongatum lasst sich auf der Suche nach
Beutetieren vom Bohrmehl der Borken-
kafer auf der Rinde leiten. Der kleine
Rauber vermag zwar auf der Rinden-
oberflache keine Borkenkafer zu erbeu-
ten, er passt aber mit seinem langge-
streckten Korper bestens in die Kafer-
gange und kann dort die eingebohrten
Borkenkafer erfolgreich packen und fres-
sen. Seine Eier legt er meistens auf der
Rinde rund um die Einbohrlécher von
Borkenkafern ab. Die geschlipften Lar-
ven dringen ins Brutsystem ein und fres-
sen dort Larven, Puppen und Jungkafer.
Jede Larve dieses Jagdkafers frisst wah-
rend ihrer Entwicklung 30 bis 50 Borken-
kaferlarven (DIPPEL 1996). Sie Uberwin-
tert im Larvenstadium. Eine weitere Art
aus der Familie der Jagdkafer ist Temno-
chila caerulea, die vor allem in Stdeu-
ropa als Gegenspieler des Zwolfzahnigen
Fohrenborkenkafers (lps sexdentatus)
bekannt ist. In Mitteleuropa gilt sie als
Urwald-Reliktart (ECKELT et al. 2018).
Daneben gibt es zahlreiche rauberi-
sche Kaferarten aus 13 weiteren Fami-

. -

lien, die sich von Borkenkéafern ernahren
(KeNis et al. 2004; vgl. Tab. 1a). Von den
nur wenige Millimeter grossen Rinden-
glanzkafern (Monotomidae) sind in
Europa zehn Arten als naturliche Feinde
von Borkenkafern bekannt, alle aus der
Gattung Rhizophagus. Diese Rauber er-
nahren sich von Eiern oder Larven von
Borkenkafern und anderen Insekten
unter der Rinde. Eine der haufigsten Ar-
ten, R. depressus, verzehrte in Zucht
wahrend ihrer zehnwdchigen Larvenent-
wicklung 14 Borkenkaferlarven (HERARD
und MERCADIER 1996). Ein seltenes Bei-
spiel fir einen auf eine einzige Borken-
kaferart spezialisierten Rauber ist R.
grandis (Abb. 4, Tab. 2). Er ernahrt sich
ausschliesslich von Larven des Riesen-
bastkafers (Dendroctonus micans) und
wird in manchen Landern zur Bekamp-
fung dieses Borkenkafers eingesetzt (VAN
AVERBEKE und GREGOIRE 1995; AkyoL und
SARIKAYA 2017).

Weitere rauberische Arten gibt es bei
den Glanzkafern (Nitidulidae). Wah-
rend ihrer Larvalentwicklung vertilgen
sie Dutzende von Borkenkaferlarven.
Corticeus-Arten aus der Familie der
Schwarzkafer (Tenebrionidae) dringen
durch die Einbohr- oder Luftlocher der
Borkenkafer in die Brutgange ein. Sie
sind aber sogenannte fakultative Rauber,
sie ernahren sich auch von Pilzen oder
Insektenresten.

Unter den zahlreichen Arten der Kurz-
fligler (Staphylinidae) sind insbeson-
dere Placusa depressa und Nudobius

|
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Abb. 4. Der Flache Rindenglanzkéafer (Rhizophagus grandis) wird in einigen Landern zur Bekdmpfung
des Riesenbastkafers (eine Borkenkaferart) eingesetzt.
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lentus als Borkenkaferrauber bekannt
(vgl. Tab. 1a, 2). Vor allem N. lentus ist
ofter in Pheromonfallen flr Fichtenbor-
kenkafer zu finden, da er auf dieselben
Pheromone reagiert. Weitere rauberi-
sche Kafer gibt es unter anderem bei
Stutz- (Histeridae), Raubplatt- (Silvani-
dae), Rinden- (Zopheridae) und Lauf-
kafern (Carabidae).

Fliegen
Uber 30 Fliegenarten sind als Rauber von
Borkenkafern bekannt (KENIS et al.
2004). Einige Arten aus den Familien der
Lanzenfliegen und vor allem der Lang-
beinfliegen gehdren zu den wichtigsten
Feinden von Borkenkafern. Nur ihre Lar-
ven sind rauberisch (vgl. Tab. 2), wah-
rend die meisten adulten Fliegen nicht
rauberisch leben oder nur kleine, weich-
hautige Insekten aussaugen. Die wich-
tigsten Vertreter der Langbeinfliegen
(Dolichopodidae) gehéren zur Gattung
Medetera. Von ihr sind zehn rauberische
Arten als Gegenspieler des Buchdru-
ckers (Ips typographus) bekannt, ins-
besondere M. signaticornis. Die Lang-
beinfliegen gehdren zu den ersten
Antagonisten, die bei einem frisch be-
fallenen Baum eintreffen. Sie paaren sich
auf der Rindenoberflache und jedes
Weibchen legt anschliessend bis 120
Eier in Rindenritzen und unter Rinden-
schuppen in der Nahe der Einbohrldcher
der Borkenkafer (DIPPEL et al. 1997). Die
Fliegen bevorzugen dabei eher stehende
als liegende Baume und untere Stamm-
abschnitte als hoher gelegene. Nach
dem Schlipfen wandern die jungen Lar-
ven in die Brutgange und ernahren sich
von Eiern und Larven der Borkenkaéfer,
indem sie mit ihren Mundhaken die
Haut der Beute aufreissen und deren
Kérperinhalt ausschlirfen (Abb. 5). Flr
das Wechseln von einem Borkenkafer-
gang zum andern sind die Fliegenlarven
auf die Frasstatigkeit der Borkenkafer
angewiesen, da sie nicht in der Lage
sind, sich selber durch den Bast zu fres-
sen. Sie verzehren wahrend ihrer Ent-
wicklung je nach Grosse der Beuteart
5 bis 20 Larven (HOPPING 1947). Entwe-
der verpuppen sich die Larven am Ende
des Sommers und die Fliegen schlipfen
noch vor dem Winter oder die Larven
Uberwintern in den Brutbaumen.

Von den Lanzenfliegen (Lonchaei-
dae) lebt nur die Gattung Lonchaea
unter der Baumrinde (vgl. Tab. 1a, 2).



Die Lebensweise dieser Fliegenlarven ist
nicht vollstandig geklart. Einige ernah-
ren sich saprophag von toter organi-
scher Substanz. Andere, vor allem solche
auf Nadelholz, leben rauberisch von Bor-
kenkéafer-Eiern, -Larven und sogar Adult-
tieren. Sie leben sehr verschwenderisch
und toten mehr als die finf bis sechs
Larven, die sie fur ihre Entwicklung be-
notigen (MORGE 1961). Wenn keine Bor-
kenkaferlarven mehr vorhanden sind,
leben sie auch kannibalistisch.

Die 6kologische Bedeutung vor allem
der Langbeinfliegen wird sehr hoch ein-
gestuft. Sie sind sowohlin Laub- als auch
in Nadelwaldern oftmals die haufigsten
Gegenspieler, die in Brutsystemen von
Borkenkafern anzutreffen sind. |hr Beu-
tetierkonsum steigt mit zunehmendem
Angebot (functional response), was zu
Borkenkafermortalitaten von bis zu 90
Prozent allein durch Fliegenlarven der
Gattung Medetera fiihren kann (HOPPING
1947).

Neben diesen beiden Familien gibt es
unter den Fliegen weitere Borkenkafer-
Rauber bei den Raubfliegen (Asilidae),
Waffenfliegen (Stratiomyidae), Zitterflie-
gen (Pallopteridae) und den Echten Flie-
gen (Muscidae) (Kenis et al. 2004; vgl.
Tab. 1a).

Weitere rauberische Insekten

Einige weitere Insekten ernahren sich
mindestens fakultativ von Borkenkafern
(Tab. 1a, 2). Die trotz ihres Namens nicht
mit den Fliegen verwandten Kamelhals-
fliegen (Raphidioptera) sind typische
Waldinsekten, deren Larven auf der Rin-
denoberflache leben und dort Insekten-
eier fressen. Sie bevorzugen die dickbor-
kige, Deckung gewahrende Rinde der
unteren Stammhalfte. Borkenkaferlarven
kénnen sie nur vertilgen, wenn die Rinde
durch Spechteinschldage oder den Rei-
fungsfrass der Borkenkafer gelost ist und
sie dadurch in die Brutbilder der Borken-
kafer eindringen kénnen (WICHMANN
1957). Ihre Bedeutung bei der Regula-
tion von Borkenkafern ist deshalb gering,
umso mehr, als sie auch die von anderen
Raubern abgelegten Eier fressen. Die
wichtigsten Kamelhalsfliegen sind Pun-
cha ratzeburgi sowie Phaeostigma no-
tata, eine typische Art in subalpinen
Nadelwaldern bis hinauf zur Waldgrenze.
Scoloposcelis pulchella ist die bekann-
teste der wenigen sich von Borkenkafern
ernahrenden Wanzenarten.

Abb. 5. Rauberische Fliegenlarve (links) und Borkenkaferlarve in einem Brutbild des Buchdruckers.

Rauberische Milben

Als Borkenkaferrauber weniger auffallig
sind die zu den Spinnentieren gehéren-
den Raubmilben. Betrachtet man Brut-
bilder von Borkenkafern unter der Lupe,
entdeckt man haufig eine reichhaltige
Milbenfauna. Allein beim Buchdrucker,
der diesbezlglich am besten untersuch-
ten Borkenkaferart, fand man 38 Mil-
benarten (MOSER et al. 1989). Die Mehr-
zahl dieser Milben lebt allerdings von
Pilzen, Nematoden oder anderen Orga-
nismen und benUtzt die Borkenkafer
lediglich als Vektoren (Transportvehikel),
um von einem Baum zum anderen zu
gelangen und neue Nahrungsquellen zu
erschliessen. Einige wenige Arten leben
aber rauberisch von Borkenkafern und
saugen deren Eier, Larven und Puppen
aus (Tab. 1a). Zu den wichtigen Gattun-
gen zahlen Jponemus, Pyemotes, Proc-
tolaelaps und Dendrolaelaps. Die bei-
den ersten sind Parasitoiden-ahnlich, da
fir die Entwicklung ihrer Larven ein
einziges Borkenkafer-Ei genlgt. Nach
der letzten Hautung saugen die adulten
Milben an Larven und Puppen von Bor-
kenkafern. Die Bedeutung von Milben
bei der Regulation von Borkenkafern
wird wohl stark unterschatzt. Es wurden
schon Absterberaten von Borkenkafer-
eiern von bis zu 90 Prozent beobachtet
(GABLER 1947).

Parasitische Wespen

Die wichtigsten parasitischen Insekten
sind die Gber 150 parasitoiden Wespen-
arten («Schlupfwespen» im weitesten
Sinne). Sie toten wahrend ihrer Larval-
entwicklung genau einen Wirt. Die adul-
ten Wespen nehmen als Nahrung nur
Pollen, Nektar und Honigtau zu sich.
Diese Energie erhoht ihre Eiproduktion
und verlangert die Lebensdauer. Sowohl
Eier, Larven, Puppen als auch adulte Ka-
fer kdnnen spezialisierten Parasitoiden
zum Opfer fallen. Ganz selten werden
Eier parasitiert. Nur die winzige Tricho-
gramma semblidis durchlauft als einzi-
ger echter Eiparasitoid von Borkenka-
fern ihre gesamte Entwicklung in einem
Ei von Eschenbastkafern (Hylesinus
spp.). Die Larven der meisten Parasitoi-
den leben dagegen ektoparasitisch an
Larven oder Puppen von Borkenkafern.
FUr die Eiablage stechen fast alle Arten
ihren Ovipositor (Eiablagestachel) durch
die Stammrinde. Damit sind die Parasi-
tierungsmaoglichkeiten durch die Lange
des Ovipositors und die Rindendicke ge-
geben. Haben sie erfolgreich einen Wirt
gefunden, ldhmen sie ihn durch die In-
jektion eines Gifts und legen anschlies-
send ein Ei auf seine Kdérperoberflache.
Einige wenige Arten schlipfen aber
auch durch die Einbohrlécher der Bor-
kenkafer und parasitieren die Larven von
den Muttergangen aus. Somit spielt die
Rindendicke flr sie keine Rolle. Nach
dem Schlipfen fressen die parasitischen
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Wespenlarven den Korperinhalt ihrer
Wirte auf und lassen nur Haut und Kopf-
kapsel zurtick.

Schliesslich gibt es noch Adultparasi-
toide. Sie Uberfallen sich einbohrende
Borkenkafer und injizieren ihnen ein Ei,
indem sie ihren Ovipositor durch deren
Halsschild oder die Fliigeldecken ste-
chen (Abb. 6a). Die parasitierten Borken-
kafer bohren sich normal ein und begin-
nen auch, Eier zu produzieren. Dies
allerdings in geringerem Ausmass, weil
die parasitische Larve im Kafer wahrend
ihrer Entwicklung den Kérperinhalt nach
und nach auffrisst und der Borkenkafer
schliesslich abstirbt. Die Larve verpuppt
sich noch im Innern des Kafers und die
Wespe verlasst diesen durch ein selbst
genagtes Loch am Koérperende des Ka-
fers (sog. Absturz, Abb. 6b). Durch ein
Einbohrloch eines Kafers gelangt sie
schliesslich aus der Rinde ins Freie.

Ein interessantes Phanomen ist der so-
genannte Kleptoparasitismus, der offen-
bar bei parasitischen Wespen von Bor-

kenkafern nicht selten ist (MiLLS 1991):
Arten, die weniger erfolgreich beim Auf-
splren von Wirtslarven sind, stehlen
anderen parasitischen Arten ihren Wirt.
Sie warten, bis die andere Art eine Larve
aufgespurt hat und sich anschickt, ihren
Qvipositor in die Rinde zu stechen. Da-
rauf drangt der Kleptoparasitoid den
Entdecker ab und setzt seinerseits an
derselben Stelle zur Parasitierung an.
Parasitische Wespen sind im Allgemei-
nen starker auf bestimmte Borkenkafer-
arten spezialisiert als die Rauber. Vor
allem Ei- und Adultparasitoide haben ein
sehr kleines Wirtsspektrum. Der Adult-
parasitoid Tomicobia seitneri befallt zum
Beispiel fast ausschliesslich Kafer des
Buchdruckers. Die Larvalparasitoiden,
also die Mehrheit der parasitischen Wes-
pen, sind allerdings weniger wahlerisch
und akzeptieren Wirte verschiedener
Gattungen. Eine Zusammenfassung der
Okologie der verschiedenen parasiti-
schen Wespen findet sich bei Kenis et al.
(2004). Die beiden wichtigsten parasiti-

Abb. 6. Die Pteromalide Tomicobia seitneri legt jeweils ein Ei in einen adulten Borkenkafer (a), in
dessen Korper sich die Wespenlarve bis zur Puppe entwickelt. Nach dem Schllpfen frisst sich die

junge Wespe durch die Kaferhdlle ins Freie (b).

Abb. 7. Die Brackwespe Coeloides bostrichorum (a) kommt vor allem in tieferen Lagen vor, wo sie
eine der haufigsten Parasitoiden ist. Oft sieht man in Puppenwiegen des Buchdruckers anstelle der
Kaferlarven die Kokons dieser Wespen (b). Die Kopfkapseln der Borkenkaferlarven sind das einzige
Uberbleibsel der Kaferlarven.
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schen Familien werden im Folgenden
dargestellt.

Eine wichtige Schlupfwespenfamilie
sind die Brackwespen (Braconidae; vgl.
Tab. 1b). Es sind rund 60 europaische
Arten bekannt, die Borkenkéafer parasi-
tieren. Dabei unterscheiden sich die Ar-
ten auf Laub- und Nadelbaumen. Es gibt
einige wichtige Adultparasitoide, die
meisten Arten leben aber ektopara-
sitisch an ausgewachsenen Larven. Eine
der haufigsten Arten, die 3-5 mm grosse
Coeloides bostrichorum, befallt Borken-
kafer auf verschiedenen Nadelhdlzern,
bevorzugt in tieferen Lagen (Abb. 7). Ihr
Eiablagestachel ist mit finf Millimetern
einer der langsten aller parasitischen
Wespen von Borkenkafern. Dadurch
kann sie auch Larven erreichen, die an-
deren Wespen wegen der dicken Rinde
verwehrt bleiben. Dendrosoter protube-
rans, ein anderer Vertreter dieser Fami-
lie, parasitiert ein breites Spektrum von
Borkenkafern auf Laubbaumen.

Eine andere wichtige und Uberaus
vielfaltige Familie von Schlupfwespen
sind die Pteromaliden (Pteromalidae;
vgl. Tab. 1b, 2). Sie beinhaltet die meis-
ten Borkenkafer-Parasitoiden. Fast alle
der rund 35 Arten sind Larvalparasitoide,
es gibt jedoch auch Adultparasitoide
sowie fakultative und obligatorische
Hyperparasitoide, die ihrerseits parasiti-
sche Wespen parasitieren. Einige Arten
nutzen ein Uberaus breites Spektrum
von nadel- und laubholzbewohnenden
Borkenkaferarten. Eine der haufigsten
Arten ist Roptrocerus xylophagorum
(Abb. 8). Sie befallt Borkenkafer aus
mindestens zehn Gattungen, darunter
auch 6konomisch wichtige wie den
Sechszahnigen Kiefernborkenkafer (Jps
acuminatus), den Buchdrucker, den Nor-
dischen Fohrenborkenkafer (lps duplica-
tus) und die beiden Waldgartnerarten
(Tomicus spp.). Die Art unterscheidet
sich von allen anderen Parasitoiden
dadurch, dass die Wespe fir die Para-
sitierung durch die Einbohrlocher der
Borkenkafer schlipft und von den Mut-
tergdngen aus die Larven parasitiert.
Dies gelingt ihr vor allem bei hohen Brut-
dichten, weil dann die Larvengange aus
Platzmangel auch in der Nahe der Mut-
tergange verlaufen. Bei geringen Dich-
ten zweigen die Larvengange fast recht-
winklig von den Muttergadngen ab, was
R. xylophagorum den Zugang zu den
Wirten verwehrt. Erfolgreich ist dieser
Parasitoid in den sternférmigen Brut-



Tab. 1. Der Buchdrucker (lps typographus) ist der wirtschaftlich wichtigste Borkenkafer. Hier sind die wichtigsten Gruppen und einige hau-
fige Vertreter seiner Rauber (a), Parasitoiden (b) und Pathogene (c) aufgelistet. Eine vollstandige Liste der Gegenspieler aller europaischen
Borkenkafer findet sich in KeNis et al. (2004). Man beachte, dass von etlichen Arten auch oder ausschliesslich die Larven rauberisch oder
parasitisch leben (weitere Fotos von Gegenspielern siehe www.wsl.ch/antagonisten — Bildgalerie). * = abgebildete Art.

a) Rauber

Buntkéafer (Cleridae)
* Thanasimus formicarius (L.)

Stutzkafer (Histeridae)
Paromalus parallelepipedus
(Herbst)
* Plegaderus vulneratus (Panzer)

Kafer

Rindenglanzkafer (Monotomidae)
Rhizophagus depressus (F.)
* Rhizophagus dispar (Paykull)

Glanzkafer (Nitidulidae)
* Epuraea marseuli Reitter

Langbeinfliegen (Dolichopodidae)
Medetera excellens Frey
* Medetera signaticornis Loew

Lanzenfliegen (Lonchaeidae)
* Lonchaea bruggeri Morge

Fliegen

Echte Fliegen (Muscidae)
* Phaonia gobbertii (Mik)

Wanzen
Blumenwanzen (Anthocoridae)
* Scoloposcelis pulchella (Zett.)

Kamelhalsfliegen
Phaeostigma notata (F.)
* Puncha ratzeburgi (Brauer)

Weitere Rauber

ScheinrUssler (Salpingidae)
* Salpingus planirostris F.

Kurzfllgler (Staphylinidae)
* Nudobius lentus (Grav.)
Phloeonomus pusillus (Grav.)
Placusa depressa (Maeklin)

Schwarzkafer (Tenebrionidae)
* Corticeus linearis F.

Jagdkafer (Trogositidae)
* Nemozoma elongatum (L.)

Zitterfliegen (Pallopteridae)
* Palloptera ustulata Fallén

Waffenfliegen (Stratiomyidae)
* Zabrachia tenella
(Jaennicke)

Milben
* Dendrolaelaps sp.
Pyemotes dryas (Vitzt.)

Spechte
* Picoides tridactylus (L.)
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b) Parasitoide

Pteromaliden (Pteromalidae)
* Rhopalicus tutela (Walker)
Roptrocerus mirus (Walker)
Roptrocerus xylophagorum
(Walker)
Tomicobia seitneri (Ruschka)

Brackwespen (Braconidae)
* Coeloides bostrichorum Giraud
Dendrosoter middendorffii (Ratzeb.)
Ropalophorus clavicornis (Wesmael)

Eurytomiden (Eurytomidae)
* Eurytoma arctica Thomson
Eurytoma blastophagi Hedqvist

¢) Pathogene Pilze

* Beauveria bassiana (Bals.-Criv.)
Metarhizium anisopliae (Metschn.)

Tab. 2. Einige typische Vertreter rauberischer und parasitischer Larven.

Rindenglanzkafer

Buntkafer
Rhizophagus grandis

Thanasimus formicarius

LW e e wh S TOE ]

Kamelhalsfliegen

Kurzfligler
Phaeostigma notata

Nudobius lentus

Langbeinfliegen

Lanzenfliegen
Medetera signaticornis

Lonchaea sp.

Pteromaliden
Roptrocerus
xylophagorum

Blumenwanzen
Scoloposcelis pulchella
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bildern des Kupferstechers, dessen Lar-
vengange naher an die Muttergange
heranreichen. Allerdings ist diese Wes-
penart auch in der Lage, durch dinne
Rinde hindurch zu parasitieren.

Einige Pteromaliden-Arten befallen
adulte Borkenkafer. Der haufigste Ver-
treter ist Tomicobia seitneri, der Kafer
der Gattung Ips parasitiert (Abb. 6). Die
Larven entwickeln sich im Korperinnern
und die fertigen Wespen verlassen den
Korper der Opfer durch ein selbst ge-
nagtes Loch. Die Bedeutung dieses An-
tagonisten ist allerdings bescheiden, da
die parasitierten Kafer noch eine Zeit
lang weiter Eier produzieren und weil
T. seitneri selber vom Hyperparasitoiden
Mesopolobus typographi parasitiert
werden kann.

Neben den beiden erwahnten parasi-
tischen Wespenfamilien gibt es noch
etwa 30 Borkenkafer-Parasitoide aus
sieben weiteren Hautfllgler-Familien
(KENIs et al. 2004). Die meisten sind win-
zige, weniger als einen halben Zentime-
ter grosse Arten; fast alle sind Larvalpa-
rasitoide. Speziell bei den Eurytomiden
gibt es einige fakultative Hyperparasi-
toide.

Abb. 8. Die 2-4 mm
grosse Pteromalide Roptro-
cerus xylophagorum (a) ist
ein Larvalparasitoid. lhre
Larven verzehren wahrend
ihrer Entwicklung eine
Borkenkaferlarve, von der
am Schluss nur noch die
braune Kopfkapsel und
etwas Haut Ubrigbleibt (b).

Wie finden Rauber und
Parasitoide die Borkenkafer?

Wenn rauberische und parasitische In-
sekten von Borkenkafern besiedelte
Baume aufsplren oder Schlupfwespen
flr das Ansetzen ihres Legestachels auf
der Rindenoberflache die exakte Stelle
finden, orientieren sie sich ausschliess-
lich anhand chemischer Duftstoffe. Die
rauberischen Insekten, vor allem Kéafer
und Fliegen, werden durch vom Baum
produzierte Duftstoffe wie zum Beispiel
Ethanol und a-Pinen wie auch durch
Pheromone zu den befallenen Baumen
gelockt (SCHROEDER und LINDELOW 1989).
Pheromone sind artspezifische Duft-
stoffe, in diesem Fall Monoterpene wie
cis-Verbenol oder Ipsdienol, die von den
Borkenkafern zum Anlocken ihrer Art-
genossen produziert werden (BLOMQUIST
et al. 2010). Wenn ein von einer Art
produzierter Duftstoff fir eine andere
Art zum Vorteil und fir sie selber zum
Nachteil wird, spricht man von einem
Kairomon. Borkenkafer produzieren vor
allem zu Beginn der Besiedlung eines
Baumes Aggregationspheromone, also
Duftstoffe, die Artgenossen beider Ge-

schlechter anlocken. Diese dienen den
Raubern gleichzeitig als Kairomone, wo-
durch sie oft fast gleichzeitig mit den
Borkenkéfern bei frisch befallenen Bau-
men eintreffen. Sie legen dort ihre Eier
ab, und den schliipfenden Larven stehen
schon von Anfang an Eier und junge
Larven von Borkenkafern als Nahrung
zur Verfligung. Zu diesen primaren An-
tagonisten gehoren beispielsweise der
Ameisenbuntkafer oder die Langbein-
fliegen.

Im Gegensatz dazu reagieren die
meisten parasitischen Wespen bei ihrer
Suche nach geeigneten Wirten nicht auf
Pheromone, welche die Borkenkafer
nur wahrend der Besiedlungsphase pro-
duzieren, sondern auf fllichtige Sub-
stanzen (oxidierte Monoterpene), die in
den Frassgangen der Borkenkafer von
Pilzen und Mikroorganismen produziert
werden (WEGENSTEINER et al. 2015).
Diese entwickeln sich in den Abfallstof-
fen der fressenden Kafer. Dadurch tref-
fen die Parasitoiden erst dann am Kafer-
baum ein, wenn ihre Wirte im richtigen
Stadium fUr die Parasitierung sind, also
vor allem altere Larven oder Puppen.
Haben die Parasitoiden erst einmal ei-
nen befallenen Baum entdeckt, mussen
sie die genaue Stelle lokalisieren, wo sie
ihren Legestachel ansetzen mussen, um
eine darunterliegende Larve mit einem
Ei zu belegen. Dabei reagieren sie
hochstwahrscheinlich auf dieselben
Duftstoffe wie fir das Auffinden der
befallenen Baume, indem sie kleinste
Unterschiede in deren Konzentration
wahrnehmen.

Im Gegensatz zu den Larvalparasitoi-
den mUssen Adultparasitoide gleichzei-
tig wie ihre Wirte, also die adulten Bor-
kenkafer, eintreffen. Deshalb nutzen sie
wie die Rauber die Borkenkafer-Phero-
mone als Kairomone, um Baume zu
finden, wo die Kafer gerade anfliegen
und sich einbohren (Kenis et al. 2004).

Innerhalb eines von Borkenkafern be-
fallenen Stammes ist die Verteilung von
rauberischen und parasitischen Insekten
unterschiedlich: Die rauberischen Kafer
und Fliegen besiedeln vorzugsweise die
unteren Stammabschnitte, wahrend die
Parasitoiden haufig durch die limitierte
Lange ihres Legestachels auf die din-
nere Rinde im oberen Stammbereich
oder auf Aste beschrankt sind. Diese
Aufteilung ist nicht strikt, verringert aber
die Konkurrenz zwischen Raubern und
Parasitoiden.
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Spechte

Neben den wirbellosen natirlichen Fein-
den von Borkenkafern spielen auch
Spechte eine gewisse Rolle als Antago-
nisten. Obwohl auch andere Vogel spo-
radisch Borkenkafer im Flug oder auf der
Rindenoberflache erwischen, haben die
Spechte unter den Vgeln eine heraus-
ragende Bedeutung. Als einzige vermo-
gen sie auch unter der Rinde verborgene
Kafer und ihre Larven zu erreichen. Die
Nutzung von Borkenkafern als Nahrung
ist je nach Spechtart saisonabhangig. Im
Winter sind andere Nahrungsquellen
wie Raupen oder Ameisen Mangelware
oder schlecht zuganglich, sodass bei ge-
wissen Spechtarten Borkenkafer bis zu
99 Prozent der Nahrung ausmachen
konnen (BALDWIN 1968). Zudem ist der
Energiebedarf der Spechte zur Aufrecht-
erhaltung der Korpertemperatur im
Winter viel hoher.

Spechte tragen auf direkte und indi-
rekte Weise zur Mortalitat von Borken-
kafern bei. Einerseits picken sie Kafer
von der Rindenoberflache und hacken
Larven, Puppen und Jungkafer aus der
Baumrinde heraus. Anderseits fallen ab-
gehackte Rindenplatten mit der darun-
terliegenden Borkenkéaferbrut zu Boden,
wo die Borkenkaferbrut entweder ver-
trocknet, von Vogeln aufgepickt oder
von rauberischen Insekten und Klein-
saugern gefressen wird. Auch die unter
der von Spechten durchlécherten Rinde
am Baum verbleibende Brut trocknet
schneller aus, stirbt wegen Kalteeinbri-
chen oder starken Temperaturwechseln
eher ab oder ist flr andere Vogel als
Nahrung zuganglich. Ein interessantes
Phanomen wurde bei Spechten in Nord-
amerika festgestellt: Sie trugen auf der
Suche nach Larven von Dendroctonus
brevicomis, einem Féhren-Borkenkafer,
die Rinde bis auf eine Restdicke von zirka
einem halben Zentimeter ab. Dies hatte
zur Folge, dass es auch parasitischen
Wespen mit kurzem Ovipositor gelang,
die verbliebenen Larven erfolgreich zu
parasitieren. Dies konnte die lokale Para-
sitierungsrate bis um das Zehnfache er-
hohen (OTvos 1979).

In europdischen Fichtenwaldern ist der
Dreizehenspecht ein wichtiger naturli-
cher Feind von Borkenkafern (Abb. 9).
Er 16st befallene Rindenstlicke vom
Stamm und achtet darauf, dass diese
nicht hinunterfallen und die Larven ver-
schitten. Dann pickt er die nun freilie-
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genden Larven heraus. Magenuntersu-
chungen haben gezeigt, dass ein
Dreizehenspecht pro Wintertag rund
3200 Kaferlarven vertilgt (WIMMER und
ZAHNER 2010). Einerseits locken befal-
lene Baume die Spechte aus der Um-
gebung an, anderseits fihrt ein Uber
langere Zeit anhaltender, grossflachiger
Befall zu einer hoheren Reproduktion
und damit zu einer Zunahme der Specht-
population. Entsprechend gross kann
der Einfluss der Spechte auf die Borken-
kaferpopulationen sein, vor allem in
hohen Lagen mit nur einer Kafergene-
ration. In tieferen Lagen bleibt die Ver-
mehrungsrate der Borkenkafer meist
hoher als diejenige der Spechte. Bei ei-
nem Ausbruch des Fichtenborkenkéafers
D. rufipennis in den USA belief sich die
Kafermortalitat durch Spechte, insbe-
sondere durch den dortigen Dreizehen-
spechts, auf rund 50 Prozent. Diese
Mortalitat fiel vor allem in den Winter-
monaten an (MCCAMBRIDGE und KNIGHT
1972).

Pathogene

Wie andere Insekten werden auch
Borkenkéafer von verschiedenen Pilzen,
Viren, Einzellern oder Nematoden be-
fallen. Die wichtigsten und auch auffal-
ligsten Pathogene (Krankheitserreger)

Abb. 9. Der Dreizehenspecht (Picoides tridactylus)
ernahrt sich vor allem von Borkenkéaferlarven. Er
ist deshalb vorwiegend in totholzreichen Fich-
tenwaldern zuhause. Das Mannchen unterschei-
det sich vom Weibchen gut durch seinen gelben
Scheitel.

sind die Pilze. Ihre Sporen keimen auf
der Kaferoberflache, die Hyphen wach-
sen durch den Insektenpanzer ins Innere
und breiten sich im ganzen Korper aus,
sodass befallene Kafer noch in den
Frassgangen unter der Rinde absterben.
Das Pilzmyzel wachst durch die Kérper-
hille des Kafers hindurch nach aussen,
Uberwuchert diesen und bildet zur Ver-
breitung neue Sporen. Eine grosse Zahl
verschiedener Pilze ist mit Borkenkéafern
vergesellschaftet. Die wichtigste Art
beim Buchdrucker ist Beauveria bassiana
(Abb. 10), in geringerem Umfang befallt
auch Metarhizium anisopliae diesen Bor-
kenkafer (KELLER et al. 2004). Der Pilz-
befall endet fur die Kafer tédlich. Die
Infektionsraten vor allem gegen Ende
einer Massenvermehrung kénnen bis 90
Prozent und mehr betragen (WEGENSTEI-
NER et al. 2015). Die Wirkung des Pilz-
befalls bei Larven und Kafern im Brutbild
ist daher nicht zu unterschatzen.

Andere Pathogene wie Viren und Ein-
zeller (z. B. Bakterien, Protozoen, Mikro-
sporidien, Amdében) werden von Bor-
kenkafern beim Fressen aufgenommen.
Sie vermehren sich in deren Darmge-
webe, dessen Zellen sie durch Toxine
zerstoren. Viren sind ziemlich wirtsspezi-
fisch. Uber ihre Verbreitung und Wir-
kung auf Borkenkaéfer ist aber noch we-
nig bekannt. Ahnliches gilt fir Bakterien
und andere Mikroorganismen, die unter
Laborbedingungen langerfristig hohe
Mortalitat verursachen (WEGENSTEINER
etal. 2015).

Nematoden oder Fadenwirmer ste-
chen mit ihrem hohlen Stilett (Mund-
werkzeuge) das Gewebe von Wirtstieren
an und saugen es aus. Die hochstens
wenige Millimeter langen Tiere dringen
durch die Haut, die Mund- oder After-
offnung ins Korperinnere ihres Wirtes,
wo sie in der Kérperhdhle Zellen anste-
chen und aussaugen. Die befallenen
Wirte konnen ihre Entwicklung jedoch
vollenden. Im erwachsenen Kéafer pro-
duzieren die Nematoden Eier und die
jungen Larven entwickeln sich im Kafer
bis zum letzten Larvenstadium. Dann
wandern sie in den Enddarm und wer-
den mit dem Kot ausgeschieden. Nach
einer letzten Hautung paaren sich die
nun erwachsenen Nematoden und die
Weibchen suchen sich einen neuen
Wirt. Bei anderen Arten sind nur ein-
zelne Larvenstadien parasitisch und die
anderen halten sich freilebend in den
Brutbildern auf. Borkenkéafer kénnen



Abb. 10. Oft finden sich in den Brutbildern des Buchdruckers vom Pilz Beauveria bassiana befallene Tiere.

von hunderten Nematoden befallen
sein, was sich auf die Fitness und die
Reproduktionsfahigkeit der Kafer aus-
wirkt oder sogar zu deren Tod flhren
kann. Der Beitrag von Nematoden zur
Regulation von Borkenkafern ist unklar,
dirfte aber eher bescheiden sein.

Bedeutung natiirlicher
Feinde

Obwohl Spechte die auffalligsten Ge-
genspieler von Borkenkafern sind, wird
ihnen im Allgemeinen keine entschei-
dende Rolle bei der Regulation von Bor-
kenkafer-Massenvermehrungen zuge-
schrieben. Dies hat verschiedene Griinde:
(i) Die Generationen von Borkenkafern
und Spechten verlaufen nicht synchron,
(i) die Vermehrungsrate der Spechte ist
viel geringer als diejenige der Borken-
kafer und kann auch bei Gppigem Beute-
angebot kaum gesteigert werden, (iii) die
Brut- und Schlafplatze der Spechte in
einem Wald sind infolge Territorialitat
begrenzt und (iv) je nach Angebot und
Saison wechseln die meisten Spechte
auf andere Beute. Durch ihre Mobilitat
sind sie allerdings in der Lage, schnell
von angrenzenden Waldgebieten in
Bestdnde mit Borkenkaferbefall ein-
zufliegen. So war in Borkenkafer-Be-
fallsgebieten Skandinaviens die Specht-
dichte bis zu 21-mal hoéher als in
Vergleichsgebieten (FAYT et al. 2005),
und in Nordamerika erhdhte sie sich
wahrend eines Befalls des Borkenkafers
D. rufipennis um den Faktor 50 (KOPLIN
1969). Die grosste Bedeutung entfalten
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Spechte jedoch bei tiefer Populations-
dichte der Borkenkafer zwischen den
Massenvermehrungen. Sie verlangern
diese Latenzperiode, indem sie den Be-
ginn von Ausbrlichen verzégern und
den Zusammenbruch der Borkenkafer-
populationen beschleunigen.

Obwohl es eine Vielzahl von Untersu-
chungen Uber die Mortalitat von Borken-
kafern durch rauberische und parasiti-
sche Arthropoden sowie Pathogene
unter Labor- und Freilandbedingungen
gibt, kann ihre Wirkung nicht generell
in Zahlen gefasst werden. Rauberische
Insekten und Milben werden aber im
Vergleich zu den Parasitoiden als sehr
bedeutend betrachtet und kénnen hohe
Absterberaten bei Borkenkafern verur-
sachen. Rauber sind nicht auf bestimmte
Arten fixiert und ernahren sich auch von
alternativer Beute. Deshalb ist immer
eine gewisse Grunddichte von rauberi-
schen Insekten vorhanden, die im Falle
einer Borkenkafer-Massenvermehrung
schnell auf das Uppige Angebot reagie-
ren kdnnen. Rauber sind auch immer in
hoheren Dichten vorhanden als die Pa-
rasitoiden und viele verzehren sowohl
wahrend ihrer Entwicklung als auch im
adulten Zustand Beutetiere. Allerdings
reagieren auch die eher spezialisierten
Parasitoiden sehr schnell auf eine Zu-
nahme von Borkenkéafern, wie eine
Untersuchung in liegendem Fichten-
sturmholz in Gebirgswaldern zeigte
(WERMELINGER et al. 2013): Die Zahlen
der Borkenkafer und Parasitoiden nah-
men nach dem Sturm sehr schnell und
praktisch synchron zu und fielen nach
drei bis vier Jahren wieder zusammen,

da die Rinde des Sturmholzes sowohl fur
Kafer als auch parasitische Wespen zu
trocken wurde. In tieferen Lagen erfolgt
die Austrocknung der Rinde noch schnel-
ler. Die Befallsrate von Borkenkafern
durch Parasitoide betragt in Einzelfallen
bis 100 Prozent (SACHTLEBEN 1952). Trotz-
dem wird den Parasitoiden eine gerin-
gere Bedeutung zugeschrieben als den
Raubern.

Die Gesamtwirkung aller antagonisti-
schen Organismen hangt von zahlrei-
chen Faktoren ab: Witterung, Zeitpunkt
innerhalb einer Massenvermehrung,
Wechselwirkungen innerhalb von An-
tagonisten (Spechte und rauberische
Arthropoden fressen auch andere rau-
berische oder parasitische Insekten),
Jahreszeit, lokale Besonderheiten und
nicht zuletzt die Bekampfungsmassnah-
men des Menschen. Natlrliche Feinde
verhinden aber in der Latenzphase weit-
gehend, dass die Borkenkaferpopulatio-
nen eine Grosse erreichen kdnnen, die
es ihnen erlaubt, auch vitale Bdume zu
befallen. Erst ein Sturm oder eine Schwa-
chung der Baume fihren dazu, dass sich
die Borkenkafer so stark vermehren kon-
nen, dass genlgend Kafer dem Tod
durch nattrliche Feinde entgehen, um
vitale Fichten zu besiedeln.

Natiirliche Feinde und
Borkenkaferbekampfung

Borkenkafer werden Ublicherweise be-
kampft, indem die befallenen Baume
gefallt und aus dem Wald abgefihrt
werden. Dies zeigt aber nur Wirkung,
wenn die Borkenkafer tatsachlich noch
im Baum und nicht schon ausgeflogen
sind. Erfolgt diese Massnahme zu spét,
kann sie sogar gegenteilige Wirkung
haben. Viele der natirlichen Gegenspie-
ler des Buchdruckers schlipfen spater
als diese Borkenkaferart aus (Abb. 11).
Speziell nach dem Uberwintern fliegen
vor allem die Parasitoiden («Schlupfwes-
pen») sowie rauberische Fliegen und
gewisse rauberische Kafer bis zu funf
Wochen spater als der Buchdrucker aus
(WERMELINGER et al. 2002, 2012). Werden
die abgestorbenen Fichten — die Wirts-
baume des Buchdruckers — in dieser Zeit
gefallt und entrindet oder abgefiihrt,
werden keine Borkenkafer eliminiert,
sondern nur die noch darin befindlichen
Antagonisten abgetotet oder entfernt.
Beim Schllpfen der ersten Buchdrucker-
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Buchdrucker Stutzkafer Lanzenfliegen Schlupfwespen

(Ips typographus) (Histeridae) (Lonchaeidae) (Pteromalidae)
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Abb. 11. Schematische Darstellung des relativen Schliipfverlaufs des Buchdruckers und einiger
Gruppen seiner haufigsten natdrlichen Feinde beim Ausflug im Frihling.

generation im Sommer ist diese Verzo-
gerung weniger ausgepragt. Durch Bor-
kenkafer befallene Baume, die schon seit
mehreren Monaten verlassen sind und
deren Rinde abgefallen ist, beherbergen
keine nattrlichen Feinde von Borkenka-
fer mehr, sie sind jedoch fir andere Tot-
holzbewohner wertvoll (LACHAT et al.
2019; WERMELINGER 2021).

Der Klimawandel fiihrt dazu, dass die
Borkenkafer friher ausfliegen und sich
schneller entwickeln. Gegen Ende dieses
Jahrhunderts wird pro Jahr regelmassig
eine Generation Buchdrucker mehr ent-
stehen und im Schweizer Mittelland
werden jahrlich drei Generationen die
Norm sein (JAKOBY et al. 2019). Ob die
natlrlichen Feinde ebenfalls zusatzliche
Generationen bilden werden und wie
sich die Verschiebung ihrer jahrlichen
Flugzeiten auf die Regulation von Bor-
kenkafern auswirken wird, kann derzeit
kaum beurteilt werden. Beispiele ande-
rer Rauber-Beute-Beziehungen zeigen
aber, dass sich die Synchronisation im
Klimawandel haufig verschlechtert.
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