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KURZFASSUNG

Mit der Zunahme von Borkenkéferausbriichen in ganz Europa,
insbesondere mit Auswirkungen auf die Fichte (Picea abies (L.)
H. Karst.), wiachst der Bedarf an einem besseren Verstindnis
der natiirlichen Abwehrstrategien dieser Baumart. Angesichts
der okologischen und wirtschaftlichen Bedeutung der Fichte
ist die Erforschung ihrer Abwehrmechanismen gegentiber
dem Buchdrucker (Ips typographus (L.)) zu einem zentralen
Thema in der forstwissenschaftlichen Forschung und im Ma-
nagement geworden. Im Verlauf der Evolution, in der beide
Arten seit dem letzten glazialen Maximum in Europa koexis-
tieren, haben sich gegensatzliche Strategien entwickelt: Die
Kafer versuchen, die Baumabwehr zu iberwinden, wiahrend
die Fichte Mechanismen zur Abwehr der Besiedlung ausgebil-
det hat. Infolgedessen hat die Fichte eine Vielzahl konstituti-
ver und induzierbarer Abwehrmechanismen entwickelt, dar-
unter physikalische Barrieren, chemische Abwehrstoffe und
eine komplexe molekulare Reaktion, die mehrere Signal- und
Stoffwechselwege koordiniert.

In diesem Ubersichtsartikel beleuchten wir, wie die Fichte ihre
Abwehrmechanismen sowohl lokal als auch systemisch akti-
viert und stellen aktuelle Erkenntnisse tiber ihre physikalischen
und molekularen Resistenzstrategien vor. Ein vertieftes Ver-
standnis dieser natiirlichen Mechanismen liefert wichtige Er-
kenntnisse dartiber, wie Walder angesichts des zunehmenden
Borkenkaferdrucks und sich verandernder Umweltbedingun-
gen besser geschiitzt werden kénnen.
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ABSTRACT

Built to resist: How Norway spruce trees defend against bark
beetles

As bark beetle outbreaks intensify across Europe, particularly
affecting Norway spruce (Picea abies (L.) H. Karst.), there is a
growing need to understand the tree’s natural resistance stra-
tegies. Given the ecological and economic importance of this
species, understanding its defense mechanisms against
Ips typographus (L.) has become a central focus in forest re-
search and management. Over evolutionary time-scales, both
species, coexisting in Europe since the last glacial maximum,
have developed competing strategies: the beetles to overcome
tree defenses, and the spruce to resist invasion. Norway spruce
has hence developed a range of constitutive and inducible de-
fenses, including physical barriers, chemical deterrents, and a
complex molecular response coordinating several signaling
and metabolic pathways.

In this review, we explore how Norway spruce mobilizes its
defenses at both local and systemic levels, highlighting recent
advances in understanding its physical and molecular resis-
tance strategies. By understanding these natural mechanisms,
we can gain critical insight into how forests may be better pro-
tected in the face of increasing bark beetle pressure and chan-
ging environmental conditions.

KEYWORDS
Norway spruce, Ips typographus, constitutive defense, induci-
ble defense, bark, resin, terpenoids, phenolics



Um einem Borkenkaferbefall standzuhalten, verfiigt die Ge-
meine Fichte (Picea abies) tiber ein ausgekliigeltes Abwehrsys-
tem, das auf zwei Ebenen agiert: konstitutiv (stdndig vorhan-
den) und induziert (durch einen Angriff aktiviert). Diese
Abwehrmechanismen umfassen sowohl anatomische Struktu-
ren als auch komplexe molekulare Reaktionen, die zusammen-
wirken, um einen Befall zu verhindern oder dessen Ausbreitung
einzuschranken (Franceschi et al. 2005, Krokene 2015). Die
konstitutiven Abwehrmechanismen bilden die erste Schutz-
barriere und beinhalten Merkmale wie eine dicke Rinde und
harzgefiillte Kanale, die das Eindringen der Kafer erschweren
oder deren Bohrversuche weniger erfolgreich machen (Niine-
mets 2010, Rosner und Hannrup 2004). Diese Merkmale sind
genetisch bestimmt, werden jedoch auch durch Alter, Stand-
ortbedingungen und Stressfaktoren beeinflusst.

Beginnt ein Angriff, aktiviert der Baum seine induzierbaren
Abwehrreaktionen. Diese Reaktionen werden durch mechani-
sche Schiaden beim Bohren, durch Kaferpheromone oder asso-
ziierte Pathogene ausgeldst und umfassen hormonelle Signal-
gebung, Genaktivierung sowie die Produktion toxischer oder
antimikrobieller Verbindungen (Franceschi et al. 2005, Zulak
und Bohlmann 2010). Die induzierten Reaktionen beginnen lo-
kal an der Befallsstelle und kénnen sich zu systemischen Re-
aktionen entwickeln, bei denen Abwehrwege auch in anderen
Bereichen des Baumes aktiviert werden. Dieses zweistufige
System ermoglicht es der Fichte, sowohl unmittelbar auf Be-
drohungen zu reagieren als auch bisher nicht betroffene Ge-
webe auf weitere Angriffe vorzubereiten (Fossdal et al. 2007,
Heil und Bostock 2002).

Physikalische Barrieren: Rinde und Harz als erste
Verteidigungslinie

Eines der wichtigsten physikalischen Merkmale ist die Dicke
der Rinde. Eine dicke Rindenschicht erschwert es den Kafern,
das nahrstoffreiche Phloem im Inneren des Stammes zu er-
reichen, verlangsamt ihr Eindringen und erhoht ihre Anfallig-
keit gegeniiber Fressfeinden (Niinemets 2010).

Ein weiteres zentrales Abwehrmerkmal ist das Netzwerk
aus Harzkanalen - spezialisierte Leitbahnen, die Harz spei-
chern und transportieren. Dieses klebrige, toxische Gemisch
aus Terpenoiden und phenolischen Verbindungen kann beim
Bohrversuch ausgeschwemmt werden (Abbildung 1) und die
Kafer entweder heraustreiben oder immobilisieren (Krokene et
al. 2003).

Andere anatomische Strukturen, wie Lentizellen (kleine
Poren auf der Rindenoberflache), haben eine weniger klar de-
finierte Rolle. Obwohl sie primar dem Gasaustausch dienen,
vermuten einige Forschende, dass sie auch zur Abwehr bei-
tragen konnten, etwa durch die Absonderung schiitzender
Verbindungen, wie Polyphenole. Ihr Einfluss auf die Resistenz
gegentiber Borkenkafern ist jedoch bislang unzureichend ver-
standen und erfordert weitere Untersuchungen (Rosner und
Kartusch 2003, Rosner und Morris 2022).

Diese physikalischen Strukturen sind jedoch nicht statisch.
Thre Auspragung und Wirksamkeit werden sowohl vom gene-
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tischen Hintergrund als auch von Umweltbedingungen, wie
Trockenstress oder Nahrstoffverfiigbarkeit, beeinflusst
(Netherer et al. 2024, Novakovi¢ et al. 2018).

Molekulare und chemische Abwehr: Wie Fichten sich
von innen heraus verteidigen

Uber physische Barrieren hinaus kann die Fichte bei einem An-
griff eine wirkungsvolle molekulare Abwehr aktivieren. Diese
Reaktion ist hochgradig koordiniert und beruht auf der Fahig-
keit des Baumes, Gefahr zu erkennen und eine Vielzahl interner
Mechanismen in Gang zu setzen - von hormoneller Signalge-
bung bis hin zur Produktion von Proteinen und sekundaren
Metaboliten mit abwehrender Wirkung (Franceschi et al. 2005,
Krokene 2015). Dringt ein Kafer durch die Rinde, 16st dies eine
Welle an Signalmolekiilen aus. Zu den wichtigsten zahlen die
Phytohormone Jasmonsaure, Salicylsaure und Ethylen. Diese
koordinieren Abwehrreaktionen sowohl lokal an der Befalls-
stelle als auch systemisch im gesamten Baum (Erbilgin et al.
2006, Hudgins und Franceschi 2004, Sultana et al. 2024).
So aktiviert etwa Jasmonsdure Gene, die fir die Bildung

ABBILDUNG 1: Eine kriftige Fichte reagiert mit starkem
Harzfluss auf Einbohrversuche durch den Buchdrucker. Bei
erfolgreicher Abwehr werden die Kéfer eingeschlossen und
abgetdtet oder ausgeschwemmt.

FIGURE 1: A vigorous spruce responds to attack by Ips

typographus with intensive resin flow. When defense is
successful, beetles are trapped and killed or flushed out.
Photo: Gernot Hoch, BFW.
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toxischer oder abschreckender Verbindungen verantwortlich
sind, wahrend Salicylsdure und Ethylen systemische Signal-
wege steuern und strukturelle Abwehrmechanismen verstar-
ken (Vlot et al. 2009, Martin et al. 2002, Zeneli et al. 2006).

Diese hormonellen Signale wirken zusammen, um eine
breit angelegte Reaktion zu koordinieren, indem sie Gene des
sekundaren Stoffwechsels regulieren. Dies fiihrt zur Bildung
spezialisierter chemischer Verbindungen (Fossdal et al. 2007,
Keeling et al. 2008, Zulak und Bohlmann 2010). Zu den wich-
tigsten zahlen Terpenoide und phenolische Verbindungen, die
in der Uberlebensstrategie der Fichte eine komplementire
Rolle spielen (Franceschi et al. 2005, Keeling und Bohlmann
2006). Terpenoide werden als Reaktion auf einen Angriff syn-
thetisiert und sind ein Hauptbestandteil des Harzes. Unter ih-
nen wirken Monoterpene, wie a-Pinen und B-Pinen, als fliich-
tige chemische Abwehrstoffe. Sie schrecken Kafer ab, hemmen
deren Entwicklung und kdnnen sogar das Pilzwachstum beein-
flussen (Martin et al. 2002, Zhao et al. 2011). Nicht-fliichtige
Diterpene und Sesquiterpene hingegen tragen zur klebrigen
Textur des Harzes und zu seiner antimikrobiellen Wirkung bei,
indem sie das Eindringen der Kafer physisch blockieren und
deren symbiotische Mikroorganismen stéren (Hammerbacher
etal. 2013, Trapp und Croteau 2001). Die Bildung von Terpenoi-
den wird stark durch Jasmonsaure-Signalwege kontrolliert,
welche die Expression von Terpensynthase-Genen (TPS) an
der Befallsstelle aktivieren. Biume mit starkerer Jasmonsaure-
Antwort zeigen in der Regel héhere Terpenoid-Konzentratio-
nen und eine verbesserte Resistenz (Erbilgin et al. 2006, Zulak
und Bohlmann 2010).

Phenolische Verbindungen bieten eine weitere Verteidi-
gungslinie. Bei Kaferbefall erhoht der Baum die Synthese von
Lignin, Stilbenen, Flavonoiden und Tanninen - jeweils mit spe-
zifischer Funktion zur Eindammung des Schadens. Lignin ver-
stirkt die Zellwdnde und verhindert das weitere Eindringen,
wahrend Stilbene und Lignane die Zellmembranen von Pilzen
destabilisieren und enzymatische Prozesse storen (Danielsson
et al. 2011, Ma 2024). Flavonoide und Tannine hingegen wirken
als FrafShemmstoffe, indem sie die Verdauung und Nahrstoff-
aufnahme der Insekten beeintrachtigen (Barbehenn und Cons-
tabel 2011, Simmonds 2003). Diese Verbindungen reichern sich
haufiglokal an Befallsstellen an, kdnnen aber auch systemische
Signalfunktionen ibernehmen und so zu einem baumweiten
Alarmzustand beitragen (Heil und Karban 2010, Mumm und
Hilker 2006).

Lokale und systemische Reaktionen
Bei einem Borkenkaferbefall reagiert die Fichte nicht nur an
der Wundstelle, sie aktiviert eine baumweite Abwehrstrategie.
Diese Reaktionen verlaufen in zwei Hauptphasen: lokal und
systemisch, wobei beide eine unterschiedliche, aber komple-
mentére Rolle beim Schutz des Baumes spielen (Fossdal et al.
2007, Franceschi et al. 2005).

Die lokale Reaktion erfolgt unmittelbar. Wahrend die Kafer
in die Rinde eindringen (Abbildung 2), erkennt der Baum so-
wohl die mechanischen Schaden als auch chemische Signale
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der Eindringlinge. Dies fiihrt zur Anreicherung von Phytohor-
monen im betroffenen Gewebe (Erbilgin et al. 2006). Diese
Signalmolekiile initiieren die Produktion toxischer Terpenoide,
die Verstarkung der Zellwiande und die Expression pathoge-
nese-assoziierter Proteine (PR-Proteine), welche dabei helfen,
Kafer und Krankheitserreger an der Eintrittsstelle einzudam-
men (Martin et al. 2002).

Gleichzeitig mit der lokalen Abwehr beginnt der Baum mit
der Vorbereitung auf weitere Angriffe durch die Einleitung
einer systemischen Reaktion. Hormonelle Signale werden
iber das Gefafssystem des Baumes weitergeleitet und l6sen in
bislang unbefallenen Geweben die Aktivierung von Abwehr-
genen aus: Ein Prozess, der als systemisch erworbene Resis-
tenz (SAR, systemic acquired resistance) bekannt ist (Durrant
und Dong 2004, Hammerschmidt 2009). Dies schiitzt andere
Teile des Baumes und erhéht die Uberlebenschancen bei
Massenbefall.

Beide Abwehrformen haben ihre Starken: Lokale Abwehr-
reaktionen sind schnell und ressourcenschonend, kénnen je-
doch bei massiven Angriffen tiberfordert sein. Systemische
Reaktionen bieten einen umfassenderen Schutz, sind jedoch
mit héheren metabolischen Kosten verbunden und kénnen

ABBILDUNG 2: Ein Buchdrucker-Paar hat sich erfolgreich
eingebohrt und beginnt mit der Anlage des Brutsystems.
FIGURE 2: An Ips typographus couple has successfully entered
the bark and initiates the breeding gallery. Photo: Gernot
Hoch, BFW.
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Ressourcen von Wachstum und Fortpflanzung abziehen (Heil
und Baldwin 2002). Umweltfaktoren wie Trockenheit kénnen
dieses Gleichgewicht zusatzlich beeinflussen, indem sie die
Fahigkeit des Baumes zur Energiebereitstellung fiir Abwehr-
mechanismen verringern und seine Anfalligkeit erhohen
(Netherer et al. 2015). Dadurch wird die Effizienz dieser Reak-
tionen nicht nur vom genetischen Hintergrund des Baumes
bestimmt, sondern auch maf$geblich durch aktuelle klimati-
sche Veranderungen gepragt.

Energiekompromisse und 6kologische Implikationen
Eine starke Abwehr kostet Energie. Fiir die Fichte bedeutet der
Schutz vor Borkenkaferbefall eine erhebliche Umverteilung von
Energie und Nahrstoffen - Ressourcen, die ansonsten fir
Wachstum, Fortpflanzung und allgemeine Lebensfunktionen
des Baumes zur Verfiigung stiinden (Herms und Mattson 1992,
Howe et al. 2020). Bei einem Angriff verlagert die Fichte ihre
Ressourcen von wachstumsbezogenen Prozessen hin zum se-
kundaren Stoffwechsel (Hoch et al. 2003, Rivas-Ubach et al.
2012). Diese ,Umprogrammierung“ schrankt Zellteilung, Wur-
zelstreckung und die Akkumulation von Biomasse ein - ein
Umstand, der insbesondere bei Trockenheit oder Nahrstoff-
mangel besonders kostspielig sein kann (McDowell et al. 2008,
Netherer et al. 2015).

Die Fahigkeit eines Baumes, mit diesen konkurrierenden
Anforderungen umzugehen, hangt in hohem Maf3e von seinem
Alter, vom genetischen Hintergrund und von den jeweiligen
Umweltbedingungen ab. Jingere Baume, die sich noch im
Wettbewerb um Licht und Raum befinden, priorisieren haufig
das Langenwachstum gegentiber der Abwehr und verfiigen oft
nicht tiber ausreichende Reserven, um eine langanhaltende Ab-
wehrreaktion aufrechtzuerhalten. Altere oder besser etab-
lierte Baume hingegen sind in der Regel eher in der Lage, Res-
sourcen zugunsten von Schutzmafdnahmen umzuschichten
(Glynn et al. 2007, Huang et al. 2019).

Selbst Baume mit gut ausgepragten Abwehrmechanismen
konnen jedoch bei Massenbefall durch Borkenkafer tiberwal-
tigt werden. Wenn eine grofse Anzahl an Kafern gleichzeitig
einen Baum besiedelt, kann die Belastung des Abwehrsystems
die verfiigbaren Kapazititen ibersteigen, insbesondere dann,
wenn der Baum bereits durch Stress geschwacht ist oder seine
Ressourcen erschopft sind. Solche Situationen enden haufig
mit dem Absterben des Baumes. Einige Baume, insbesondere
jene mit von Natur aus hoher Resistenz gegen Kaferbefall,
iberleben jedoch (Erbilgin et al. 2006, Netherer und Hammer-
bacher 2021). Diese letzten Uberlebenden (last standing
survival trees) (Abbildung 3) sind besonders wertvoll fir das
Verstandnis natiirlicher Resistenzmechanismen und bieten
wichtige Ansatzpunkte fir die Auswahl widerstandsfahiger
Genotypen in der forstlichen Praxis und im Naturschutz
(Lindner et al. 2010, Rosner und Hannrup 2004).

Ziichtung hin zu widerstandsfahigeren Waldern

Nicht alle Fichten sind gleichermaf3en anfallig fiir Borkenkafer-
befall. Einige Individuen zeigen aufgrund ihrer genetischen
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Ausstattung eine hohere Resistenz, insbesondere bei Merkma-
len, die mit der Harzproduktion, der Zusammensetzung von
Terpenen und der Starke induzierbarer Abwehrreaktionen zu-
sammenhangen (Franceschi et al. 2005, Mageroy et al. 2020).
In natiirlichen Populationen fiihrt die Variabilitit in Merkma-
len, wie Rindendicke, Dichte der Harzkanéile und Profile der
Abwehrmetaboliten, dazu, dass manche Bidume besser auf Ka-
ferattacken vorbereitet sind. Diese Merkmale kénnen zudem
uber langere Zeitraume hinweg durch lokale Umweltbedingun-
gen, wie Klima, Bodenverhaltnisse und Schadlingsdruck, be-
einflusst werden (Lindner et al. 2010).

Moderne genetische Werkzeuge unterstiitzen die For-
schung dabei, Resistenzmerkmale zu identifizieren und zu ver-
folgen. Genomweite Assoziationsstudien (GWAS) und tran-
skriptomische Analysen haben Gene identifiziert, die an der
Jasmonsadure-Signalgebung und der Terpenbiosynthese betei-
ligt sind und eine zentrale Rolle in der Baumabwehr spielen
(Chen et al. 2021, Nystedt et al. 2013). Aktuelle Arbeiten von
Korecky et al. (2023) konnten sogar spezifische SNPs (geneti-
sche Marker) mit der Resistenz von Fichten in Verbindung brin-
gen, die grof3flachige Kaferausbriiche tiberlebt haben. Solche
Erkenntnisse er6ffnen neue Wege fiir die markerunterstitzte
Selektion, bei der widerstandsfahige Individuen gezielt ver-
mehrt werden, ohne die genetische Vielfalt der Gesamtpopu-
lation zu gefahrden.

Eine grofie Herausforderung in der Resistenzforschung
besteht darin, echte genetische Resistenz von zufilligem
Uberleben zu unterscheiden. Manche Bidume tiberdauern
einen Ausbruch moglicherweise lediglich aufgrund giinstiger
kleinstandortlicher Bedingungen oder geringerer Kaferdichte
und nicht wegen vererbter Abwehrmerkmale (Six et al. 2018).
Daher sind kontrollierte phanotypische Tests und integrative
Multiomics-Ansatze unerlisslich, um jene Baume zuverlassig
zu identifizieren, die adaptive Eigenschaften an die nachste
Generation weitergeben konnen (Espinas et al. 2016,
Mukrimin et al. 2018).

Zukiinftige Perspektiven

Die wachsende Bedrohung durch Ips typographus fiihrt uns
eindriicklich vor Augen, dass die Gesundheit unserer Walder
keine Selbstverstandlichkeit mehr ist. Mit dem Klimawandel
nehmen Umweltstressfaktoren wie Trockenheit zu, und die
Fichte steht unter wachsendem Druck, sowohl durch abioti-
sche Belastungen als auch durch massive Insektenkalamitaten.
Doch die Art ist keineswegs schutzlos. Im Laufe von Millionen
Jahren hat die Fichte ein komplexes und dynamisches Abwehr-
system entwickelt, das strukturelle Merkmale, molekulare Re-
aktionen und biochemische Abwehrmechanismen miteinander
verkniipft. Diese Mechanismen wirken sowohl lokal als auch
systemisch und ermdglichen dem Baum, akute Angriffe einzu-
dammen und gleichzeitig langfristig unter Stressbedingungen
zu Uiberleben. Dennoch ist die Wirksamkeit dieser Abwehrstra-
tegien von Baum zu Baum unterschiedlich. Ein vertieftes Ver-
standnis der molekularen und physiologischen Grundlagen der
Resistenz kann dazu beitragen, Ziichtungs- und Bewirtschaf-
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ABBILDUNG 3: Eine iiberlebende Fichte inmitten von Fichten, die nach erfolgreichem Buchdrucker-Befall abgestorben sind.
FIGURE 3: A surviving Norway spruce amongst spruce trees that died after successful attack by bark beetles.
Photo: Gernot Hoch, BFW.

tungsstrategien gezielter auf die Forderung der Anpassungs-
fahigkeit unserer Walder auszurichten. Angesichts der globa-
len Erwarmung kénnte die Starkung der nattirlichen Resistenz
der Fichte eine der wirkungsvollsten und nachhaltigsten Maf3-
nahmen sein, um europdische Walder auch fir zukiinftige Ge-
nerationen zu schiitzen.
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