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Zaleznosci biotyczne wsréd kornikéw

Biotic relationships between bark beetles

ABSTRACT

Severe competition between individuals of the same and different species significantly reduces their
reproductive success. Individuals that can avoid competition whenever possible by means of genetically
controlled behavioural mechanisms are naturally selected. Behavioural mechanisms for avoiding competi-
tion may operate in at least five ways: (1) avoid attraction to and landing in areas with high attack density,
(2) leave these areas after landing, (3) avoid initiating an attack near others, (4) avoid tunnelling into other
gallery systems, and (5) re-emerge if densities under bark are too high.

KEY WORDS

competition, reproduction, density of galleries, gallery system, larval density

Konkurencja

Zageszczenie populacji jest wskaznikiem stopnia jej rozwoju na danym terenie. Kiedy wzrasta
zageszcezenie populacji, wielko$¢ powierzchni przypadajaca na jednego osobnika maleje, wzrasta
liczba kontaktéw pomiedzy osobnikami, a tym samym wzrasta prawdopodobieristwo wzajem-
nego zarazania si¢ chorobami, przekazywanymi sobie bezposrednio lub posrednio. Jesli choroba
jest Smiertelna lub istotnie ogranicza rozréd, liczebnosé populacji obnizy si¢ do takiego poziomu,
przy ktérym osobniki bedg spotykaé sie rzadko i choroba nie bedzie si¢ rozprzestrzeniaé. Tak roz-
rzedzona populacja moze przez dlugi czas utrzymywac stalg liczebnosé [Villee 1990].

Konkurencja o zasoby cz¢sto sprowadza si¢ do konkurencji o przestrzeri, gdyz w niej moze
znajdowac si¢ pokarm i schronienie. Wystepuje zar6wno pomigdzy osobnikami jednej populacji
(konkurencja wewngtrzgatunkowa) jak i pomi¢dzy populacjami réznych gatunkéw (konkurencja
mi¢dzygatunkowa). W miar¢ wzrostu zageszcezenia populacji, konkurencja pomigdzy osobnikami
wzrasta i w koricu wiele z nich zostaje catkowicie pozbawionych zasobéw pokarmowych. Powo-
duje to ich $mieré i hamuje dalszy wzrost populaciji.

Stopieri konkurencji zalezy zaréwno od rozmiaru populacji kornika jak i od ilosci i jakosci
dostepnej bazy pokarmowej. Jednakze wszystkim chrzgszczom, niezaleznie od plci, potrzebny
jest odpowiedni pokarm, muszg wi¢c przeznaczy¢ pewng ilos¢ energii na jego znalezienie i spo-
zycie. W ramach konkurencji muszg szukac innego miejsca do zerowania i zarazem wydatkowad
wigcej energii niz wtedy, gdyby mogly zerowaé w warunkach wystarczajacej bazy pokarmowej.
Im wigcej jest konkurujgcych ze sobg osobnikéw, tym wigcej energii poszczegélne z nich muszg
inwestowa¢ w dziatania konkurencyjne i tym mniejszy staje si¢ ich udzial w przekazywaniu
swoich cech nastgpnemu pokoleniu.
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przez samca na podstawie feromonowych sygnaléw, emitowanych przez tego samca — im wigksza
masa ciata samca, tym wigcej emituje on feromonéw.

Samice Ips typographus starajg si¢ omina¢ postepujgcg konkurencje przez sktadanie tylko
czgsci jaj w obrgbie powierzchni objetej konkurencjg, lecz oznacza to wigkszg konkurencje
w obrgbie ich potomstwa. Alternatywnie, aby otrzymaé optymalng przestrzen, larwy muszg dra-
7y¢ dtuzsze chodniki.

Sukces rozrodezy samicy, a wigc to ilu potomnym osobnikom przekaze ona swoje cechy,
bedzie zalezed od tego, ile jaj bedzie ona mogla ztozy¢. Jednak, im wi¢cej bedzie konkurujgcych
ze sobg samic, tym mniejsza bedzie dostgpna przestrzeri i tym diuzej kazda z nich bedzie
musiata szuka¢ dogodnego miejsca do zlozenia jaj. Kazda ztozy wigc odpowiednio mniej jaj
w okreslonym czasie. Ponadto, kazda z nich przedtuzajac wysitki zmierzajace do znalezienia
miejsca do zlozenia jaj, zuzyje na to wigcej energii. W efekcie zmniejszone zostang zasoby
energii, ktére moglyby byé wykorzystane przy produkcji jaj, wptywajac niekorzystnie na ogélng
kondycje samic i by¢ moze skréci¢ dlugosé ich zycia. To z kolei moze wplyngé na liczbg
sktadanych jaj przez samic¢ w ciagu jej zycia. Im silniejsze sg oddzialtywania konkurencyjne
z innymi samicami, tym spadek liczby sktadanych jaj moze by¢ wickszy [Begon 1999].

Nawet, jezeli kazda samica, przecigtnie biorac, bedzie sktada¢ mniejszg liczbe jaj w warun-
kach przeggszezenia, liczba jaj i Zerujgeych larw czgsto i tak przekroczy pojemno$é zywieniowg
srodowiska. To oznacza, ze niedobér pokarmu i $miertelno$¢ wsréd larw wzrasta w miare wzros-
tu gestosci sktadanych jaj. Kazdy gatunek kornika posiada swéj wiasny, specyficzny obraz
zerowiska. U poligamicznych gatunkéw jak np. Ips sp., liczba i potozenie chodnikéw larwalnych
sg wazne dla konkurencji tych stadiéw rozwojowych owada [Anderbrandt 1986]. Jest to szcze-
gélnie istotne, kiedy gestos¢ zasiedlenia jest duza i zerowiska rozchodzace si¢ z komory
godowej sg coraz bardziej $ciesnione. Wigze si¢ to wéwczas ze zmianami fizjologicznymi
zachodzacymi u owadéw. Dobre warunki rozwoju pobudzajg samice do wzmozonego wysitku,
co prowadzi do wyczerpania i degradacji organizmu. W warunkach wysokiej liczebnosci osobni-
kéw dorostych degradacja ta zwigksza si¢ pod wptywem konkurencji o znalezienie odpowied-
niego miejsca do ztozenia jaj. Wysoka liczebnos¢ larw zwigzana z gestoscig chodnikéw
macierzystych wygryzionych przez samice prowadzi do wzrostu $miertelnosci stadiéw larwal-
nych [Schlyter 1987]. Jest to bardzo wazny czynnik w ksztattowaniu dynamiki liczebnosci po-
pulacji tego owada.

Podczas tworzenia zerowisk osobniki rodzicielskie unikajg zbyt bliskiego sgsiedztwa
w celu unikni¢cia konkurencji ze wzgledu na dostgpng baz¢ pokarmowsg i przestrzen pomigdzy
rozwijajacym si¢ ich potomstwem. Réwnomierne roztozenie zerowisk na zasiedlanym drzewie
jest cechg wiasciwg danego gatunku. Dla Ips typographus oszacowano, Zze minimalna odleglos¢
pomigdzy poszczegdlnymi wgryzajacymi si¢ osobnikami wynosi 2,5 cm, co zapobiega dalszym
atakom. W ten sposéb behawioralne mechanizmy, zapewniajace zachowanie bezpiecznej odle-
glosci, uwidaczniajg si¢ przy duzej liczebnosci populacji, zaleznie od obecnosci innych
chrzgszczy. Majg wige charakter mechanizméw grupowych [Byers 1984].

Podczas inicjalnej fazy drazenia chodnikéw macierzystych i sktadania jaj zachowanie samic
nie jest spowodowane wpltywem zaggszczenia. Z chwilg postgpowania tego procesu, chodniki
drgzone sg coraz Scislej, by wkrétce dojs¢ do wysokiego zaggszczenia. By¢ moze dzwigkowe lub
zapachowe sygnaly ostrzegawcze doprowadzajg do opuszczania zerowisk przez osobniki rodziciel-
skie w celu uniknigcia konkurencji. Pozostajace samice skladajg jaja w mniejszych ilosciach,
zachowujgc wigkszg przestrzen pomigdzy nyzami jajowymi. Konsekwencjg takiego postgpowania
jest to, ze samice sktadajace jaja w warunkach przegeszezenia, sktadaja tylko czes¢ jaj w stosunku
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do ich potencjalnych mozliwosci produkeyjnych. Gestosé zasiedlenia jak i przezywalnosé larw jest
wigc efektem gestosci chodnikéw macierzystych, uwarunkowanej pojemnoscig bazy pokarmowej
[Anderbrandt 1988; Weslien 1990].

Przy okreslonym poziomie intensywnosci ataku, gestosé zasiedlenia przez korniki drzew
ostabionych moze jednak przekroczy¢ pewng wielkosé okreslong przez specyficzne cechy
danego drzewa i poszczegélne osobniki danego gatunku kornika. Ponad tym poziomem dalszy
wzrost gestosci ponad opisany poziom powoduje szkodliwe skutki dla reprodukcji, zwigkszajac
konkurencj¢ migdzy larwami.

Analiza konkurencji wsréd larw oparta na modelu rozwinigtym przez De Jonga [1986]
zaklada, ze larwa kornika jest usytuowana w dwuwymiarowej przestrzeni, i ze ruch istnieje
jedynie w obrebie bazy pokarmowej. Smiertelnosé larw jest rezultatem nieukoriczonego rozwo-
ju biologicznego z powodu braku pokarmu lub innych przyczyn. Brak pokarmu zachodzi wtedy,
kiedy istniejacy ruch larw w obrebie przestrzeni bazy pokarmowej ma pewne ograniczenia
(jej zapasy podlegaja wyczerpaniu), a larwy omijajg si¢ wzajemnie z mniejszym prawdopodo-
bieristwem ruchu w kierunku, gdzie dochodzi do zaniku bazy pokarmowej. Ruch larw zalezy
réwniez od pozycji innych larw (wzajemne omijanie). Zdolnos¢ ta ma ogromny wptyw zaréwno
na przezycie i przestrzenny wzor zerowiska. Istniejg réwniez inne mechanizmy ulatwiajace omi-
janie si¢ wzajemne larw (wibracje, dZzwicki) [Anderbrandt 1990].

Ostatecznym wynikiem oddziatywari konkurencyjnych jest jednak zmniejszenie udziatu
poszczegdlnych osobnikéw w przekazywaniu ich cech do nastgpnego pokolenia (i w konsekwen-
cji do wszystkich dalszych pokoleri). Grozba przeggszczenia populacji powoduje, Ze samice
sktadajg mniej jaj, aby ograniczy¢ wielkosé Zerowiska i poszukujg innych miejsc do ponownego
wgryzienia si¢. Konkurencja zachodzi réwniez przy stosunkowo matej gestosci populaciji, ale na
drzewach o stosunkowo stabo rozwinigtym mechanizmie obronnym (kiedy chrzgszcze zasiedlajg
wiatrotomy lub ztamane wierzchotki). Ta silna wewngtrzna konkurencja wsréd kornikéw podczas
procesu zasiedlania drzewa doprowadza do wzajemnego omijania si¢ konkurujacych ze sobg
osobnikéw. Behawioralne mechanizmy dla uniknigceia konkurencji mogg zadziata¢ w ostatecz-
nosci w pigciu kierunkach: (1) unikania zasiedlenia czg¢sci powierzchni drzewa juz zasiedlonego,
(2) pozytywnego zasiedlenia wybranej powierzchni drzewa, (3) unikania inicjowania ataku
zbyt blisko innych atakujgcych, (4) unikania wygryzania chodnikéw w sposéb zagrazajacy innym
zerowiskom, (5) rezygnacji z ataku, jezeli gestos¢ osobnikéw w obrgbie bazy pokarmowej
jest zbyt duza i poszukiwania innych drzew lub innej czgsci drzewa w celach reprodukcji
[Anderbrandt 1989].

Konkurencja wewngtrzgatunkowa jest zjawiskiem $cisle zwigzanym z zagg¢szczeniem po-
pulacji; gdziekolwiek i kiedykolwieck ona wystepuje, jej wpltyw zaréwno na rozrodczos¢ jak i na
$miertelnos¢ jest zawsze zalezny od zaggszezenia populacji. Niezaleznie jednak od tego, czy
konkurowaé bgdg migdzy sobg samce o partnerki do rozrodu, czy tez chrzaszcze o zasoby pokar-
mowe Srodowiska, ostateczny efekt oddziatywain konkurencyjnych pomig¢dzy osobnikami
w obrgbie populacji bedzie taki sam. Konkurencja wewnatrzgatunkowa wptywa bowiem zawsze
- posrednio lub bezposrednio — na przezywalnosé lub rozrodczos¢, lub tez na oba te procesy
i zawsze jej skutkiem jest zmniejszenie wydajnosci reprodukcji osobnikéw zaangazowanych
w oddziatywania konkurencyjne [Szujecki 1995].

Wzrastajaca gestos¢ osobnikéw zasiedlajacych drzewa jest zwykle przyczyng zmniejszenia
rozmiaru, wagi ciata i zawartosci thuszczy u potomstwa, efektem czego staje si¢ mniejsza zdol-
nos$¢ przysztych osobnikéw dorostych do produkcji feromonéw, reprodukceyji i przezycia.
W dodatku, przezywajace osobniki majg mniej wigoru. Efekty zwigkszonej gestosci osobnikéw
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w powigzaniu z mniejszg zawartoscig w ciele substancji zapasowych (tluszczu) oraz ograniczona
zdolnos$¢ latania, doprowadzajg populacje do niskiego poziomu liczebnosci, co w teorii jest
kluczem do wyjasnienia przyczyn spadku populacji z poziomu wybuchowego gradacji do letal-
nego.
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SUMMARY

Biotic relationships between bark beetles

Bark beetles feed and reproduce in the phloem/cambium tissue of trees where severe competi-
tion between individuals of the same and different species significantly reduce their reproduc-
tive success. In this coevolutionary setting, individuals that can avoid competition whenever pos-
sible by means of genetically controlled behavioural mechanisms are naturally selected.
Avoidance of intraspecific and interspecific competition is accomplished in part even before
landing by olfactory perception of specific pheromones and allomones. Finally, beetles may
chose to re-emerge if the expected chances of successful reproduction by continuing their stay
become less than the probabilities of finding another host and successfully reproducing. At some
point the attack density exceeds a certain value based on the characteristics of the particular tree
and bark beetle species, above which further increases in density result in increasingly detri-
mental effects on reproduction due to intraspecific competition between larvae. The nature of
this competition is a combination of interference competition (direct effects such as small larvae
being eaten) and exploitative competition (indirect effects such as food starvation).

The strong intra- as well as interspecific competition among bark beetles when colonising
a host tree most probably have selected individuals adept at both avoiding and surviving com-
petition. Behavioural mechanisms for avoiding competition may operate in at least five ways:
(1) avoid attraction to and landing in areas with high attack density, (2) leave these areas after
landing, (3) avoid initiating an attack near others, (4) avoid tunnelling into other gallery systems,
and (5) re-emerge if densities under bark are too high. Interspecific competition can be avoided
in addition to the above ways by habitat/host selection. Assuming a beetle has tried to locate
areas of lower attack density during its flight, then has avoided attacking near sites of others, but
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still finds crowded conditions under the bark, it has a few options left. The density of bark bee-
tles on the tree is affected by the flying population of beetles (and leaving and landing rates).
The attack density, which is dependent on the surface density of beetles, host resistance, and
pheromone release, affects gallery density which in turn can affect re-emergence, phloem con-
ditions, and larval density. Larval density and emergence density, the reproductive outcome are
primarily affected by gallery density.



