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Der EinfluBl der Ipidenfauna auf die Entwicklung der
Struktur von Naturwildern in den Westkarpaten

Von M. Stolina, Zvolen Oxf. 181.42:152:453

(Fakultiit fiir Forstwirtschaft, Zvolen, CSSR)

I. Problematik und Arbeitsmethodik

Die naturnahen Gebirgswilder der slowakischen Westkarpaten sind auf
erolen Flichen durch Waldgemeinschaften charakterisiert, die im Sinne der
typologischen Konzeption nach Zlatnik zu der Tannen-Buchen- bis Fich-
ten-Vegetationsstufe gehoren. Diese Wilder haben ein Ausmall von
100000 ha. Sie werden in sehr zuriickhaltender Weise genutzt. Die Struktur-
entwicklung verlduft in ihnen weitgehend, in Waldreservaten voéllig, unter
der Wirkung der Naturfaktoren.

Die Strukturgenese naturnaher Gebirgswilder wurde bisher besonders in
Reservaten vorwiegend vom Standpunkt der Waldbau-Produktionsaspekte
(bei uns zum Beispiel Korpel, Rehak, Priesol und Randuska)
untersucht. Die Bedeutung des Einflusses einzelner Faktoren, die die Struk-
turentwicklung dieser Wilder beeinflussen, wurde dagegen nur selten ndher
analysiert. Dies trifft besonders fiir Einfliisse der Fauna zu. Die zu diesen
Gesellschaften gehorenden Tiere wurden bis jetzt lediglich von zoologisch-
entomologischen Gesichtspunkten her untersucht (zum Beispiel Pfeffer,
1932; Schimitschek, 1952/53). Erhohte Aufmerksamkeit konzentrierte
sich etwa auf die Bedeutung einiger Ipinae-Arten, die das Absterben von
Gebirgsschutzwildern oder anderer natiirlicher Naturwilder (Komarek,
1924) verursachen. Die Frage des Einflusses der Borkenkifer auf die Struktur-
entwicklung und damit auch auf Genese von natiirlichen Gebirgswildern
wurde, jedenfalls in der Slowakei, bisher nicht untersucht, obwohl das Be-
stehen solcher Zusammenhinge keinem Zweifel unterliegt.

Uberwiegende Teile natiirlicher Gebirgswilder werden bei uns von Fich-
ten gebildet. Deshalb befal3t sich die vorliegende Untersuchung mit den
Borkenkiferarten der Fichte; diese Kiferarten erweisen sich denn auch als
eine der bedeutendsten biotischen, die Entwicklungsstruktur dieser Wilder
beeinflussenden Komponenten.

Die Untersuchungen gingen von folgender Fragestellung aus:
1. Welchen Anteil haben die einzelnen Borkenkiferarten an der Struktur-
gestaltung dieser Gebirgswilder und welche ist ihre jeweilige Bedeutung?

610



2. Welchen Einfluf3 haben die mit Hilfe typologischer Einheiten definierten
Umweltbedingungen auf das Vorkommen und das gegenseitige Mengen-
verhiltnis, die Vergesellschaftung, der verschiedenen Borkenkiferarten?

3. Welche Bedeutung ist den einzelnen Borkenkiferarten hinsichtlich der
Strukturierung bestimmter Entwicklungsphasen von Gebirgswildern
unter besonderer Beriicksichtigung der soziologischen Stellung ihrer
Bestandeselemente zuzuschreiben?

Als Untersuchungsobjekt dienten verschiedene Wilder des slowakischen
Erzgebirges, der Nieder-Tatra und der Hohen Tatra, die standortlich den
Waldtypengruppen Abicto-Fagetum (AF), Fageto-Abictum (FA), Acereto-
Picectum (AcP), Fagetum abietino-piceosum (Fap), Abicto-Piceetum (AP),
und Sorbeto-Piceetum (SP) zugeordnet werden konnen.

Zur Bewertung der Struktur der Bestinde und ihrer Dynamik diente die
waldbauliche Klassifizierung nach Leibundgut (1959) und Weck (1950),
die von Korpel (1958, 1967) und Rehak (1952, 1964) unseren Verhiltnissen
angepalBt wurden. Bei der Klassifikation der Umweltbedingungen wurden
die von Zlatnik (1959, 1966) formulierten Waldtypen und Waldtypengrup-
pen angewendet. Die Bestimmung der Borkenkiiferarten erfolgte, gestiitzt
auf gefangene Imagos, mit Hilfe von Tabellen (Pfeffer, 1955) und gestiitzt
auf FraBbilder.

II. Anteil und Bedeutung der einzelnen Borkenkiaferarten
bei der Strukturgestaltung natiirlicher Gebirgswailder

Die Zahl der Borkenkiferarten, denen die Fichte in Mitteleuropa als
Wirtsbaum dient, wird je nach Autor als betrichtlich schwankende GréBe
angegeben. Sie ist abhingig vom geographischen Bereich, auf den sich die
Angaben des jeweiligen Autoren beziehen, und vom beriicksichtigten Arten-
kreis; die Gebundenheit der jeweiligen Art an die Fichte ist je nach Grad
ihrer oligo- bzw. polyphagen Lebensweise verschieden. So fiithrt zum Beispiel
Balachowsky (1949) fir Mitteleuropa 35 Arten an. Karpinsky und
Strawinsky (1948) und analog Nunberg (1928) geben dagegen fiir Polen
44 Arten an, jedoch sind nach ihnen blof3 26 Arten lediglich an die Fichte
gebunden. In der Hohen Tatra und im polnischen Teil der Karpaten erwih-
nen die gleichen Autoren 23 fur die Fichte typische Arten. Pfeffer (1932,
1955) findet fiir das ganze Gebiet der CSSR 27 fiir die Fichten typische Arten;
in Gebirgslagen von iiber 1000 m ist aber nur mit 17 Borkenkiferarten, die
ausschlieBlich an die Fichtenbestinde gebunden sind (Pfefter, 1955), zu
rechnen.

In naturnahen Gebirgswildern der Slowakei wurden insgesamt 25 Bor-
kenkiferarten (Tab. 1) festgestellt, die fiir Fichte als typisch zu betrachten
sind. Da sich die Untersuchungsobjekte auf Hohenlagen von 850 bis
1450 m 1. M. erstrecken, sind die in dieser Untersuchung festgestellten Bor-
kenkiferarten im Sinne der geographischen Klassifikation nach Pfeffer (1955)
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sowohl zu den Hiigellandarten (850 bis 900 m) wie zu den Bergwilderarten
(900 bis 1200 m) als auch zu den Arten der zusammenhingenden Wiilder
der oberen Waldgrenze (iiber 1200 m) zu rechnen. Daraus erklirt sich auch
der Unterschied der bei der Untersuchung gefundenen Artenzahlen gegen-
tiber den Angaben von Pfeffer (1955).

Als bedeutsam fiir die Strukturentwicklung der Fichtenbestinde kénnen
nur solche Arten von Borkenkifern sein, die lebende Biume befallen (vgl.
Tab. 1). Arten, die erst sekundir bereits angegriffene Biume befallen oder
die abgestorbenen Baumteile und Biume befallen, diirfen aus der Sicht der
Frage nach ihrem strukturgestaltenden EinfluB als indifferent betrachtet
werden (Tab. 1).

Oft ist es nicht leicht, eine scharfe Abgrenzung zwischen «primir» und
«sekundir» befallenden Borkenkiferarten zu treffen. Es gibt Arten, die sich
einwandfrei der ersten (zum Beispiel Ips amitinus) bzw. der zweiten Gruppe
(zum Beispiel Dryocoetes autographus) zuteilen lassen. Es gibt aber Arten,
die bald in der ersten, bald in der zweiten Gruppe erscheinen. Ein Beispiel
dafiir bietet Xylechinus pilosus, dessen Imagos in der Rinde von Bdumen
gefunden wurden, die noch griine Aste und lebenden Bast aufwiesen. Larven
und generationsgriindende Imagos der gleichen Art sind aber auch in der
Rinde abgestorbener Biume festgestellt worden. Ahnlich verhielten sich
Arten der Gattung Polygraphus, die Biume mit verminderter Vitalitit an-
greifen, wobei hidufig das endgiiltige Absterben voraussehbar ist.

Der EinfluB der einzelnen Borkenkiferart auf die Strukturentwicklung
von Waldbestinden ist im weiteren abhingig vom Grad ihrer Aggressivitit.
Diese ist einerseits arttypisch, anderseits ist sie durch die Umweltbedingun-
gen bzw. durch baumvitalititsbedingende Faktoren beeinflu3t. So erweist
sich sowohl in der Hiigelland- wie in der montanen Zone Ips typographus
als sehr aggressiv. Seine Wirkung beschriankt sich nicht nur auf die Gestal-
tung der Bestandesstruktur, sondern erstreckt sich haufig auf die Destruktion
von Bestinden. In der Zone der oberen Waldgrenze ist der Aggressivitdtsgrad
dieser Art dagegen deutlich herabgesetzt. Im Unterschied zu den vorerwédhn-
ten Zonen ist seine Wirkung hier ausschlieBlicher strukturgestaltend. Wo Ips
typographus dennoch bestandeszerstorend auftritt, sind weitere abiotische
Faktoren wie Wind, Rauhreif, Lawinen und dhnliches mit im Spiel.

Im Gegensatz dazu erweist sich Polygraphus polygraphus und ihm ver-
wandte Arten besonders in der montanen und in der Zone der oberen Wald-
grenze als weniger aggressiv. Diese Feststellung 1aBt sich vor allem aus der
Tatsache ableiten, daB er in diesen Zonen trotz seiner erheblichen Frequenz
und Abundanz als ausschlieBlich die Struktur beeinflussender Faktor auf-
tritt. Er wird somit zum bedeutenden Faktor fiir die natiirliche Dynamik
naturnaher Gebirgswilder. Bestandeszerstorungen, wie sie Ips typographus

verursachen kann, waren fiir Polygraphus-polygraphus in den erwihnten
Zonen in keinem Falle zu beobachten.
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Die als «indifferent» bezeichnete Borkenkifergruppe nimmt keinen Ein-
fluf auf die Strukturgestaltung naturnaher Gebirgswilder, indem von dieser
Seite her kein selektives Eingreifen in die natiirliche Baumzahlabnahme
erfolgt. Thre Bedeutung liegt vielmehr in der Tatsache, da3 die eine der
primdren Synusienkomponenten innerhalb der groBen Organismengruppe
darstellt, die abgestorbene Biume zerstort. Als bedeutende Vertreter der
Gruppe der Indifferenten sind in diesen Gebieten die Arten der Gattung
Hylurgops und Dryocoeles zu nennen.

Die Einteilung der Borkenkdfer in die Gruppen
— der die Entwicklung der Bestandesstruktur aktiv oder passiv beeinflussen-

den Arten und
— der sogenannten indifferenten Arten
hat nicht nur theoretische, sondern auch praktische Bedeutung. Eine sol-
chermallen vorgenommene Einteilung weist auf die Bedeutung hin, die das
Eingreifen der indifferenten Arten auf stehende und liegende Biume und
ihre Teile hat, und zugleich macht sie eindeutig klar, wie die Borkenkifer
vom Standpunkt des Forstschutzes zu bewerten sind.

III. Vergesellschaftung der Borkenkiferarten in Abhingigkeit
der Umweltbedingungen

Die einzelnen Baumteile werden, wo ein Borkenkiferangrift erfolgt, von
verschiedenen, fiir den jeweiligen Baumteil spezifischen Arten befallen und
besiedelt. So entstehen Vergesellschaftungen von Arten, die einen lebenden
Baum besiedeln. Ahnliche Kombinationen ergeben sich auch bei den Bor-
kenkifern, die die absterbenden und abgestorbenen Biume besiedeln. Der
Charakter solcher Artenkombinationen von Borkenkiferarten ist abhingig
von den Baumeigenschaften und den jeweiligen Umweltbedingungen, in
denen sich der Baum befindet.

Diesen Fragen hat sich eine ganze Reihe von Autoren gewidmet. Fiir die
hier untersuchten Verhiltnisse sind am bedeutendsten die Studien von Pfef-
fer (1952, 1949, 1955), Karpinsky und Strawinsky (1948), Schimitschek (1952),
Stark (1952), Endrodi (1958) und Chararas (1962). Die Untersuchung
der Vergesellschaftung der Borkenkifer vom typologischen Standpunkt war
bei uns erleichtert, weil der ganze tschechoslowakische Teil der Westkarpa-
ten, gestiitzt auf die Konzeption Zlatnik, einheitlich typologisch bearbeitet
18t.

Zlatniks typologische Einheiten (Waldtypen und ihre Gruppen) charak-
terisieren, da sie Komplexe von Waldbiogeozonosen darstellen, die Existenz-
bedingungen nicht nur der Waldbaumarten, sondern auch anderer Angeho-
riger dieser Gemeinschaften, also auch die fiir die Baumarten typischen Bor-
kenkifer (Stolina, 1959). Aus diesem Grund war es naheliegend, fiir die
mit dieser Studie verfolgten Ziele die bereits vorliegende typologische Be-
arbeitung auszunutzen.
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Die Tabellen 2 bis 7 vermitteln eine Ubersicht der festgestellten Borken-
kiferarten sowie ihrer Gruppierung nach den entsprechenden Waldtypen-
gruppen, nach den Brusthéhendurchmessern und dem Charakter des Angrif-
fes der einzelnen Borkenkidferarten. Es geht daraus hervor, dall zwar keine
wesentlichen Unterschiede in der Gruppierung der Arten zwischen den ein-
zelnen Waldtypengruppen bestehen; dagegen dndert sich die Bedeutung der
einzelnen Arten. Besonders markant erscheint dieser Unterschied bei den
fur die Strukturgestaltung wichtigen Arten (Ips typographus, Ips amitinus,
Pityogenes chalcographus, Polygraphus polygraphus, Polygraphus subopa-
cus). Ahnliche Unterschiede kann man auch bei den einzelnen Arten von
Indifferenten feststellen (Dryococies autographus, Dryocoetes hectographus,
Hylurgops palliatus, Hylurgops glabratus).

Beide Arten der Gattung Ips, Pityogenes chalcographus und die Arten
der Gattung Pityophthorus sind ausgeprigte Komponenten der Fichten-
gesellschaften in den Waldtypengruppen AF, FA. Hier kommen ihre Lokal-
populationen bei Friihlings- sowie bei Sommerangriffen zur Geltung. Ihre
Wirkung auf die Strukturentwicklung der Bestinde ist relativ gering, soweit
es sich um Bestande mit guter Vitalitiat handelt. Ihre Bedeutung steigt jedoch
an, wenn exogene Wirkung, wie Schneebruch, Windwurf usw., Stérungen
verursachen. '

In solchen Fillen, besonders wenn der urspringliche Charakter des Be-
standesschlusses Verdnderungen erfihrt, wird das bisher bestehende Gleich-
gewicht stark gestort. Die Borkenkiferarten entwickeln sich von einem, vor
dem storenden Ereignis wenig wirksamen zu einem destruktiven, die be-
stehende Struktur des Bestandes oft vollig zerstorenden und eine sekundire
Sukzession der Waldgesellschaften hervorrufenden Faktor.

Eine dhnliche Funktion erfiillen diese Arten auch in den anderen Wald-
typengruppen. Es ist zu betonen, daf} ihre Gesamtbedeutung mit der Tem-
peraturabnahme und mit der Zunahme der Niederschlige (zum Beispiel
AF: 6—4°C, 800—1100 mm; AP: 5—2°C, 700—1400 mm; SP und AcP: 4—1°C,
1000—1400 mm jahrliche Niederschlige) sinkt. Der groB3te relative Riickgang
ihrer Bedeutung liegt in ihrem Einfluf auf die Genese der Bestandesstruktur.,
Die relative Zunahme dieser Bedeutung kann man jedoch hinsichtlich der
destruktiven Einwirkung auf die Bestinde feststellen, was mit der Zunahme
des Einflusses von mechanisch wirkenden abiotischen Faktoren auf die
Bestinde (Wind, Rauhreif, Lawinen) in hoheren Lagen und mit dem An-
wachsen der Populationsdichte der lokalen Borkenkiferpopulationen durch
den Uberflug von Populationen aus niedrigeren Lagen zusammenhingt.

Die Funktion eines die Entwicklung der Bestandesstruktur beeinflussen-
den Faktors besitzen in allen Waldtypengruppen vor allem die Arten der
Gattung Polygraphus. In bezug auf die 6kologische Amplitude ist Polygra-
phus polygraphus, der sich in allen Waldtypengruppen behauptet, am be-
deutendsten, und bloB in SP und AcP weicht seine Stellung der Art Poly-
graphus subopacus.
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Tab, 1 Uebersicht iiber Borkenkiifer, die die Fichte
naturnaher Gebirgswidlder des slowakischen Teiles der Karpaten befallen
Einfluss auf die Angegriffener Baumteil
Bezeichmmg Abkiir¢ Bestandes-Struk-
zung tur
bedeutend | indif- |Wurzel | Stamm- Stamm| Gipfel | Aeste
ferent anlauf
Hylastes cunicularius Hecu + +
Hylastes rotundicolis H.ro + +
Hylastes aterrimus H.at S +
‘Trypodendron lineatum T.1i + (+) + + (+) (+)
Dryocoetes autographus D.au & + +
Dryocoetes hectographus D.he + + 4
Orthomicus laricis 0.la + + +
Ips typographus I.ty +
Ips amitinus I.am + s S
Polygraphus polygraphus P.po + + +
Hylurgops palliatus H.pa + + (+)
Hylurgops glabratus H.gl + +
¥ylechinus pilosus X.pi (+) + + +
Dendroctonus micans D.mi + + +
Polygraphus subopacus P.su + + +
Polygraphus grandiclava P.gr (+) +
Pityogenes chaléogr&phus P.ch + + + 4
Pityophthorus pityographus P.pi - + + +
Pityophthorus exulptus P.ex + 3
Crypturgus pusillus C.pu + 4 + (+)
Crypturgus hispidulus C.hi + + (+)
Crypturgus cinne:"eus var. C.ei . R (+)
subcribrosus
Phthorophloeus spinulosus P.sp + + 4
Cryphalus sbietis Cc.ab + +
Cryphalus saltuarius C.sa + +

615




"qme ++ od'g 34Ty JeFTmEy ‘I0STIpTU UOTTjUSSOM yo'g 37T uojay
J9p Fumgnepsg STp }ST SSNTYOSUSUOL] WATTOA }TH USpUBISeg uogyedmoy uUep UL "USDUR}SOF US3I0}SISZ OSTOMTTO} USP UT UOT3EM}TS (T

LL R + nd-p
nd-) (¢ + U0 (2 pe a1 (¢
+ ne-q
+ e q . (+)+ BT'0
+ vdj + wvd g (+)++ ed'g 18uTT
(+)+ TT°T (2 (#)+ 113 (2 +HH+ T “ynaf "3SyoBN (2
+ ds*g o
(+)+ qe'd 2
++ qB'D + qe')d + qe') + xo'g o
+ qe’) + qB*D ++ 1d*g ++ 1d'g + 1d*g ++ 1d'g
+ ds°g + qe*') + ds*g
ﬁm ++ . . . . (]
qe*d + qe’D ++ td'g + qe'd i
++ QqB8*Dd + qe')d ++ td*g +=+ 1d*g +++ Yo'd ++ 1d*g .m.u
+++ 1d-g +=+ Td'g ++ yo°g +++ yo-'g +H ue°'T ++ Yo' g F=
+ we*T "
+ g c g @
+++ td g +++ 1d g +++ 1d°g + yo-g (€ we" I (+)+ we T o 8
+H yo'g = yo‘d H+ od'g (+)+ sd'g +4++ £°T +++ £3°T H B
(+)+ od*gq !
+ W : ?
++ 1d-g + 1d'g (+)+ we'l o g
(0]
+=+ U2°g ++H yo'd (2 [¥)* od*g (+)+ fa°1 (e - +++ AT H
Jaumog SuTTunIyg JSUmIog FuTTUnLL Jaumog SuT UL uneqg weg TTBISE
wo GT BTq uw G2 - 4T mwo GZ Jeqn €1 Tessewydang

Ay :eddnxfusdfypTem

(1 USPURGSSQUAGYITI UT UsFum}JeydsTTes08I9)\~T18JEudNI0g 2 "qel

616



Jdv eddnzfuedA3prep Isp Teq otm (T

+ nd*p
+ Tusd + TY°D (e pe oTn (€
+udp (¢ + neQ
+ ne-( + ®1°0
+ nee( (+) 18°H + 18°H
+ vd-g ++ ed*H (+)++ ®d*H
+ Tl (2 ++ 118 (2 +++ TT°0  fFuTTynad *3syoBu (2
+ ds*d
+ qB*D =
+ qe*) (+)+ qe-0 + qe0 + xo°d @
+ QB*D + qe*d + 1d*g ++ 1d*g + 1d*g +++ 1d*g o
+ qe*)d + ds*d + qB*D + ds°d
+ we*J + qB*) ++ 1d*g ++ 1d°g mw
+ qe*d + qe*d ++ 1d*g +++ 1d* g ++ yo*d ++ yo*d g
++ td*gd ++ 1d* g ++*yo*d ++ yo*d ++ we*T + we*T i
(¢ ++ yo*d + wg*l
+ £3°1 + 1ded o
++ 1de g +++ 1d*d ++ urg° I ++ yor*d (¢ ++ we-T (+)++ ue T 3 -
++ yo*d ++ yo*d ++ od*d (+)+ od-d +++ LT ++ £9°1 3 W
+ yoed !
(+)+ od=g g 5
(2 ++ 1d"d (+)++ 1d-4g (+)++ we-1 o o
++ yo+d +++ o d (2 - (#)+ £3°1 (z - +H+ £°T d
JoWOoS SutTynad Jauwos FurTunad Jaumog FurTynad umeq us [Tejed
wo GT 8Iq wo G2 - 61 wo Gz I8qn ¢¢1 aessauyoan(

(T

USpUEB} S2quUejyoTd UT usduny JeyosTTeosafIo\-I0 JEHUSNIOH

Vd :eddnifuadiypTem

617



.m.d eddnxfued£3pTBM Teq oA (T

+ nd-p
+ 14D + TU'D (¢ pe a4 (¢
+ud'g (¢ + BT°0
+ ue‘(q (+)+ ne'q
+ ne'q (+) 181 + T3'H
+ vd'g ++ vd'g (+)++ ed'yg
+IT°L (2 +H IT'L (2 (#)+ TU'L :SUTTUNII "4SUORN (2
+ ds*g
+ BS'D
+ ®s') + 88" + qe*D %
+ BE'D + ®S') + BS') + qe') + qe'p (+) xo'gd mT
+ qB*D + QB + qe') + 1d*g + 1d*g ++ td*g
+ ds*g
Q2
+ qe"d + ds*g + qe'd + qe°) L
(+)+ td g + qe') +++ 1d-g + yo-g =
+ q8*D + qe*d + yo°d + td'g + Uyo-d +++ td-g =
+ 1d-g + 1d°g + od-g + Uyo'g ++ mWe'T + mweI
+ ds'g (¢ + tdq + 1d-g (+)+ 1u°Q
+ yo'g + yong + go'g + od-g + od g 2,
++ 1d*g +++ td°g ++ od-g +++ od*g (¢ + we L ++ we*l m 2
+ od-g ++ od'g (+) we 1 + we'T ++ M1 (+)+ £3°1 m
I
+ TW'(q ﬁ.%
(2 ++ td-q + ds°g (2 +++ od- g + TWe(q m‘ =
+ yo'g (+)+ td'q (+)+ od-g (+)+ue’ T (2 + od* g ++ od*g &
+ od*g +++ od+g (+) &4°1 ++ Ry°T o
Joumog SurTunLg Jeumog SutTunay Joumog FuTTynay umeg we TTBJed
mw ST B81q mwo &g - ST wo Gz Is8qp €7 IessaundImng

u - dey :addnaifuedfipTeM

UepUR}SOqUALYOT UT usSumj JeUOSTToS83I9)\~I8 JBuaIog

¥ taBL

618



- Jdy addnxSusedfypTem Toq oTM (T

+ T0°')
+ 4D + nd-p
+ud'g (¢ T+ TUTD (¢ pe ot (¢
+ 8yrq + ausq
+ ne'q + ne' g
+ ne'q + 18'g (+)+ 18'H
+ vd'yg + wvd'g (+)+ =d'g
H 1L (2 H+ I (2 H+ TTL :FUTTUNIL *3SYOEU (2
+ ds'gq
+ ds°g + B8 ) .
+ ®S°) + BE~g . + ®BS*) + B88') + qe*)p -
+ ®BS°') + qe') + qB*) + qe'p + qe*)d (+) xog &
+ qe*p + 1d*g + Td*g ++ tdg + td°g ++ 1d* g
+ qB*D + BS8*) + ds-g
+ ds+*g + td*g + ds-g + qe*) + Tmeq @
+ ®BS') (+) uoq + qe ) +=+ Td'g + yo'g st
+ qe'p + qe’p + od'g + 1d°Y + yo°g ++ 1d-g =
+ Td*'g + 1d*g (+) we' + td*g +H we-T + we T
(+)+ 1d°q i + Tm(q °
+ ds*g (¢ (+)+ tdx (¢ ++ od-g + od*g 13 -
=+ tdg ++ od+g +++ od"g H+ me ] + meeT o &
+ 1d g +=+ td'y (+) we 1 + mwe'T ++ £4°T + £f3°1 m
I
+ ds'g =
(2 ++ 1d°g ++ od- g (2 + TU g m o
+ yo°g ++ td'y + We*'T +—+ od-g o
++ 1d'g +++ od-g (+)+ od g (+) &1 ++ odg + £3°1 ]
J8Umog SuTTUnag Jeumog SuT YLy JI2WNOg SuTTynIg mmeq we TTBJag
wo m.m BTq mwo G2 - m._” mwo Gz Jeqn IS S WY D.ITT
y - deg :oddniSusdfyprepm
(T USPUE}S8QUOIYDTI UT UdSUN} JBRUOSTT9595I8 I JRUINIOT G "qel

619



‘usfe] usdTIpeTu Sne
we'] pun £3°T uoA TTBJog J9393BdSIeA TRWUOUBW 91 J[BUJISWIOS US}TOMZ JOp UJ *TTeJod UaJeUNIJ Um UYOTS S0 3Topusy [o9ey Iep ul (T

+ T0°D
+ nd*p + T0'D
+ TY') + nd*p
+ ay’q + TU'D
+ a8y + ne'q + 8y q
h+v+ ne‘q + B0 ++ ne'g
+ sd'H + ed'g (+)+ BT*0
+ ®BT°0 (+)+ 18'H +++ T8'H gaJyBP ‘T S9p SpUSISWIOG
+ 115 (2 +H+ 1L (2 +=+ TT'g "mzaq ‘ayefynig sepuedrod (g
+ ds*g .
(+) ds*q ) (+) ds°q + BS*) @
+ ®s'y + ®S*) + q8°) &
+ deg ++ 1d-g + tdg
+ es') (+) ds°q + ds°g a
(+) ds-q + BS') (+)+ Tuq i
(+) dx +++ td'g ++ 1d-g p
(+)+ 1d°g (+)+ Td'x + we'T =
+ ds'q (+) Twq (+)+ wg o
++ td-x (+)+ tdx (+)++ od-g =
++ od*g +++ od-g ++ me' T pa o
+ 1d*q + wer] + £y°1 E
I
(+) ds°g + 1d*y z 5
+ td'y +++ od*g & i
(+)++ od g + mwe-T (+)+ od'q e
++ 1d g (2 (+) £5-1 (2 + £4°1
J8Uog BurTunag Iommog FUTTUNIL] IOUOG FuTTunIg umeq we TTeyed
mwo GT BTQq wo Gz - 4T mwo Gz I8qn I9SSamYOINJ

Jy :eddnaSuedfypTep
: USpUERLSaqUAGYOT UT UsSung JeyosTTosadasp—Ja8 Jexuesiiog 9 *qB]

620



"USpUE}Sef US3I01S85 UOSTIOTQE UT UOTS WZ3eSs We'l Pun £4°T ‘gV - LIS TOq OTM UOTTUysy (1

(+) nd-a (+) ™0
+ 10'D (+) ™0
+ T + TU'D
+ 8y*(q + 3y q + 8yu'q
(+)+ neq + BT'Q (+) ne-q
(+)+ =d'H + vd'yg + BT'0
+ BT'0 (+)+ °3'H ++ 18°'H
+IT'L (e H IT'L (e H IT°L iV - IIS  TOq oM UOTTuyR (2
(+) ds*a -
+ B88') 2
+ BS*) (+) a=*p &
+ 1d-gq + 1d'g ++ 1dgq
+ BS*D
+ 1d'g + td'y (+)+ 1d-q e
+ td'y + td-g ++ TWe(q Ma
+ ns*'g + ns*'g + me'T =
) + H.m”M ++ ..na”m o
(+)+ tdq + ns-g + od-g 4
+ 1d'y + od'g ++ we T o .
++ ns g + we'T + £y°1 m.
+ td-y |
(e + Td'y (2 Bk . m e
(+)++ ns g +++ od-g (2 o i
(+) we-1 +++ od'g ®
(+)+ od'g + a8+g (+) &4°1 + £3°1
Jemmog BuTTyYnIL JRUOg SutTynag Jmmog SutTynIg umeq we TTejed
wo GT BEQ mo Gz - GT wo Gz Ieqn J9SSaMYDITY]
Joy pun gs :usddnaSuadAyprepm
AH USPUR}S2QUALYDTY UT Ualunj JeyosTTesad o) -10 JexueIog L qel

621



"38TIYOTSHONISY 1UDTU USPINM SPUTSPITSIQGSY

‘uU8)Iy epurepaTsaquuie)s (T

) + TWeq + Twe(q + o + W' g
+ 1d*g + 1dg + 1d'g + 1d'g + 1d'gq + 1dg
(+)+H td-¥ (+)++ od-gq ++ od+*g ++ od'g (+)+ od-g (+)+ od*g
. . " . . . ZToyumeqg
A+v+ ns°g (+)+ uo-4g ++ yo-g ++ yo'g ++ yo*'g ++ yo-'g
++ od*g A+u we*T ++ mwe'T A+v++ we*T +++ wWe*T ++ we* T
(#)+ uo'd + £3°71 ++ £3°7T A+v++ Ry-T -+ L30T +++ LT
++ Td'y
+ td-g + ms g + 1d g + 1d*'g + 1d'g
+ td°g ++ 1d'y +++ od g (+)+ od'g ++ od'g ++ od- g zToYy
++ td'y H ns*g ++ od'g ++ yo°g ++ yo'dg ++ yo'dg -uafuelg
++ ns g ++ od- g (+)+ we I (+)+ we 1 +++ we*T +++ we*T soxqIel s
++ od-g (+)+ yo'g (+) £&3°1 + £q°1 ++ £3°1 +++ £3°1
+ 1d'y ++ 1d'y =+ tdy + 1d'y + od*g
+ ne*g (+)+ ns*g (+)+ ns°g (+)+ ns*g (+)+ td-g ZToY
+ od-g (+)+ od-g (+)+ od*g H=+ od-g (+)++ uyo'q . —usfurj}g
+—+ 1d g +++ 1d-g +++ Td*g ++ Td*g (+) we'I SaY2BMYDS
+ yo'g ++ Uo2'g ++ yo2°'g ++ Uo*'g (+) &1
(+)+ d-x (+)+ td°X © 4+ 1d'y
+ ns*g + ns*g + ns'g
g
+ yorg + yog + yo g WO TA
++ Td-g ++ Td"g ++ td-g
103 1¥yoNIpIajUN jyosIaaysq pusayOsSIIoY} TW puayosiIay PUDUOSITIOYIOA
e
g 12N ¢ ac e L amag
) -SEUNTHOTMIUH
(Tesuoy yoeu) usssBINIME]
USSSETUMey JOUSPITUOSISA USUMET
g8 "qBL

uoA TTeJed Wraq

(T T87BqUeqICg J8D Fumgnepag

622



Eine spezielle Stellung nimmt Xylechinus pilosus ein, der sich in einigen
Fillen indifferent verhalt, in anderen, wenn auch nicht sehr hidufig, zum
Faktor, der die Strukturentwicklung beeinfluBt, wird. Es wurde nidmlich
festgestellt (insbesondere auf Standorten vom Typ AP, SP, AcP der Hohen
Tatra), dal3 er unterdriickte, jedoch noch lebende Bidume angriff. Die Art
Pityophthorus pityographus, die sich durch eine erhebliche 6kologische
Amplitude kennzeichnet, weist gleichzeitig eine groBe okologische Valenz
auf. Sie ist ein bedeutender Faktor bei der Strukturentwicklung der Bestdnde
und der Bestandesgruppen in jiingeren Entwicklungsstufen (Dickungen,
Stangenholz), wo er die Biume von geringer Vitalitit angreift.

Eine Sonderstellung nimmt Dendroctonus micans, eine Art ausgespro-
chen destruktiven Charakters, ein. Thre Besonderheit ist in ihrem selektiven
Eingreifen in die Genese der Bestandesstruktur zu sehen, und zwar derart,
dal} sie zusammen mit den abiotischen Faktoren (Rauhreif, Schnee) die un-
geeigneten Okotypen der Fichte aus den Gebirgslagen ausscheidet. Den-
droctonus micans zeichnet sich auch dadurch aus, daB er ein sehr langsames
Absterben der befallenen Fichten hervorruft. Er ist eine typische Art der
anthropogen bedingten Paraklimaxen, wie Parks, touristisch stark besuchte
Wiilder und durch Weide beschidigte Bestinde.

IV. EinfluB der Borkenkifer in Bestinden verschiedener Entwicklungsphasen
von naturnahen Gebirgswildern

Die Struktur naturnaher Gebirgswdlder erinnert in manchem an die
Struktur der Reservate mit Urwaldcharakter. Die Ahnlichkeit der Struktur
und ihrer Entwicklung der untersuchten Bestinde mit jenen der Reservate
hingt vom Maf des menschlichen Eingreifens ab, mit dem in den unter-
suchten Objekten, wenn auch beschrinkt, zu rechnen ist. Es ist aber festzu-
halten, daB3 auch in den untersuchten Objekten Bestandesformationen vor-
kommen, die sich kaum von analogen Beispielen in Urwaldreservaten unter-
scheiden. Es war denn auch mdglich, in den untersuchten Gebieten drei
elementare Entwicklungsphasen, die fiir die Genese der Urwaldstruktur
typisch sind, abzugrenzen.

Nach Klassifikation von Korpel (1967) wurden folgende Entwicklungs-
phasen des Naturwaldes festgestellt: _

1. Phase des Anwachsens oder des Heranwachsens (annihernd der Verjiin-
gungsphase nach Leibundgut, 1959, entsprechend). Charakteristische
Merkmale sind meistens die starke Durchmesser- und Hoéhendifferenzia-
tion; die Verjlingung tritt gewohnlich horst- bis gruppenférmig auf,
wobei erhebliche Anteile der alten Generationen noch vorhanden sind.
Der AbschluB dieser Phase ist gekennzeichnet durch erhebliche Mengen
abgestorbener Biume der mittleren Durchmesserklassen. Die Bestandes-
hohe gleicht sich in dieser Phase nach und nach aus.
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2. Abschlufphase (Optimalphase nach Leibundgut). Sie ist charakterisiert
durch maximale Vorrite pro Fliacheneinheit durch Verzogerung und
allmihliches Ausklingen des Hohen- und des Massenzuwachses, Die
Struktur nidhert sich der eines einschichtigen Bestandes mit mehr oder
weniger horizontalem SchluB. Es fehlt somit eine Raumausfiillung mit
jingeren Biumen. Diese AbschluBphase stimmt anndhernd iiberein mit
der Altersphase nach Leibundgut.

3. Phase des Zerfalls (in einem wesentlichen MaB entspricht sie auch der
Verjiingungsphase nach Leibundgut). Merkmale: Kennzeichnend sind,
daB der laufende Massenzuwachs und der Vorrat sinken, wobei die Vor-
ratsverminderung kein absoluter Zeiger ist. Trotz wesentlicher Durchmes-
serdifferenzierung tritt keine wesentliche Hohendifferenzierung mehr ein;
auch starke Baume beginnen allmihlich abzusterben, der Kronenschluf3
‘wird locker, Liicken- und Kahlfliichen erscheinen. In der SchluBphase
bleiben nur geringe Reste von Altholz.

Fiir die Strukturentwicklung und damit auch fiir die Genese naturnaher
Gebirgswilder sind nur solche Borkenkiferarten bedeutend, die lebende
Bédume (strukturformende Destruktionsarten) befallen. Wie aus den Tabel-
len 2 bis 7 hervorgeht, sind gewisse Borkenkifergruppen spezifisch an be-
stimmte Durchmesserklassen gebunden; sie sind gleichzeitig fiir einzelne
Waldtypengruppen typisch. Tabelle 8 zeigt die Konzentration des Borken-
kaferangriffes auf einzelne Baumklassen (nach Konsel, 1931).

Wie aus der Charakteristik der einzelnen Entwicklungsphasen der Natur-
wilder hervorgeht, konnen die Borkenkifer zwar in allen diesen Phasen zur
Geltung kommen. Die Steigerung ihrer Populationsdichte und damit ihre
Wirkung ist aber auf solche Bestandesformationen beschridnkt, in denen
Bidume in physiologische Zustinde geraten, welche den okologischen An-
spriichen der jeweilen in Frage kommenden Borkenkiferarten entsprechen.

In der «Phase des Anwachsens» sind wichtige, die Bestandesstruktur be-
einflussende Arten: Pityophthorus pityographus in Dickungen der AF-, FA-,
Fap-, AP-Typen, Xylechinus pilosus im schwachen und starken Stangenholz
besonders der AP-, SP-, AcP-Typen. Diese Arten konzentrieren sich auf
Bdume mit Durchmessern unter 15 cm. Pityophthorus pityographus besiedelt
in Dickungen vorwiegend vorherrschende und herrschende Bdume, im
schwachen und starken Stangenholz auch weitere Baumklassen; Xylechinus
ptlosus ist in allen Entwicklungsstufen an die letzten drei Baumklassen (vgl.
Tab. 8) gebunden.

Die Arten Ips tyopgraphus, Ips amitinus und Pityogenes clzaic‘oumphus
befallen vor allem Individuen der ersten und zweiten Baumklasse, und zwar
besonders in den Waldtypengruppen AF, FA, Fap. In der «Phase des An-
wachsens» ist ihre Tiédtigkeit nur unbedeutend und gewohnlich abhingig von
der Wirkung abiotischer Faktoren. Mit Riicksicht darauf, dal die zuletzt
angefithrten Arten solche Biume befallen, deren Vitalitit plotzlich und
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bedeutend gesunken ist, was in diesen Bedingungen, ausgenommen die
angefiihrten Fille, wenig hdaufig vorkommt, erscheint die Wirkung dieser
Borkenkiifer, besonders von beiden Arten der Gattung Ips, bei der Struktur-
gestaltung nur sehr unbedeutend.

Polygraphus polygraphus ist in der «Phase des Anwachsens» einer der
bedeutendsten, die Bestandesstruktur beeinflussender Borkenkiifer. Er setzt
sich in allen Entwicklungsstufen nach der Gestaltung eines volligen Kronen-
schlusses durch. Seine Titigkeit in der «Phase des Anwachsens» naturnaher
Gebirgswilder ist besonders in den Waldtypengruppen Fap, AP, SP, AcP
sehr bedeutend. In den Waldtypengruppen AP sowie bevorzugt in SP und
AcP wird er hidufig durch Polygraphus subopacus ersetzt, der sich eher auf
Individuen der 8. bis 5. Baumklasse konzentriert, und zwar in den jungen
Entwicklungsstufen des Waldes.

In der «Abschlufiphase» (der Optimalphase) ergeben sich fiir die Borken-
kifer dhnliche Lebensbedingungen wie in Bestinden von Wirtschaftswil-
dern in der Schlagwaldform. Soweit der villige Schluf3 erhalten bleibt, tritt
als strukturformierender Faktor nur Polygraphus polygraphus, und zwar
besonders auf Mitgliedern der Baumklassen 2 bis 5, in Erscheinung. In den
untersten Baumklassen kommt als weitere Art Xylechinus pilosus hinzu.
Thre strukturbeeinflussende Funktion ist mit Riicksicht auf die ohnehin
geringe Vitalitdt solcher Baume nur unbedeutend. Wird der urspriinglich
intakte BestandesschluB3 plotzlich unterbrochen oder gelockert, beginnen sich
die Arten Ips typographus und Ips amitinus zusammen mit Pityogenes
chalcographus in AF-, FA-, Fap-Typen und Pityophthorus pityographus
(alle Waldtypengruppen) durchzusetzen. In diesem Fall duBern sich diese
Arten als destruktiver Faktor, und mit ihrer Titigkeit schaffen sie Voraus-
setzungen, welche die Dynamik der Entwicklungsabliufe des Naturwaldes
beschleunigen.

Wiihrend der «Phase des Zerfalls» treten Zustinde auf, die in einigen
Fillen den Bedingungen «Phase des Anwachsens», in anderen Fillen jenen
der «AbschluBphase» dhnlich sind. Von wesentlichem Einfluf3 sind aber auch
die Standortsbedingungen (Waldtypengruppen), die dariiber entscheiden,
welche Borkenkiferarten in welchem MaBe sich durchzusetzen vermogen.
Allgemein ist festzustellen, dal3 die wichtigsten, die Struktur beeinflussenden
Arten jene sind, die in jlingeren Entwicklungsstufen der Bestinde auftreten,
wie Pityophthorus pityographus, Pityogenes chalcographus (in Dickungen
und Stangenhdlzern) sowie die destruktiven Arten wie Ips typographus, I'ps
amitinus, die in spdateren Entwicklungsstufen wichtig werden. Am wenigsten
zur Geltung in den zuletzt genannten Entwicklungsstufen kommen die Arten
Polygraphus polygraphus und Xylechinus pilosus.

In anthropogen bedingten Paraklimaxen duBert sich in spiteren Ent-
wicklungsstufen besonders die Titigkeit der destruktiven Art Dendroctonus
micans. Sie wird besonders gefihrlich in den Waldtypengruppen AP und SP.
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V. SchluBwort

Die Borkenkifertitigkeit in naturnahen Gebirgswildern dulert sich in
zwei Richtungen:

— einerseits als indirekte Einfliisse eines auf die Dynamik der Struktur-
gestaltung der Bestinde wirkenden Faktors,

— anderseits als mehr direkte Einfliisse eines destruktiven Faktors, der die
bestehende Bestandesstruktur zerstort, was sogar bis zur Einleitung sekun-
ddrer Sukzessionen der Waldgesellschaften fiithren kann.

Im Vergleich mit anderen, die Strukturentwicklung der Bestinde beein-
flussender Faktoren ist die Wirkung der Borkenkifer weniger ausgeprigt,
da sich ihre Angriffe meistens auf Biume konzentrieren, die aus verschieden-
artigen Ursachen heraus bereits geschwicht sind. Diese Wirkung ist jedoch
nicht nebensichlich; sie erinnert in mancher Hinsicht an gewisse waldbau-
liche MaBnahmen im Wirtschaftswald. Besonders bedeutsam ist die Téatig-
keit der destruktiven Arten, die, wie alte Erfahrungen lehren, in anthro-
pogen stark verformten Wildern zum eigentlichen Forstschutzproblem wer-
den; sie sind hier als ein den Wirkungen in naturnahen Wildern analoger,
jedoch weitaus verstirkter Faktor der Regulierung labiler Bestandesstruk-
turen aufzufassen.

Résumé

L’influence des Scolytides sur I’évolution de la structure des foréts naturelles
des Carpathes occidentales

On a analysé I'influence de la faune des Ipides sur I'évolution de la structure des
foréts naturelles en montagne. L'étude a été effectuée dans plusieurs pessieres
typiques de la partie slovaque des Carpathes occidentales. On y a trouvé 25 espéces
de Scolytides typiques pour I'épicéa dans.les foréts naturelles de montagne. Parmi
clles 12 espeéces seulement s’'attaquent aux arbres vivants. Celles-ci sont importantes
pour I'évolution de la structure. Les autres especes se développent seulement dans les
tiges dépéries ou exclues de la structure des peuplements, de sorte qu’on les désigne
comme indifférentes pour I'évolution de la structure des massifs.

Des combinaisons spécifiques de Scolytides sont typiques pour chaque condition
de milieu déterminée, caractérisée par les unités typologiques — les groupes de types
forestiers. Dans les paraclimax d’origine anthropogene, les Scolytides forment des
sinusies spécifiques, avec Dendroctonus micans comme représentant principal.

Parmi les Scolytides jouant un rdle important dans I'évolution de la structure
des foréts naturelles en montagne, on peut distinguer les espéces contribuant a la
formation de la structure des peuplements — espéces du genre Polygraphus, Pi-
tyophthorus pityographus, Xylechinus pilosus — et les espeéces en somme destruc-
trices, deux especes du genre Ips: Pityogenes chalcographus et Dendroctonus micans.
Ces deux groupes représentent un facteur spécifique de I'évolution de la structure
des différentes phases dans 1'évolution des foréts naturelles en montagne et, dans
leur cadre, de la sélection des tiges dans les phases de croissance des peuplements.

Ces résultats servent de base quand on doit motiver les interventions dans les
foréts de rendement de caractére analogue.
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