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Sammendrag
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I denne artikkelen blir det gitt en kort oversikt over forskning i Norge pd blivedsopp assosiert med
granbarkbilla (Ips rypographus). Billene berer med seg en variabel sammensetning av sporer innvendig
1 tarmkanaler, og utvendig i groper pd kroppen. Den viktigste sopparten, Ophiostoma polonicum,
speller en ngkkelrolle ndr de assosierte Blzivedsoppene trenger inn 1 yteveden, noe som farer til treas
raske ded. Ved en studie i Sorpst-Norge etablerte denne soppen seg alltid forst i treer angrepet av
granbarkbilla og den var alltid i front ved inntrengning i yteved, mens andre assosierte bldvedsopper
folgte etter 1 en suksessiv innvandring. Sekundarkvae, til forskjell frd primerkvae, hemma veksten av
disse tidlige innvandrerne og spesielt mye ble O. polonicum hemma. Denne pionerarten vokser
imidlertid relativt raskt og tolererer et lavere oksygentrykk enn de sekundiere innvandreme, og ser
dermed ut til & veere godt tilpassa kolonisering av frisk yteved med ett hogt fuktighetsinnhold. Disse
egenskapene ser ut til d veere viktige for pionerarter av blivedsopp, slik at de kan overvinne levende
treers forsvar ved masseangrep.
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Innledning

For vanlig gran [Picea abies (L.) Karst.] er
granbarkbilla (Ips typographus L.) den stgrste
trusselen blant barkbillene. Den angriper vanligvis
grantgmmer, dgde eller sterkt svekka grantrer. Av
og til, nir den oppformerer seg sterkt, kan den
imidlertid angripe friske treer og kan da fordrsake
store gdeleggelser slik som i Norge 1 1970-dra. Disse
masseangrepa starta etter store stormfellinger og
akselrerte 1 lgpet av tre etterfglgende tgrkesomre
(Christiansen & Bakke 1988).

Som en del av sin livssyklus overvintrer den
voksne granbarkbilla vanligvis i skogbotnen, og flyr
om vdren ndr temperaturen stiger til rundt 20°C
(Annila 1969, Bakke, Austard & Pettersen 1977).
Fluktperioden bestir av to faser, spredning og
spking. Under angrep pi treer kommuniserer billene
ved hjelp av aggresjons- og anti-aggresjons fero-
moner. Feromoner koordinerer og synkroniserer
masseangrep som Kkan overvinne treas forsvar
(Christiansen & Bakke 1988).

Det har lenge veert kjent at barkbiller frakter med
seg  bldvedsopper. Ophiostoma  penicillatum
(Grosm.) Siem. var den forste blivedsoppen som ble
beskrevet som assosiert med  granbarkbilla
(Grosmann 1931, 1932). Denne soppen ble senere
betrakta som den viktigste av de medfolgende
soppene, mens andre arter som Ceratocystiopsis
minuta (Siem.) Upadhyay & Kendrick, Graphium
pycnocephalum  Grosm., Ophiostoma  piceae
(Miinch) H. & P. Syd. og O. polonicum Siem. [=
Ceratocystis polonica (Siem.) C. Moreau] har blitt
nevnt sjeldnere (Siemaszko 1939, Mathiesen 1950,
Rennerfelt 1950, Mathiesen-Kiirik 1953,
Kotynkova-Sychrova 1966). 1 lgpet av 1970-iras
granbarkbille-epidemi i Norge ble det stilt spegrsmal
ved hvilke sopper som var knytta til granbarkbilla
under norske forhold og om deres betydningen for d
overvinne treas forsvar. Mange studier ble starta for
a utforske blivedsopp-assosiasjonen og en Kort
oversikt vil bli gitt her.

Overfgring av soppsporer

Mange barkbiller har spesialiserte organer, sikalte
mycangier, for oppbevaring av sopper. Granbark-
billa har imidlertid ikke mycangier og scanning
elektronmikronskopering har vist at soppsporer
overfgres i smd groper pd kroppen, serlig pd
dekkvingene (Fig. 1). Fer billene forlater gang-
systema for 4 overvintre nede i bakken ernerer de
seg ogsd av soppmycel og sporer, og soppsporer kan
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ogsd bl overfort 1 billenes tarmsystem (Siemaszko
1939, Furniss, Solheim & Christiansen 1990).

Fig. 1. Grop pd dekkvinge hos granbarkbilla (Ips
typographus) fyit med soppsporer. Kvit strek er
10 pm.

Granbarkbilla berer med seg sporer frd mange
forskjellige sopparter, men i en studie i Sprgst-
Norge var fire arter svert vanlige; Ophiostoma
bicolor Davids. & Wells, O. penicillatum, O.
polonicum og en ubeskrevet Graphium-art (Furniss
et al. 1990). Tusener av sporer kan bli overfegrt med
hver bille, men det er stor variasjon mellom
individer. Scanning elektronmikroskopering viste at
sporer av Q. bicolor og gjersopp var de vanligste,
men ved isolering fri billene opptradte alle
Ophiostoma-artene omtrent like hyppig (Furniss er
al. 1990).

Barkbiller frakter ofte med seg midd. Moser,
Perry & Solheim (1989) har vist at midd assosiert
med granbarkbilla kan overfare soppsporer. Dette er
kjent frd andre barkbiller slik som Dendroctonus
frontalis Zimm., den alvorligste trusselen for
furutreer 1 det serlige USA. Denne barkbilla er
assosiert med blivedsoppen Ophiostoma ninus
(Hedge.) H. & P. Syd. og det ser ut til at middene er
viktige bidragsytere til den totale overferinga av
denne soppen (Bridges & Moser 1983, Moser &
Bridges 1986). Nar det gjelder granbarkbilla har vi
ikke prevd 4 kvantifisere middenes bidrag som
overfgrere av sporer, men den er trolig av under-
ordna betydning da billene som regel overfarer store
mengder av sporer.

Soppinnvandring i ved

Nir et nytt substrat blir tilgjengelig vil mikro-
organismer etablere seg suksessivt. Dette skjer ogsd
ndr granbarkbilla angriper levende treer (Solheim
19924, b). Til tross for at granbarkbilla introduserer
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angrep av granbarkbilla (Ips typographus).

mange ulike sopparter samtidig i det ferske
substratet ble bare en art, O. polonicum, isolert fra
yteved sd tidlig som ei veke etter angrep (Solheim
1992a). 1 lIgpet av de neste vekene etablerte
sekundzre sopper seg, og disse ble etterfglgt av
andre nerstdende arter (Fig. 2). Isoleringer innover i
yteved etter angrep viste at O. polonicum var i
fronten av soppenes inntrengning helt til de nidde
kjemeveden. Ophiostoma bicolor folgte nermest, i
gjennomsnitt 5 mm etter, mens andre arter falgte
mer enn 10 mm etter pionerarten (Fig. 3). De farste
soppartene i suksesjonen var de som billene frakta
med seg (Fumniss ez al. 1990).

De forste ritesoppene ble funnet blant de tertiere
innvandrerne (Fig. 2). Imidlertid var dette svake
vednedbrytere. De tre forste gruppene i suksesjonen
nddde toppen av sin utbredelse i lgpet av den farste
sommeren etter billeangrep, mens den neste gruppa,
med sterke vednedbrytende ritesopper, fortsatt gkte i
frekvens etter 130 veker (Fig. 2). Opptreden til den
fjerde gruppa av innvandrere var sterkt influert av
fuktighetsforholda i veden. Ritesoppene var farst og
fremst tilstede ner basis hvor fuktighetsforholda

forble gunstige over lengre tid. Hgyere oppe i treet,
der fuktigheten etter to og et halvt r hadde nidd ned
til fibermetningspunktet, dominerte Trichoderma
viride Pers ex s. F. Gray aggr. sensu Rifai.
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Fig. 3. Innvandring av fem bldvedsopper i yteved hos
gran etter angrep av granbarkbilla (Ips
typographus) i forhold til soppenes
inntrengningsfront.



Soppvekst 1 innerbark er ikke studert i detalj,
men ogsd her ser det ut til at O. polonicum vokser
raskere enn de andre artene (Solheim 1992a). O.
penicillatunt ser imidlertid ut til 4 vere bedre
tilpasset vekst i bark enn i ved (Harding 1989a,
Solheim 1992a).

Soppfloraen og suksesjonen som er beskrevet
foran er undersgkt i sluttfasen av en langvarig
periode med masseangrep av granbarkbilla, en sikalt
barkbille-epidemi.  Kddrik  (1975)  undersgkte
soppfloraen under ikke-epidemiske forhold og fant
en lignende suksesjon som beskrevet foran, men med
visse avvik. Hun beskrev O. penicillatum og O.
piceae som pionerarter, mens O. polonicum
opptidte sjeldent som sekundeer innvandrer. Studier
1 Danmark og Trendelag under ikke-epidemiske
forhold, viste at 0. polonicum var mindre utbredt
enn i Ser-Norge under epidemiske forhold (Harding
19894, Solheim 1993).

Vekst ved ulike temperaturer

Temperaturen som granbarkbilla trenger for &
sverme (20°C eller mer) blir vanligvis nadd i lgpet
av siste halvdel av mai eller farst 1 juni 1 Sgr-Norge.
Soleksponerte trier 1 bestandskanter blir farst
angrepet ndr granbarkbilla starter sverminga (Bakke
et al. 1977), noe som ogsa fremmer soppvekst.
Veksthastigheten ved ulike temperaturer har blitt
testa for mange av soppene som er assosiert med

granbarkbilla (Solheim 1986, 1991). Optimumns-
terperaturen er vanligvis rundt 25-28°C. Soppenes
veksthastighet er imidlertid forskjellig. Pionérarten,
O. polonicum, vokser noe senere enn andre viktige
Ophiostoma-arter ved de fleste temperaturer (Fig.
4), men den er allikevel en guanske rasktvoksende
sopp og vokser langt raskere enn enkelte andre arter
som opptrer 1 suksesjonen som f.eks. Graphiun sp.
og Ophiostonia ainoae H. Solheim.

Bartreas forsvar

Bartrer har vanligvis to forsvarssystem. Det
"stdende forsvaret” som inkluderer frigjering av
kvae fra kvaekanalsystemet, sdkalt primerkvae, har
lenge blitt ansett for & vare et viktig forsvar mot
granbarkbiller (Christiansen & Bakke 1988). Det er
imidlertid store variasjoner i kvaeutflod bide mellom
trer og innen et enkelt tre (Schwerdtfeger 1955,
Christiansen & Horntvedt 1983). I tillegg ser det ut
til at kvaeutfloden pr. sir minker ved gkende antall
av sir (Schwerdtfeger 1955).

I tillegg til det primzre kvaeforsvaret har bartrer
ogsd et indusert forsvar som blant annet inkluderer
en dynamisk, hypersensitiv  reaksjon rundt
angrepspunktet med tilhgrende produksjon av
sarkvae, ogsd kalt sekunderkvae (Reid, Whitney &
Watson 1967, Berryman 1969). Dette forsvaret ser
ut til & vere en respons mot infeksjon av
mikroorganismene som er assosiert med barkbillene
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Fig. 4. Gjennomsnittlig tilveksthastighet pd maltagar ved forskjellige temperaturer for blavedsopp assosiert med

granbarkbilia (Ips typographus).
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og et nekrotisk, kvaeimpregnert omride blir danna
rundt infeksjonspunktet (Wong & Berryman 1977).

Ophiostoma-artene som er assosiert med gran-
barkbilla forarsaker typiske reaksjonssoner 1 barken
nir de inokuleres i gran (Horntvedt er al. 1983,
Solheim  1988). Reaksjonssonenes  utbredelse
reflekterer trolig de forskjellige soppenes vekst-
hastighet og aggresivitet og treas forsvarsevne.
Ophiostoma penicillatum, som danner den lengste
reaksjonssona, har ogsd den raskeste vekst-
hastigheten ved de fleste aktuelle temperaturer (Fig.
4), mens f.eks. Graphium sp. vokser svert sakte og
gir kun den samme reaksjonen som en steril kontroll
(Solheim 1988). Veksthastighet ser sdledes ut til &
bety noe for blavedsoppene i forhold til vertstreets
forsvarsmekanismer, men er helt sikkert ikke den
eneste faktoren som influerer pd soppenes evne til 4
etablere seg 1 treet og pd deres suksessive
mnnvandring.

Ophiostoma polonicum er mer aggressiv enn de
andre assosierte soppene og er i stand til & drepe
friske trier ved masseinokulering (Horntvedt er al.
1983, Christiansen 1985a, 1985h, Solheim 1988).
Derfor er denne soppen blitt brukt i mange
inokuleringseksperimenter for d studere forskjellige
aspekter ved granas resistens (Christiansen &
Homtvedt 1983, Christiansen & Ericsson 1986,
Christiansen & Solheim 1990, Hormntvedt 1988,
Christiansen 1992, Christiansen & Fjone 1993).

Det nekrotiske partiet som omgir infeksjons-
punktet blir impregnert med terpener og fenolstoffer
som hemmer veksten til forskjellige blivedsopper
(Cobb et al. 1968, Shrimpton & Whitney 1968, De
Groot 1972, Delorme & Lieutier 1990, Raffa et al.
1985, Bridges 1987). Vanligvis blir soppene
innkapslet i reaksjonssonene, men under visse
betingelser kan de bryte ut og en ny sone blir danna
(Christiansen, Waring & Berryman 1987). Med et
gkende antall inokuleringer vil forsvarsevnen ved
hvert inokuleringssted avta, slik at soppene gradvis
vil lykkes med 4 etablere seg i treet (Raffa &
Berryman 1983, Christiansen 1985a). Treets
vitalitet er viktig for 4 avgjere hvor mange
infeksjonpunkter som er ngdvendig for & overvinne
treets forsvar ( Berryman 1978,1982, Waring &
Pitman 1980,1983, Mulock & Christiansen 1986).
Det mest ipyefallende ved vellykka angrep er
mangelen pd sekunderkvae hos de mottagelige trea
(Reid er al. 1967, Berryman 1969, Christiansen
1985a, Solheim 1992b).

Respons pé kvae

Den spesielle, brede og marke reaksjonssona som
dannes nir O. polonicunt inokuleres i gran (Solheim
1988) antyder at denne soppen er istand til d tolerere
kvaeimpregneringen bedre enn andre arter som
introduseres av granbarkbilla. For & studere effekten
av kvae pi blivedsoppenes vekst ble noen av
granbarkbillas assosierte sopper testet mot a)
primxrkvae som ble samlet i smd plastikkrer som
ble satt i hull 1 barken og mot b) indusert
"reaksjonssonekvae'" som ble ekstrahert fri
reaksjonssoner etter inokulering med O. polonicum.

Resultata av disse enkle forsgka viste at
soppveksten ble lite pdvirka av primeaerkvae, mens
"reaksjonssonekvae” hadde en betydelig hemmende
virkning, og s@rlig mye ble O. polonicum pévirka
(Tabell 1). "Reaksjonssonekvaen" frambrakt med
inokulering med O. polonicum, kan tenkes 4 fi trea
til 4 produsere spesielle stoffer som svar pé
infeksjon til spesielle sopper. Bartreas forsvar er
trolig universelt og det induserte forsvaret antas d
virke likedan mot forskjellige slags infeksjoner og
pavirkninger (Berryman 1987). Hverken Cook &
Hain (1985) eller Delorme & Lieutier (1990) kunne
finne forskjeller 1 monoterpeninnholdet etter
inokulering med ulike sopper sjgl om reaksjons-
sonene var svart forskjellige. Metoden som ble
brukt for d teste kvaens effekt pd granbarkbillas
assosierte  blavedsopper (Tabell 1) utelukka
imidlertid de mere flyktige stoffene som inngdr i
kvae, feks. monoterpenene. Det trengs imidlertid
videre studier innen detie feltet.

Toleranse for oksygenmangel

Pa grunn av det heye vanninnholdet i frisk, usira
yteved er det sannsynlig at det vil bli mangel pi
oksygen for sopper som vil trenge inn i slikt vev.
Pionerarter som etablerer seg i yteved ma derfor
vere istand til & vokse under forhold med
underskudd pa oksygen. Enkle forsgk med soppvekst
i ror med lite oksygen har vist at O. polonicum
klarer seg bedre under slike forhold enn de
sekundere artene (Solheim 1991). Mens de
sistnevnte sluttet 4 vokse etter 7-11 dager, vokste O.
polonicum fremdeles etter 21 dager (Fig. 5).



Tabell 1. Radiell soppvekst og prosent hemming i soppveksten etter fire dagers vekst pd maltagar- overtrekte
filterpapir for sopper assosiert med stor granbarkbille. Middelverdier for seks (kontroll og primerkvae) og
ni ("reaksjonssonekvae”) gjentak. Verdiene innen hver kolonne med samme bokstav er ikke signifikant
Sforskjellige (P = 0.005 ) ved Duncans multiple range test.

O. polonicum 0. bicolor 0. penicillatum Graphium sp. |
Behandl. Vekst Hemming Vekst Hemming Vekst Hemming Vekst Hemming
(mm) () (mm) (%) (mm) (%) (mm) (%e)
Kontroll 21,7a - 23,7a - 32,8a - 9.1a -
Primaerkvae 19,8 a 8,8 22.5a 5,1 30,4a 7.3 74b 18,7
"Reaksjonssonekvae" 1,7b 92,2 11,9b 498 18,8 b 427 6,2 ¢ 31,9
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Fig. 5. Gjennomsnittlig linecer vekst for blavedsopp assosiert med granbarkbilla (1ps typographus) pd maltagar ved
21° C under oksygen fantige forhold. I kontrolirorene foregikk fri gassveksling med omgivelsene.
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Ophiostoma polonicums evner til d virke som
primer innvandrer synes d vere knytta til dens
relativt raske vekst, og kanskje spesielt til dens evne
til & vokse under oksygenfattige forhold. Denne
evnen til & vokse under oksygenfattige forhold kan
veere karakteristisk for den gkologiske nisje noen av
disse blavedsoppene opptrer i. Dette bekreftes av O.
minus, som er en effektiv primer innvandrer i
forskjellige europeiske og amerikanske furuarter
(Nelson 1934, Mathre 1964, Basham 1970, Owen et
al. 1987, Lieutier er al. 1989, Solheim & Lingstrom
1991). Denne soppen kan tolerere mye ligere
oksygen trykk enn O. piliferum (Fr.) H. & P. Syd.
som er en sekund@r innvandrer i furutgmmer
(Scheffer 1986).

Det var noe overraskende at O. europhioides,
som Solheim (1992b) fant var en tertizer innvandrer 1
gran etter angrep av granbarkbilla, skulle vokse
nesten like godt som O. polonicum under
oksygenfattige forhold. Denne soppen er ofte funnet
assosiert med blek barkbille (Hylurgops palliatus
Gyll.) (Davidson er al. 1967, Harding 1989b,
Solheim upubl.), en bille som etablerer seg 1 bark
med hey fuktighet (Lekander et al. 1977) og som av
og til kan blande seg med granbarkbilla pi
grantgmmer. Da den er istand til & tolere lavt
oksygentrykk, kan O. ecurophioides vere en
potensiell patogen hvis den blir assosiert med mer
aggressive barkbiller. Den ser ut til 4 kunne fungere
som en primer innvandrer 1 plantasjegran i
Danmark hvor den oftere er assosiert med
granbarkbilla enn O. pelonicun (Harding 1989a).

Konklusjoner

Forskning i Norge omkring granbarkbillas
medfelgende bldvedsopper har vist at billene berer
med seg et mangfold av soppsporer, utvendig og
innvendig. Av disse er O. polonicum viktigst da
denne soppen alltid er i fronten under sopp-
inntregning 1 yteved, mens de andre artene folgjer
etter i en suksesjon. Evnen til 4 tolerere ligt
oksygentrykk sammen med rask vekst synes d vaere
viktige faktorer for at O. pelonicum skal lykkes.

De varierende resultata fri ulike studier med‘

hensyn til soppfloraen som granbarkbillene har med
seg kan ha mange forklaringer. Metodene ul
forskerne kan ha vert ulike og dermed ha giu
forskjelligarta resultat. Ulike arter kan domincre i
barken og veden hos levende trzer, hos dgde trer
eller i tgmmerstokker. For eksempel synes O.
penicillatum 4 spille en viktigere rolle 1 kolonisering
av bark enn ved (Harding 1989a, Solheim 1992a).

Siden granbarkbilla frakter med seg sporer av mange
ulike sopparter, vil sammensetningen av soppfloraen
variere frd bille til bille og mellom populasjoner av
biller alt etter hvilket substrat de kommer fri. Den
mest aggressive arten, O. polonicum, kan bli erstatta
av andre sopperarter ndr billene er fitallige og
henvist til d etablere seg i dede trer eller temmer-
stokker. Under epidemiske forhold vil frekvensen til
0. polonicum trolig gke etterhvert som flere og flere
levende treer blir angrepet. De nevnte studiene under
epidemiske forhold 1 Ser-Norge (Furniss er al. 1989,
Solheim 19924, b) og under ikke-epidemiske forhold
andre steder (Harding 1989a, Solheim 1993a) stgtter
opp om disse teoriene. Flere studier er imidlertid
pdkrevd for 4 belyse bide dette forholdet og andre
aspekter av gkologien til barkbillene og deres
assosierte blivedsopper.
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