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Zielsetzung der Arbeit
Hamatophage Arthropoden, insbesondere Steckmiicken, sind aufgrund ihrer Bedeutung als

menschliche Krankheitsvektoren und ihrer beschleunigten Ausbreitung im Zuge der
Globalisierung ein intensiv untersuchtes und hoch aktuelles Thema in der
Forschungslandschaft. Jedoch werden andere wichtige Artgruppen, wie Tabaniden und
teilweise wichtige Aspekte der Okologie der betreffenden Arten wie Uberwinterung aktuell
wenig bis gar nicht untersucht, meist aus Mangel an entsprechenden, dafiir notwendigen
Datensatzen. Die durchgefiihrten Studien stellen einige Moglichkeiten fir die Untersuchung
der Artokologie und Habitatpraferenzen dar und untersuchen die Verbreitung hamatophager
Arthropoden in verschiedenen GroRenskalen und Detailebenen. Insbesondere wurden
generierte und (ber langere Zeitraume gesammelte Datensdtze genutzt, um, groB- und
kleinskalig, zusatzliche Informationen hinsichtlich der Landschaftspraferenzen und anderer
okologisch wichtiger Umgebungsparameter gewinnen zu kénnen und diese statistisch
auszuwerten. Zusatzlich wurden drei verschiedene Ansdtze der Modellierung angewandt um
Habitateignung und Vorkommenswahrscheinlichkeit von Bremsen und Stechmiicken in
Abhangigkeit der Umweltbedingungen zu bestimmen. In dieser Arbeit soll erértert werden,
welche abiotischen Faktoren auf welchen Ebenen Auswirkungen auf hamatophage
Arthropoden haben und mithilfe welcher Untersuchungsmethoden geeignete Ergebnisse
erzielt werden kénnen.

Studie | erortert groRflachig (Eurasien) Landschaftspraferenzen und Klimatische
Auswirkungen auf die Verbreitung von 6 Arten aus der Familie der Tabaniden, einer sehr
mobilen Arthropodengruppe. Hierbei wurden Nischen modelliert und Habitatpraferenzen aus
dem aus Literaturdaten generierten Datensatz gewonnen. Studie Il fokussiert sich auf die
aktuelle und, unter Zuhilfenahme verschiedener Klimaprognosen, die zukiinftige Verbreitung
einer invasiven Stechmiickenart innerhalb Deutschlands. Studie Ill untersucht einen
Artkomplex einheimischer Stechmiicken auf seine Uberwinterungsstrategien innerhalb
hessischer Hohlen als Mikrohabitat und zieht mit der Berechnung vom Uberwinterungserfolg

abhangiger Landschaftspraferenzen den Kreis zu Studie | und 1.



EinfiUhrung

In Jahrmillionen der Entwicklung und des Zusammenlebens verschiedener Artgemeinschaften
innerhalb der Okosysteme des Planeten haben sich verschiedene Modelle der Interaktion
entwickelt. Allesamt sind sie abhangig von Biomasse generierenden Primadrproduzenten wie
Pflanzen, Algen, Cyanobakterien oder autotrophen Bakterien die aus anorganischen
Substanzen Energie gewinnen kénnen (Falkowski und Knoll 2011; Kormondy 1969). In der
nachsten Ebene stellen die Primarkonsumenten, also diejenigen Arten die sich von
Primarproduzenten erndhren, eine groBe Gruppe von Arten und eine riesige Masse an
Organismen dar, auf denen eine Vielzahl von Okosystemen basiert (Townsend et al. 2014).
Auf diesen Primarkonsumenten aufbauend gibt es die Sekundarkonsumenten, die sich von
ihnen ernahren und dadurch auf einem Niveau halten, das verhindert, die Primarproduzenten
Ubermalig zu verzehren (Townsend et al. 2014). Raubtiere sind die ersten Tiere, die hierbei
meistens in den Sinn kommen, jedoch sind diese bei weitem nicht die haufigste Form der
Sekundarkonsumenten. Parasitismus ist eine Form der Sekundarkonsumenten und fast jeder
freilebende Organismus hat, zumindest Zeitweise, mindestens einen Parasiten, der ihn befallt
(Poulin 2006; Lucius et al. 2018). Parasitische Organismen oder Organismen mit parasitischen
Stadien stellen dadurch die haufigsten Arten weltweit. Schatzungen zufolge liegt die
Prozentzahl der Parasiten zwischen 50% (Lucius et al. 2018) und 80% (Zimmer und Curths
2001). Parasitische Lebensweisen ziehen sich durch alle Stamme der Lebewesen, so gibt es
zusatzlich zu Viren (Flint 2000; Rohde 2005) parasitische Arten oder Arten mit parasitischen
Stadien innerhalb der Pflanzen, Pilze, Protisten, Bakterien und Metazoa. (Press und Graves
1995; Vilcinskas und Gotz 1999; Clark und Diamond 2002; Werren et al. 1995; Salgado-
Maldonado et al. 2000). Dabei gibt es verschiedene Ausprdgungen des Parasitismus. Mit dem
Augenmerk auf metazoische Parasiten, die andere Metazoen befallen, kénnen sie in zwei
Gruppen unterteilt werden: in Endoparasiten, also innerhalb des Wirtes lebend und in
Ektoparasiten — auf dem Wirt lebend. Endoparasiten sind haufig permanente, obligate
Parasiten, kdnnen also nicht ohne ihren Wirt leben bzw. ihren Lebenszyklus vollenden und
sind dadurch von ihm abhéangig. Beispiele fiir diese waren unter vielen anderen Plasmodien
(Plasmodium spp.), Bandwirmer (Cestoda) oder parasitische Nematoden (Ascaris spp.)
(Thorson et al. 1963; Lucius et al. 2018). Haufig leben Endoparasiten innerhalb des Magens
oder Darmlumens oder im Gewebe um den Verdauungstrakt herum (z.B Cestoda,

Acanthocephala). Einige Arten wandern jedoch entweder durch die Darmwand hindurch an
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verschiedene Stellen im Korper wie Organe, Gehirn oder Gelenke. (Hendrix und Robinson
2016). Andere Endoparasiten wiederum gelangen durch Wunden oder Einstiche von
Blutsaugenden Vektoren in den Blutkreislauf und leben in diesem oder auch innerhalb von
Korperzellen (z.B. Leishmania spp., Plasmodium spp.) oder werden als Eier an Schleimhaute
aufgebracht in welche die Larven (z.B Oestridae) eindringen (Awasthi et al. 2012; Mota et al.
2001; Bellmann 1999; Haupt und Haupt 1998). Ektoparasiten dagegen verbringen entweder
ihren gesamten Lebenszyklus auf dem Wirt und erndhren sich dort von Blut (z.B Lause),
Haaren/Federn (z.B. Mallophaga) oder Haut (z.B. Sarcoptes spp.), es gibt jedoch auch
sogenannte temporare Ektoparasiten, die den Wirt nur aufsuchen um sich von ihm zu
ernahren und sich danach wieder zu entfernen (Johnson et al. 2004; Deplazes et al. 2013).
Hierbei waren blutsaugende Arten aber auch Gewebefressende Arten (z.B. Neunaugen)
genannt. Letztere werden haufig mit Pradatoren vermischt, wobei sich die Erndhrungsarten
Pradation und Parasitismus hierbei vermischen. Parasiten werden dementsprechend teilweise
auch als ,,Mikropradatoren” bezeichnet, also Pradatoren, die ihre Beute nicht oder nur unter
besonderen Umstdanden téten und sich nur von Teilen dieser erndahren (Byers 2009; Lafferty
et al. 2008). Eine echte Zwischenstufe zwischen diesen sind parasitoide Gruppen (z.B.
Schlupfwespen, Cordyceps-Pilze). Diese nutzen ihren Wirt zur Erndhrung, téten diesen
allerdings erst entweder bei der Verpuppung oder, bei den Pilzen, vor der Fruchtbildung
(Honomichl und Bellmann 1996; Jacobs et al. 1998). Die Krétengoldfliege (Lucilia bufonivora)
hat sich vermutlich von einer parasitdren Art dhnlich der Oestridae in eine parasitoide
gewandelt. Blutsaugende Organismen haben sich ebenfalls in verschiedenen Tiergruppen
entwickelt. Hierbei genannt waren Saugetiere (Desmodus rotundus), Vogel (Geospiza
difficilis), Insekten (Raubwanzen, Stechmicken, Stomoxys, Bremsen), Krebstiere (Branchiura),
Spinnentiere (Ixodes ricinus, Neotrombicula autumnalis) und Egel (Hirudo medicinalis) (Lord
1993; Bowman und Billeb 1965; Honomichl und Bellmann 1996; Jacobs et al. 1998; Westheide
et al. 1996; Czihak et al. 1984; Guarneri et al. 2005); (Engelhardt 1989). Von diesen
hdamatophagen Lebewesen sind vor allem die Gruppen der Zweiflligler (Diptera), der Zecken
(Ixodidae) und Raubwanzen (Reduviidae) heutzutage bedeutsam fiir die Ubertragung vieler
Krankheiten sowohl auf den Menschen als auch auf Tiere (Danasekaran et al. 2014). Aus der
Gruppe der Diptera sind besonders die Stechmiicken fiir Millionen von Infektionen und
Hunderttausenden Toten durch Ubertragene Krankheiten verantwortlich (Benelli und

Mehlhorn 2016; Mehlhorn und Benelli 2018).



Einleitung

1. Einleitung

1.1 Bremsen (Tabanidae)

Die Bremsen sind eine weltweit, mit Ausnahme der Antarktis, vorkommende Dipterenfamilie
mit ungefahr 4450 rezenten, bekannten Arten, die sich in 414 Genera und 9 Triben (Abbildung
1) verteilen (Baldacchino et al. 2014a; Morita et al. 2016; MacAlpine 1981). Sie sind optisch
sehr divers (Abbildung 2, Abbildung 3), besiedeln alle Habitate in denen FlieRgewasser,
stehende Gewadsser oder dauerhaft feuchte Boden vorkommen, insbesondere kommen sie
jedoch in tropischen und subtropischen Gebieten vor (Morita et al. 2016). Alle Weibchen, mit
Ausnahme einiger weniger Arten, saugen Blut (Lane et al. 1983). Hauptsachlich werden groRe
Saugetiere als Nahrungsquelle genutzt, jedoch seltener kleine Sauger, Vogel und Reptilien
(Middlekauff und Lane 1980). Haufig werden Menschen als Wirt genutzt (Chvala et al. 1972;
Mullen 2019). In Europa sind insbesondere die Gattungen Tabanus und Haematopota und
Chrysops relevant und haufig anzutreffen (Chvala et al. 1972; Service 2008). Obwohl
Tabaniden diverse Krankheiten und Erreger wie Pferdeandamie, Trypanosomen, Filarien,
Anthrax und Tulardmie Ubertragen kénnen (Cheng 1986; Padgett und Jacobsen 2008) und
Blutarmut und damit Ertragsverlust bei Weidevieh hervorrufen kénnen (Baldacchino et al.
2014b; Baldacchino et al. 2014a; Foil 1989), werden sie, wohl auch aufgrund deutlich
geringerer Zahlen an verursachten Todesfdllen, in aktueller Forschung weitaus weniger

fokussiert als Stechmiicken (Baldacchino et al. 2014a).
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Abbildung 1: Innere Phylogenie der Tabaniden (nach Morita et al. 2016)



Einleitung

Lebenszyklus der Bremsen

Paarung

Die Paarung von Bremsen findet in stehenden, jedoch losen, Schwarmen oder Einzelnen
schwebenden Mannchen und in, je nach Art, verschiedenen Hohen zwischen wenigen
Zentimetern bis zu mehreren Dutzend Metern statt (Mullen 2019; Bailey 1948; MacAlpine
1981). Diese Schwarme umfassen meist nur einige wenige Individuen (Smith et al. 1994). Die
verschiedenen Verhaltensweisen sind zwar divers, aber generell immer dhnlich bei den
bekannten Arten (Lane 2012;
Chvala und Jezek 1997;
Baldacchino et al. 2014a).
Paarungsschwarme entstehen
meist nur bei Sonnenaufgang und
bei sonnigem Wetter, einige
Mannchen stoRen jedoch erst

spater hinzu oder verlassen den

Schwarm vorzeitig oder

zwischendurch (Smith et al. 1994;

Wilkerson et al. 1985; Bailey 1948). Abbildung 2: Weibchen von Tabanus sudeticus

Die Dauer der Schwarme ist abhangig von der Versorgung der Mannchen mit Kohlenhydraten
aus Pflanzensaften und kann unter optimalen Umstanden bis zu 12 Stunden betragen (Mullen
2019; Smith et al. 1994; Bailey 1948). Die Schwarme befinden sich fast ausschlieBlich in der
Sonne, oft auf kleinen Hiigeln, in der Nahe von Waldrandern aber auch in Lichtungen oder
Korridoren innerhalb des Waldes, seltener jedoch auf offener Flache (Smith et al. 1994;
McAlpine und Munroe 1968). Eine andere Taktik der Mannchen ist es, sich auf erhohte,
exponierte Positionen wie Zweige oder Felsen zu setzen und auf vorbeifliegende Weibchen zu
warten (Wilkerson et al. 1985; Catts und Olkowski 1972; McAlpine und Munroe 1968).
Pheromoneinwirkungen wurden beim Paarungsverhalten vorgeschlagen, jedoch bisher nicht
bewiesen (Mullen 2019). Die vergréRerten Augen der Mannchen, spezielle Anpassungen an
polarisiertes Licht und die generell hohe Fluggeschwindigkeit der Bremsen (kurzzeitig bis
30m/s, langere Strecken bis zu 45km/h) deutet eher auf eine optische Orientierung hin, die
jedoch sehr unspezifisch ist, sodass Mannchen, jedoch mit hoher Erfolgsquote, alles verfolgen,

was in geeigneter Geschwindigkeit und GréRe an ihnen vorbeifliegt (Wilkerson und Butler
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1984; Mullen 2019; Wunderer und Smola 1986). Die Verpaarung findet entweder nach einer
Verfolgung durch ein Mannchen oder durch den Einflug eines Weibchens in einen
Paarungsschwarm statt (Bailey 1948; Mullen 2019). Die Paarung findet wahrend dem Flug
statt und dauert meist nur wenige Sekunden, entweder innerhalb des Schwarmes oder nach
dem Herausfliegen des Parchens aus dem Schwarm (Mullen 2019; Bailey 1948; Smith et al.
1994; McAlpine und Munroe 1968). Die Paarung konnte bisherig nicht unter
Laborbedingungen untersucht werden, deshalb sind Folgeuntersuchungen zu Eiern, Larven
und Puppen bisher nicht moglich gewesen. Weibchen suchen hauptsachlich erst nach einem
Wirt nachdem sie sich gepaart haben (Mullen 2019). Die Wirte werden anhand von
abgesonderten Stoffen und mithilfe von reflektiertem polarisierten Lichtes erkannt (Egri et al.
2012; Mullen 2019). Einige Tage nach der Blutmahlzeit sucht das Weibchen nach einer
geeigneten Eiablagestelle, hierbei werden von vielen Arten Gewadsser ebenfalls durch die

Reflektion polarisierten Lichtes aufgesplrt (Egri et al. 2012; Mullen 2019).

Eier

Die Eier der Tabaniden sind langlich oval und meist zwischen 1-2,5 mm lang (Cheng 1986;
MacAlpine 1981). Sie werden in ein- bis mehrschichtigen Gruppen von bis zu 1000 Eiern, selten
auch einzeln, an verschiedene Substrate in der Nahe von hauptsachlich stehenden Gewassern
abgelegt (Cheng 1986). Meist werden Uiber dem Wasser hdngende oder stehende
Pflanzenteile gewahlt. Hierbei gibt es keine Muster, die einzelne Gattungen von anderen
trennen wirden, die Art und
Weise der Eiablage ist Art- und
Ortabhangig, so werden an
diinnen Pflanzenteilen Eier auch
in einer Linie abgelegt, wahrend
sie an breiteren Stellen als

breitere Gruppe abgelegt werden

(MacAlpine 1981; Graham und
Stoffolano 1983). Die Anzahl der

gelegten Eier ist Abhéngig von Abbildung 3: Weibchen von Chrysops relictus

der Art und der GroRe der

vorherigen Blutmahlzeit (Mullen 2019). Die Eier sind meist hell gefarbt und dunkeln mit der

Zeit nach, vermutlich harten sie in dieser Zeit aus und die dunkle Farbe schitzt vor UV-
8
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Strahlung, ahnlich der Eier von Stechmiicken (Graham und Stoffolano 1983). Arten, die nicht
auf Gewasser angewiesen sind, legen die Eier auf feuchten Boden, Pflanzenmaterial oder auch
Dung. Fir die Einteilung der Eiablage wurden drei 6kologische Gruppen erschaffen: Die
rheophile/subrheophile  Gruppe, die Eier an FlieRgewadsser  ablegt, die
hydrobionte/hemihydrobionte Gruppe, die Eier bevorzugt an stehende, nur langsam
flieRende Gewadsser oder im Uferbereich ablegt und die edaphobionte Gruppe, die Eier
unabhangig von Gewadssern terrestrisch ablegt, es gibt jedoch auch Zwischenformen
(Andreeva 1982; Andreeva et al. 2009). Falle von Weibchen, die das Gelege bewachen, gibt es
fiir die Art Goniops chrysocoma, dies wurde jedoch bei keiner anderen Art beobachtet
(Schwardt 1934). Die Embryogenese dauert, je nach Art und Temperatur, zwischen 2 und 21
Tagen, lduft jedoch bei hoheren Temperaturen und Luftfeuchtigkeit (Chvala et al. 1972;
Mullen 2019).

Larven

Die Larven besitzen eine Zahnstruktur an der Kopfkapsel, mit der sie die Eihiille beim Schlupf
durchstoRBen und haben einen zylindrischen Kérperbau mit elf Segmenten, Pseudopodien mit
Borsten und ansonsten ohne besondere Anhangsel (Lane 2012; Cheng 1986). Die geschliipften
Larven fallen in das Gewadsser oder bewegen sich in das artspezifisch praferierte Gebiet
(Gewasser, Schlamm, Pflanzenstreu, Dung, verrottendes Material) und hauten sich einmalig
kurz nach dem Schlupf ohne vorher Nahrung aufzunehmen, wodurch sie den Eizahn verlieren
(Mullen 2019). AnschlieBend beginnen sie mit der Nahrungssuche. Sie erndhren sich oftmals
pradatorisch und erbeuten andere Larven (auch Larven der eigenen Art), Wirmer und andere
Invertebraten innerhalb ihres Habitates, vermutlich erndhren sie sich teilweise auch von

Detritus (Fairchild 1969; Baldacchino et al. 2014a).

Manche Arten bewohnen Salzmarschen (MacAlpine 1981). Es wurden ebenfalls Larven und
Puppen gefunden, die innerhalb von Phytotelmen von Bromelia sp. lebten (Zillikens et al.
2005). Insgesamt haben bekannte Tabanidenarten zwischen 6 und 13 Larvenstadien
(Baldacchino et al. 2014a). Tabaniden verbringen bis zu 3 Jahre als Larve, kénnen aber auch
mehrere Generationen pro Jahr haben. Dies ist abhangig von der Art und ihrer Grol3e, Klima,
Frostperioden und Nahrungsangebot. In Gebieten mit besonders langen Frostperioden

verlangert sich diese Zeit vermutlich zusatzlich.
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Puppen

Aquatisch lebende Larven suchen zur Puppenhiutung trockenere Gebiete unter Laub, Asten
oder Steinen auf (Chvala et al. 1972). Larven, die terrestrisch leben, verpuppen sich unter
Laubstreu oder vergraben nahe der Oberfliche, manche Arten sogar in austrocknendem
Schlamm (Chvéla et al. 1972; Tremlett 1964). Das Puppenstadium ist, anders als bei
Stechmiicken, nach Aushartung der Cutilcula inaktiv und fast unbeweglich. Das Stadium

dauert, je nach Art und Temperatur, zwischen 4 und 21 Tage (Cheng 1986).

Imagines

Das Geschlechterverhaltnis der aus den Puppen schliipfenden adulten Bremsen ist ungefahr
gleich. Wie bei Stechmiicken, schliipfen die Mannlichen Bremsen ebenfalls vor den weiblichen
(Chvala et al. 1972). Die Imagines haben eine GrofRe von 6-30 mm (MacAlpine 1981). Nicht alle
Arten sind Anautogen sondern einige sind dazu fahig, Eier auch ohne vorherige Blutmahlzeit
zu produzieren und zu legen (Kniepert 1980; MacAlpine 1981). Die Imagines beider
Geschlechter haben einen Saugrissel, mit dem sie Pflanzensafte aufnehmen. Honigtau wird
ebenfalls von Pflanzenldusen
aufgenommen (Kniepert 1980).
Zusatzlich sind einige Arten bedeutende
Bestduber verschiedener Pflanzenarten
(McKeever und French 1997; Karolyi et
al. 2014). Nur die Weibchen nutzen
diesen Saugriissel ebenfalls, um aus der
mit den Mandibeln erzeugten Wunde bei
den Wirten bis zu 0,5 ml Blut zu saugen
(McKeever und French 1997; Kniepert
1980; Foil und Hogsette 1994). Die

meisten Adulti leben maximal einen

Monat (Foil und Hogsette 1994; Chvala

Abbildung 4: Exemplarischer Lebenszyklus einer

et al. 1972). Bremse mit sechs Larvenstadien
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1.2 Stechmiicken (Culicidae)

Die Stechmiicken sind eine weltweit, mit Ausnahme der Antarktis, vorkommende
Dipterenfamilie mit 3582 rezenten, bekannten Arten (Harbach 2020), die sich innerhalb der
Culicinae in in 11 Triben (Abbildung 5) und 110 Genera verteilen (Catalogue of Life 2019;
Harbach 2020). Neue Untersuchungen teilen die Anophelinae in 3 Genera auf (Harbach 2020).
Sie besiedeln alle Habitate in denen Wasseransammlungen zumindest zeitweise vorkommen,
insbesondere kommen sie jedoch in tropischen und subtropischen Gebieten vor (Rueda 2007).
Alle Weibchen, mit Ausnahme der Gruppe Toxorhynchitini, saugen Blut (Schreiber 2007;
Becker et al. 2010), wobei es ebenfalls Arten gibt, die zumindest in einer Generation Eier legen
kénnen ohne vorher Blut gesaugt zu haben (Briegel 1969). Hierbei werden hauptsachlich
Saugetiere und Vogel, aber auch Reptilien und selten Amphibien als Nahrungsquellen genutzt
(Molaei et al. 2008). Insbesondere nutzen nur relativ wenige Gruppen den Menschen
hauptsachlich als Wirt. Hier waren vor allem die Gattungen Anopheles, Aedes und Culex
genannt, die zusammen fast 2300 Arten beinhalten (Catalogue of Life 2019). Aufgrund ihres
Vektorpotenzials und den dadurch noch heute grofen Zahlen an Toten (Jahrlich Gber 800.000
Todesfélle; (Winegard 2019) haben sie eine groRe Bedeutung fiir die menschliche Gesundheit

und werden daher im besonderen MaRe erforscht.

Anophelinae

Aedeomyiini

Uranotaeiini

I Ficalbiini

Hodgesiini

Orthopodomyiini

Culisetini

aeupnd

Toxorhynchitini

Aedini

Mansoniini

Culicini

Sabethini

Abbildung 5: Innere Phylogenie der Culiciden (nach Harbach und Kitching 1998)
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Lebenszyklus der Stechmdicken

Paarung

Die Paarung von Stechmiicken findet haufig zur Dammerungszeit in feststehenden, bis zu
mehreren Metern hohen Schwarmen statt (Charlwood et al. 2002). Die Orientierung und
Bildung dieser Schwarme ist abhdngig von verschiedenen Faktoren wie Landmarken,
Pflanzenbewuchs, Gelande aber auch die Nahe zu einem potentiellen Wirt fir die Weibchen
(Charlwood et al. 2002; Becker et al. 2010). Hierbei kénnen, je nach Populationsdichte und
Art, bis zu mehreren Tausend hauptsachlich mannliche Individuen in einem Schwarm
zusammenkommen (Fawaz et al. 2014). Zur Vorbereitung auf dieses, oft stundenlang
andauernde, Fliegen, miissen sowohl die Mannchen als auch die Weibchen (in geringerem
MaBe) genligend Kohlenhydratreserven aufbauen, die sie durch Nektar generell und im
Vorfeld zur Paarung aufnehmen
(Villiard und Gaugler 2015). Manche
Weibchen von Arten aus der Gruppe
der Anophelinae saugen bereits vor
der Paarung Blut (Rowland 1989).

Einige Arten sind stark auf dieses

Schwarmverhalten angewiesen und
paaren sich nicht wunter einer
bestimmten Individuenzahl

innerhalb des Schwarmes (Becker et

al. 2010). Wahrend die Mannchen Abbildung 6: Mannliches Exemplar von Anopheles
innerhalb des Schwarmes umherfliegen, plumbeus
schiitten sie Pheromone aus und stellen bestimmte Summfrequenzen ein, die den Schwarm
zusammenhalten und die Weibchen anlocken (Fawaz et al. 2014; Arthur et al. 2014). Dadurch
angelockte Weibchen fliegen in den Schwarm (Cator et al. 2009). Die Weibchen haben eine
niedrigere Summfrequenz und werden dadurch von den Mannchen lokalisiert (Tripet et al.
2004). Sobald sie auf ein oder mehrere Mannchen treffen, orientieren sie sich gegenseitig an
den Summtonen, hierfir nutzen sie das sogenannte Johnston‘sche Organ am zweiten Glied
der Antenne (Cator et al. 2009; Brogdon 1994; Lapshin und Vorontsov 2017), die bei den

Mannchen besonders vergroBert ist (Abbildung 6). Vermutlich wahlen die Weibchen aus den

interessierten Mannchen den passenden Partner aus, jedoch wurde auch berichtet, dass
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grofRere Mannchen bei einigen Arten mehr Paarungserfolg hatten (Yuval et al. 1993). Es gibt
jedoch auch Berichte, dass groRere Weibchen ebenfalls einen hoheren Paarungserfolg haben
als kleinere. Nun verldsst das Weibchen wahrend der Paarung mit dem Mannchen den
Schwarm, nach der Paarung sucht es entweder einen geeigneten Wirt flir die Blutmahlzeit
oder paart sich erneut. Die Wirte werden mithilfe des vom Wirt ausgeatmeten CO2,
Kérperwarme und sonstigen ausgesonderten, flliichtigen Stoffen lokalisiert (Service 2008).
Manche Arten paaren sich mehrfach (Yuval und Fritz 1994). Bei einer anderen Art der Paarung
warten paarungsreife Mannchen auf die Weibchen, wahrend diese kurz vor der Hautung aus
der Puppe stehen (Downes 1966). Hierbei sitzen sie neben dem Gewadsser oder sogar direkt
auf der weiblichen Puppe (Benelli 2015). Wahrend Mannchen mehrere Tage bendtigen um
paarungsreif zu werden, sind weibliche Stechmiicken oft direkt nach der letzten Hautung

paarungsfahig (Becker et al. 2010).

Eier

Nachdem die Eibildung nach 2-5 Tagen, abhangig von der Temperatur, abgeschlossen ist, wird
ein geeignetes Eiablagegebiet vom Weibchen gesucht (Thavara et al. 2004; Becker et al. 2010)
Die Eier werden von den Weibchen, je nach Art, entweder direkt auf die Wasseroberflache
gelegt oder an den Rand von Wasseransammlungen oder feuchten Boden (Day 2016). Bei
Arten, die Eier direkt auf die Wasseroberfliche oder an den Wasserrand legen, wird das
Gewasser nach GroRBe und anderen, hauptsachlich olfaktorisch wahrgenommenen
Eigenschaften ausgewahlt. Hauptsachlich Stoffe, die beim Verfall organischen Materials
entstehen (NHs3, CH4, CO;) deuten auf ausreichende Nahrungsquellen hin und locken die
Weibchen an (Bentley und Day 1989). Hierbei kénnen auch Pradatoren durch Detektion von
Kairomonen oder &dhnlichen Stoffen vermieden werden. Wasseransammlungen mit
bestimmten Eigenschaften wie bereits vorhandenen Larven der gleichen Art, ausgebildeter
Mikrofauna oder geeigneter Nahrstoffkonzentration werden dabei bevorzugt (Bentley und
Day 1989; Becker et al. 2010; Millar et al. 1994). Die Eier werden, je nach Art, entweder einzeln
oder zusammen gebilindelt in sogenannten Eischiffchen abgelegt (Mattingly 1976). Einzelne
schwimmende Eier werden von Arten der Anophelinae gelegt, wahrend viele Arten der
Culicinae die Eier mithilfe der Auswodlbungen in der Eierstruktur aneinander befestigen.
Hierbei haben die Eier ein hydrophiles Ende, das sich mit der Wasseroberflache verbindet,
wahrend der Rest der Eistruktur wasserabweisend ist. So wird ein umkippen des Paketes

verhindert (Hinton 1968). Arten die ihre Eier in feuchten Boden in Uberflutungsgebieten
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legen, missen besonders darauf achten, dass die Eier vom umgebenden Boden oder Moos bis
zum Uberflutungsereignis lange genug feucht gehalten werden. Hierbei werden die Eier
gezielt in kleine Senken in der Ndahe von Gewadssern mit Moos oder feuchtem, lehmigen
Uberflutungsboden abgelegt, da hier die Wahrscheinlichkeit der Uberflutung am hdéchsten
scheint (Schafer und Lundstrom 2006; Gjullin et al. 1950). Ein Weibchen kann bis zu 500 Eier
legen (Becker et al. 2010). Die Embryogenese beginnt mit der Ablage der Eier, hierbei kann
sich jedoch eine Diapause (genetisch bestimmt) oder eine Ruhephase (von Aulenfaktoren
bestimmt) aktivieren, die die weitere Eientwicklung zeitweise stoppt (zur Uberdauerung des
Winters oder der Trockenzeit) (Vinogradova 2007; Farnesi et al. 2017; Parker 1986). Die
weitere Entwicklung dauert, Art- und temperaturabhdngig, 2-8 Tage. Hierbei ist die
Entwicklung schneller, je héher die Temperatur ist und bei Uberflutungsarten generell
langsamer (Becker et al. 2010). Der Schlupf der Larven erfolgt nach der Embryoentwicklung
sofort oder, bei (iberwinternden Eiern oder Uberflutungsarten, nach speziellen Stimuli wie
sinkenden oder steigenden Wassertemperatur und verstrichener Zeit seit der Uberflutung

(Parker 1986; Livdahl und Edgerly 1987; Becker et al. 2010).

Larven

Alle Stechmiickenlarven haben vier Hautungsstadien, wobei sich immer nur die Kopfkapsel
nach jeder Hautung verfestigt und der Thorax und das Abdomen mitwachsen, die Kopfkapsel
wird daher auch zur Bestimmung des Larvalstadiums genutzt (Deslongchamps und Tourneur
1980). Es gibt dabei drei verschiedene Gruppen, die sich in ihrer Morphologie und ihren
Anpassungen unterscheiden. Alle
besitzen  einen  dreigeteilten

Kérper  (Kopf, Thorax und

Abdomen). In Ruhe befinden sie

sich zur Atmung direkt an der

Wasseroberflache (Abbildung 7,
auller Mansoniini) und koénnen
sich  langsam  mithilfe  der

Haarkdamme am Kopf

vorwartsbewegen oder bei o o
Abbildung 7: Larve (L4) von Aedes japonicus
Stérungen durch Zusammenziehen
des Abdomens in tieferes Wasser abtauchen (Sih 1986; Pucat 1965). Hierbei treiben sie
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anschliefend mit kleineren Schlage des Abdomens wieder an die Wasseroberflache. Die
Larven der Culicinae besitzen am achten Abdominalsegment einen Atem-Siphon, wahrend die
Anopheleslarven hier Lappen mit Tracheendffnungen besitzen (Azari-Hamidian und Harbach
2009; Sallum et al. 2020). Die dritte Larvenform der Mansoniini besitzt einen Siphon, der
adaptiert ist die Luftleitblindel von Wasserpflanzen zu penetrieren um eine halbsessile,
permanent submerse
Lebensweise zu ermoglichen
(Rueda 2007). Alle Larven
erndhren sich hauptsachlich von

Detritus, Mikroorganismen und

Algen. Culicinae-Larven strudeln
mit  Haarkdammen an der
Kopfkapsel Nahrungspartikel zur

Mundoffnung und kénnen damit —

sowoh! von der Wasseroberfliche, Abbildung 8: Larve (L4) von Anopheles plumbeus mit

gedrehtem Kopf
in der Wassersdule aber auch vom
Bodensubstrat Nahrung aufnehmen. Die Kdmme sind ebenfalls stabil genug, um kleinere
Sticke von abgestorbenen Organismen abzutrennen (Merritt et al. 1992; Yee et al. 2004;
Becker et al. 2010). Larven der Anophelinae befinden sich permanent an der
Wasseroberfliche und koénnen ihren Kopf um 180° drehen um Nahrung von der
Wasseroberflache aufzunehmen (Merritt et al. 1992, Abbildung 8). Einige Larven aus den

Gruppen Aedes, Culex, Toxorhynchites und Toxophora sind pradatorisch lebend und ernahren

sich hauptsachlich von anderen Miickenlarven (Trpis 1972; Jin et al. 2006; Becker et al. 2010).

Puppen

Das Puppenstadium dauert meist nur wenige Tage, ist jedoch abhangig von der
Umgebungstemperatur (Trpis 1972; Al-Jaran und Katbeh-Bader 2001). In dieser Phase
werden, wie bei anderen holometabolen Insekten innere Organstrukturen aufgelést und
umgewandelt (Rolff et al. 2019). Die Puppe besitzt einen prominenten Cephalothorax mit
Atmungshérnern und ein  Abdomen mit gespaltenem Paddel am  Ende.
Durch das halbtransparente Exoskelett lassen sich die Beine, Antennen und Fliigel des Adulten
Tieres erkennen (Becker et al. 2010). Die Puppen der meisten Arten hangen, ahnlich der

Larven, meist regungslos unter der Wasseroberflache (Abbildung 9), hierbei durchstoRen die
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Atemhorner diese, wie auch der Larvalsiphon durch einen Ring aus hydrophoben Strukturen
(Becker et al. 2010). Nur die Gruppe der Mansoniini hat, dahnlich der Larven, modifizierte
Atemhorner um in die Luftleitbiindel submerser Pflanzen anzustechen (Belkin 1962). Wahrend
des Puppenstadiums wird keine Nahrung oder Flissigkeit aufgenommen. Sie sind in der Lage
sich bei Stérung schnell durch Kontraktion des Abdomens in tieferes Wasser zu bewegen. Sie
treiben danach wieder regungslos zuriick an die Oberflache oder bewegen sich, bei weiterer
Storung, zufillig in verschiedene
Richtungen unter Wasser
(Awasthi et al. 2012; Rodriguez-
Prieto et al. 2006). Die Puppen

sind robust gegen Austrocknung

und die Adulti schliipfen auch,
wenn sie am Gewasserrand
stranden oder das Gewasser

austrocknet (Becker et al. 2010).

Sobald die Stechmicke in der Abbildung 9: Puppe von Aedes japonicus
Puppe schlupfbereit ist, pumpt sie

Luft zwischen den Intercuticularen Raum und ihren Mitteldarm, um die Thoraxkapsel der
Puppe entlang einer dorsal gelegenen Sollbruchstelle zu sprengen (Spielman und D'Antonio
2004; Becker et al. 2010). Die Puppen der Mansoniini trennen dabei vorher die Verbindung zu
der Wasserpflanze, um zur Oberflache zu steigen (Belkin 1962). Langsam bewegt sich das
Adulte Tier, durch weitere Luftaufnahme, aus der Hiille, sobald die ersten Beine aus der Puppe
gelost sind, werden diese zur Stabilisation auf der Wasseroberflache positioniert (Becker et al.
2010). Nach dem Schlupf wird die Hdmolymphe durch die Beine gepumpt, die sich dadurch
ausstrecken. Die Tiere sind wahrend der gesamten Schlupfdauer, bis die Fliigel ausgehartet
sind und sie abfliegen kénnen, einfache Beute flir Rauber aber auch anfallig Windst6Re, die

die Puppen und halb geschlipften Adulti umwerfen kdnnen. Sobald die Tiere abfliegen,

bendtigen sie noch etwa einen Tag, um ihren Metabolismus einzustellen (Becker et al. 2010).

Imagines

Mannliche Stechmiicken bendtigen fir die Entwicklung der Geschlechtsorgane und zur
Paarungsvorbereitung etwa ein bis zwei Tage langer, schliipfen daher auch vor den Weibchen

(Mahmood et al. 1997; Souza et al. 2019; Becker et al. 2010). Diese Verkiirzung der
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Entwicklungszeit wirkt sich in einer geringeren KoérpergroRe der Larven, Puppen und Adulti
aus, was jedoch auch auf alle Larven zutrifft, die aus Pradationsdruck, Uberbevélkerung oder
anderen Grinden eine schnellere Entwicklung durchlaufen (Alto und Juliano 2001; Schafer
und Lundstréom 2006). Die adulten

Micken leben meist nur wenige /

Tage bis Wochen, je nach Art und A /

Habitat, hierbei Uberdauern die

Weibchen (Abbildung 10) meist

deutlich langer, als die Mannchen

und kénnen auch monatelang in / \
unterirdischen (Hohlen-) Systemen P s ’ / \

Uberwintern (Becker et al. 2010;

Maharaj 2003; Denlinger und
Armbruster 2014; Benoit und
Denlinger ~ 2007).  Stechmiicken
bendtigen flr die Entwicklung vom Ei
zum Adulten Tier, je nach Art und
Temperatur, zwischen 6 und 60 Tagen
(Becker et al. 2010). Hierbei
entwickeln sich, je nach Art, unter
10°C und uber 30°C fast keinerlei
Tiere mehr, die Entwicklungszeit
steigt exponentiell mit sinkender
Temperatur (Becker et al. 2010;
Shelton 1973).

Abbildung 11: Exemplarischer Lebenszyklus einer

Stechmiicke
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1.3 Vektorassoziierte Krankheiten

Hamatophage Arthropoden sind bereits seit der Antike als Krankheitstubertrager bekannt. Zu
dieser Zeit wurden jedoch erst einfache Zusammenhange zwischen dem Massenauftreten von
Stechmiicken, Sumpfgebieten und Epidemien von Fiebererkrankungen erkannt (Service
1978). Zahlreiche schriftliche Aufzeichnungen fir die Bekdampfung oder die Abwehr von
Lausen, Flohen, Stechmicken oder Bettwanzen sind vorhanden (Service 1978). Heute ist
bekannt, dass Hamatophage Arthropoden eine Vielzahl von Krankheitserregern (ibertragen

und verantwortlich fur eine Vielzahl an Infektionen und Todesfallen weltweit sind.

Mit der Medizinischen Entomologie hat sich ein grofRes Forschungsfeld alleinig auf deren
Erforschung spezialisiert (Mullen 2019). Weltweit sind 14 bedeutende vektoriibertragene
Krankheiten bekannt, die durch hdmatophage Arthropoden libertragen werden. Davon sind
hamatophage Insekten jahrlich mit Gber 200 Millionen Infektionen und tber 700.000 Toten
fiir die meisten Infektionen und Toten verantwortlich (WHO 2020). Insbesondere die Vielzahl
der Individuen und Arten erméglicht eine solch effektive Ubertragung dieser Krankheiten in
fast allen Lebensraumen. Im Zuge von sich andernder Raumnutzung, Klimaveranderungen,
globaler Personenvernetzung und globalem Handel werden Krankheitserreger zunehmend
haufiger aus ihren Ursprungsgebieten heraus in andere Teile der Welt verschleppt (La Rocque
et al. 2011). Ebenso verbreiten sich die passenden Vektoren und Reservoirwirte, zumindest
zeitweise, in andere Gebiete auf dem Planeten, hierbei ist die Verbreitung von
Krankheitserregern, die entweder generalistisch oder auf den Menschen spezialisiert sind in
besonderem MaRe moglich (Kilpatrick 2011). Dadurch entstehen auRerhalb des
Ursprungsgebietes neu erschlossene Zonen, in denen sich die Krankheiten ausbreiten kénnen,
da zumindest ein Vektor und ein Endwirt vorhanden sind (Shahhosseini et al. 2018; Bagnarelli
et al. 2011). Fir Tabaniden wurde die Ubertragung auf dem natiirlichen Wege fiir folgende
Krankheitserreger und Krankheiten nachgewiesen: infektioses Pferdeanamievirus,
Rinderleukdamievirus, klassische Schweinepest, Rinderpest, Hepatitis-C-Virus, Anaplasma
marginale, Bacillus anthracis, Francisella tularensis, Besnoitia besnoiti, Trypanosoma theileri,
T. evansi, T. vivax, Loa loa. Fir folgende Krankheiten und Erreger ist eine Ubertragung
experimentell nachgewiesen oder wurde berichtet: Stomatitis vesicularis, Chlostridium
chauvoei, Pasteurella multocida, Borrelia burgdorferi, Brucella spp., Listeria monocytogenes,
Erysipelothrix rhusiopathiae, Haemoproteus metchnikovi, Trypanosoma equiperdum, T.

congolense, T. brucei brucei, Dirofilaria roemeri, Elaeophora schneideri (Krinsky 1976; Foil
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1989). Bei Stechmiicken wurden, auch aufgrund der groBeren Bedeutung fiir die menschliche
Gesundheit, eine Vielzahl von Krankheiten und Erregern festgestellt. Die wichtigsten hierbei
sind Malaria (Plasmodium spp.) Denguefieber, West-Nil-Virus, Gelbfieber, Chikungunya,
verschiedene Filariosen, Francisella tularensis, Dirofilaria spp., Japanische Encephalitis, La

Crosse Encephalitis und Zika-Fieber (WHO 2020).

1.4 Nischen und Verbreitungsmodelle

Die Verbreitung von Arten, egal ob Vektor, Wirt, Reservoirwirt oder Krankheitserreger, ist
abhangig von diversen Einflussfaktoren. Diese Einflussfaktoren sind hauptsachlich klimatisch,
es gibt jedoch vielzahlige weitere Einfllisse von z. B. Wasserverfligbarkeit, Pflanzenbewuchs,
Héhenlage und Nahrungsverfiigbarkeit (Townsend et al. 2014). Uber manche Arten, die nicht
im Fokus wissenschaftlichen Interesses stehen, ist wenig Uber die genaue Verbreitung
bekannt. |hre Verbreitung wird oftmals unterschatzt. Auch konnen sich durch globale
Veranderungen die Verbreitungsgebiete mit der Zeit verandern. Es ist gerade fiir Abschatzung
von Risiken, Konkurrenz zwischen Arten, Krankheitsausbreitung oder Ausbreitung von
invasiven Arten von Bedeutung, eine moglichst genaue Einschatzung der realen Verbreitung
einer Art zu erhalten. Als bedeutende Ansatze diese Verbreitungen zu schatzen haben sich
verschiedene Modelle zur Berechnung von Nischen gezeigt, welche inzwischen haufig genutzt,

viel diskutiert und stetig verbessert werden (Hirzel und Le Lay 2008; Sillero und Barbosa 2021).

Diese Okologische Nischenmodellierung (eng. Ecological Niche Modelling = ENM) kommt
inzwischen regelmaRig zur Anwendung um zum Beispiel Ausbreitungen invasiver Arten oder
von Krankheitserregern in aktueller Zeit oder mit Zukunftsprognosen vorherzusagen und kann
damit beitragen, bedrohte Tierarten zu schiitzen, Epidemien einzuddmmen oder die
Verbreitung heimischer Arten mit begrenzten Fundpunkten realistisch vorherzusagen (Mays
et al. 2018; Li et al. 2017; Walsh und Webb 2018). Die von Hutchinson (1957) gepragte
fundamentale Nische kann modelliert werden (Guisan und Thuiller 2005) und mit der
Weiterentwicklung der Modelle kénnen inzwischen auch andere Teile der Nische (z. B.
Ausbreitung, Populationsdynamiken) in die Berechnungen miteinbezogen werden (Carey
1996; Peng 2000). Die fundamentale Nische einer Art besteht nur aus den abiotischen
Faktoren, die in einer Modellierung als Grundlage dienen kénnen (u. A. Klima, Relief,
Wasserzugang, Bodenzusammensetzung, Lichteinstrahlung; Hutchinson 1957). Jede Art hat

jedoch im Okosystem ein bestimmtes Habitat oder eine Reihe von Habitaten, die ihren
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artspezifischen Anspriichen gentligt und in denen sie auch tatschlich vorkommt. Alle diese
Habitate zusammengefasst ergeben die realisierte Nische dieser Art (Hutchinson 1957). Die
anderen Faktoren, die diese Nische beeinflussen sind Wechselwirkungen mit anderen Arten,
also biotische Faktoren (Wittig und Streit 2004; Soberdn 2007; Pulliam 2000). Als Kritikpunkt
an der Nischenmodellierung wird angesetzt, dass, durch den Mangel an notwendigen
biotischen Faktoren, die modellierte fundamentale Nische deutlich grofRer sein kann als die
realisierte und somit nicht den Tatsachen entspricht (Peterson und Soberéon 2012; Soberdn
2007). Ein Nachteil der Modellierung ist ebenfalls, dass Ausbreitungshindernisse wie
Bergketten oder grofRere Wasserflachen zwar als nicht habitabel modelliert werden, jedoch
dahinterliegende Gebiete als mogliches Habitat gezeigt werden, auch wenn es der Art
physikalisch nicht moglich ist, dorthin zu gelangen (Tjaden et al. 2018). Andere Autoren
argumentieren, dass die biotischen Faktoren in Vorkommensdaten bereits mit einflieRen und
somit die modellierte Nische grofStenteils der realisierten Nische entsprechen (Guisan und

Thuiller 2005).

Wichtig fur Modellierungen dieser Art ist die Datengrundlage. Die Qualitdt dieser Daten
bestimmt, wie gut eine Modellierung die Realitdt wiedergibt (oder ihr zumindest sehr nahe
kommt) und ist besonders wichtig flir Arten, die nicht haufig berichtet werden (Aubry et al.
2017; Yates et al. 2018; Wiens et al. 2009). Seltene oder kryptische Arten, liber die Datensatze
mit zu wenig Datenpunkten oder falschen Bestimmungen erstellt werden, bieten ein grol3es
Fehlerpotential (Wiens et al. 2009). GroRe Datensatze, die oftmals von vielen Personen lber
einen langeren Zeitraum gesammelt wurden, missen vor der Nutzung erst bereinigt werden,
da sie oft eine mehr oder minder grofRe Stichprobenverzerrung (sampling bias) aufweisen,
hierbei werden z. B. Datenpunkte haufiger an Stellen generiert, an denen viele Menschen
verkehren, wahrend abgelegene Orte seltener beprobt werden (Dennis und Thomas 2000).
Diese UnregelmaRigkeiten missen vor einer Analyse bereinigt werden (Costa et al. 2010) und
inzwischen gibt es mehrere Ansatze flr solche Verfahren (Fourcade et al. 2014; Gutierrez-

Velez und Wiese 2020).

Im Zuge des sich andernden Klimas oder durch Einflihrung in neue Gebiete breiten sich einige
Arten aus, wahrend andere an Gebiet verlieren (Hellmann et al. 2008). Dies geschieht auf
aktivem oder passivem Wege. Viele Arten breiten sich aktiv aus, in dem sie neue Gebiete

erschlieflen, in denen noch keine Artgenossen vorkommen. Diese Streifziige sind von vielen
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revierbesetzenden Sdugetieren und Vogeln bekannt (Celis-Murillo et al. 2017). Auch
Stechmiicken und Bremsen breiten sich aktiv aus (Guagliardo et al. 2014; Hocking 1953),
Letztere jedoch haben ein deutlich héheres Potential, grofe Strecken zuriickzulegen
(Sheppard und Wilson 1976; Hocking 1953; Mullen 2019). So ist von Bremsen bekannt, dass
diese innerhalb von kurzer Zeit Strecken von mehreren Kilometern zurticklegen kdnnen, auch
ist ihre Fluggeschwindigkeit deutlich hoher als die der Stechmiicken (Mullen 2019).
Stechmiicken dagegen haben durch ein eher verstecktes Leben, kleinere KérpergrofRe und
eine langsamere Fluggeschwindigkeit eine deutlich reduzierte Mdglichkeit, sich aktiv
auszubreiten, Uber langere Zeit gesehen ist dies aber ebenfalls effektiv moglich (Briegel et al.
2001; Kaufmann und Briegel 2004). Fiir Stechmiicken sind dadurch natiirliche Hindernisse und
Barrieren wie z. B. Bergketten oder groBere Seen bzw. Meerabschnitte effektivere

Ausbreitungshindernisse (Verdonschot und Besse-Lototskaya 2014).

Mochte man die Ausbreitung oder Verbreitung von Stechmicken oder Bremsen, zwei sich
deutlich voneinander unterscheidenden Gruppen, modellieren, missen diverse Faktoren
berlicksichtigt werden. Somit ist die natirliche Ausbreitungsgeschwindigkeit durch die Tiere
selbst ein wichtiger Faktor, die Einbeziehung gestaltet sich jedoch bei Tieren, die nur schlecht
markierbar oder besenderbar sind und auch nur niedrige Wiedereinfangraten haben
besonders schwierig. Bei Bremsen und Stechmiicken ist die Wiederfangrate sehr niedrig und
macht Untersuchungen zur Verbreitung, insbesondere Uber groBere Gebiete, auf diesem
Wege sehr aufwandig (Thornhill und Hays 1972; Reisen et al. 2003). Auch ein passiver
Transport durch andere Tiere kommt bei Stechmiicken theoretisch in Frage, so kdnnen sich
Stechmiickenweibchen an einer versteckten Stelle eines groReren Saugetieres eine Weile lang
festhalten oder ein Eischiffchen oder eine Larve wird z. B. durch einen Wasservogel von einem
Gewasser ins nachste getragen. Hierbei wiirde es sich aber um seltene Ausnahmefille handeln
die bei Analysen nicht beriicksichtigt werden kdnnen. Ein passiver Transport durch Tiere ist
bei Bremsen dufRert unwahrscheinlich, da sich die Larven haufig am Grund von Gewassern und
am oder im Boden aufhalten und die Eier direkt an Wasserpflanzen geklebt werden. Ein
passiver Transport durch den Menschen findet statt, beispielsweise ist es belegt, dass
Stechmiickenlarven in Autoreifen oder Schnittblumenlieferungen transportiert werden,
hierbei ist es lediglich wichtig, dass eine geringfligige Wassermenge transportiert wird (Becker
et al. 2010). Ein Transport von Bremsenlarven oder Puppen durch den Menschen ist moglich,

wenn Erdmassen oder Ernteerzeugnisse transportiert werden, jedoch nicht belegt. Hierbei
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kdmen aber nur Arten in Frage, die wahrend der Larvenstadien keine Gewdasser bendtigen. Es
konnen also in potentielle Verbreitungsvorhersagen nicht nur die klimatischen Faktoren
einflieRen, sondern auch die Eigengeschwindigkeit der Tiere und potentielle Routen von

menschlichen Transportwegen.

Surface Range Envelope
Eine “Surface Range Envelope” (SRE) Modell beruht auf Prdsenzdaten und nutzt

Umweltvariablen an den Fundpunkten, um einen Rahmen um die gesamte Verbreitung der
Art vorherzusagen. Sie hat ihren Ursprung in der Nischentheorie und es werden als
Grundannahme nur abiotische Faktoren, hauptsachlich klimatische, beriicksichtigt
(Hutchinson 1957). Es werden hierbei die untersten Minima (z.B. in Temperatur) und die
obersten Maxima als Grenzen genutzt, Punkte, die dazwischenliegen werden automatisch als
geeignet eingestuft. Flir die meisten Faktoren ist dies eine realistische Schatzung. Es ist
unwahrscheinlich, dass eine Art bei 10°C und 20°C auftritt, jedoch bei 15°C nicht tGberleben
kann, dies ist die Grundannahme der Vorhersage. Ebenfalls werden andere Interaktionen mit
z. B. anderen Arten nicht mitberticksichtigt, es wird nur die fundamentale Nische berechnet.
Die realisierte Nische weicht meist davon ab (Austin et al. 1990). Die meisten O0kologischen
und klimatischen Daten kdnnen genutzt werden, jedoch empfiehlt es sich, sich auf die
okologisch relevantesten zu beschranken. Diese werden vom Modell ebenfalls berechnet. Es
werden alle ausgewdhlten Faktoren an den Fundpunkten kombiniert und eine Vorhersage des
Auftretens der Art darauf basierend erstellt. Im Gegensatz zu einigen anderen
Modellierungsvarianten, bendtigt die SRE-Modellierung keine Absence-Daten und kann
Ergebnisse nur auf den Vorkommensdaten basierend generieren. Somit ist generell eine hohe
Ergebnisqualitdit gegeben, auch wenn die tatsachliche Verbreitung an den
Verbreitungsgrenzen dadurch eher Uberschatzt wird. Es wird ein Modell erstellt, das alle
vorhandenen Parameter miteinbezieht, mit den Vorkommensdaten kombiniert und auf den
eingespeisten Raum zuriickprojiziert. Als Ergebnis wird eine Karte erstellt, die flr jede

Rasterzelle die Eignung wiedergibt.

Maximum Entropy und Klimaprojektion
Das Programm MaxEnt (Abklrzung fir Maximum Entropy) kann die Eignung eines Habitates

fiir eine Art basierend auf der bereits bekannten Verbreitung vorhersagen. Es werden in der
Modellierung ebenfalls die durch die Umweltvariablen bestimmten Einschrankungen

herangezogen, um die Ausbreitungsgrenzen zu bestimmen. Der ,Maximum Entropy“-Ansatz
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beschreibt hierbei den Ausgangszustand einer gleichmaRigen Verteilung im Raum, in dem,
basierend auf Einschrankungen durch die bekannte Artverbreitung, die Eignung des
umliegenden Raumes modelliert wird. Zur Modellierung der potentiellen Artverbreitung wird
die bekannte Verbreitung analysiert und die erklarenden Faktoren (z. B. Temperatur oder
Niederschlag) aufgenommen, es handelt sich hierbei um eine ,,presence only“ Analyse, bei der
keine Punkte fiir das Nicht-Vorkommen der Art eingegeben werden missen. AnschlieRend
werden gleichmaRig verteilte Punkte Uber das gesamte untersuchte Gebiet generiert, die
bekannten Einschrankungen der Art auf diese angewandt und daraus wird die mogliche
Artverbreitung berechnet. Funktionen des Algorithmus um Uberanpassung zu vermeiden,
sind eine unscharfe Anpassung an die Rander der Umweltvariablen sowie ein Herausrechnen
der Variablen, die das Vorkommen gar nicht oder nur sehr schwach verbessern. Desweiteren
muss in Modellierungsansatzen beachtet werden, dass verschiedene Arten mit einer
Pravalenz abgeschatzt werden missen, die aufgrund mangelnder Datenlage nicht immer

adaquat gewahlt werden kann.

Die berechnete Karte zeigt eine Habitateignungswahrscheinlichkeit an, jedoch nicht die
Verbreitung der Art, und eignet sich so besonders fiir Arten, die ihr absolutes
Verbreitungsgebiet noch nicht vollstandig erschlossen haben, wie z. B. invasive Spezies. Das
fertige Modell kann, durch Einspeisung anderer Kartendaten, also entweder anderer Gebiete
oder dem gleichen Gebiet mit verdanderten Klimavariablen, genutzt werden um die
Artverbreitung zukiinftig oder in anderen Gebieten vorherzusagen und auch dort
Habitateignungskarten zu modellieren (Randin et al. 2006; Sillero 2011). Fiir die Ubertragung
der Modellierung auf ein sich anderndes Klima wurde eine groRe Anzahl an Klimamodellen
(global circulation model, GCM) angefertigt, die verschiedene Entwicklungen des zukiinftigen
Klimas vorhersagen sollen. Diese beziehen verschiedenste Systeme (Ozeane, Vulkansysteme,
Wettereffekte) mit ein, die insgesamt das Klima angemessen beschreiben. Um hierbei eine
moglichst genaue Vorhersage fiir die untersuchte Art treffen zu kdnnen, sollten diverse
Klimavorhersagen mit in die Modellierung einbezogen werden. Diese verschiedenen
Szenarien werden als reprasentative Konzentrationspfade (representative concentration
pathway, RCP) bezeichnet und beziehen, neben den natirlichen Systemen auch verschiedene
Entwicklungen der Weltbevdlkerung, Technikfortschritt, Energiequellennutzung und sich
dadurch ergebende Auswirkungen auf Treibhausgasemissionen und gesteigerten

Strahlungsantrieb. Die von uns genutzten RCP Szenarien sind RCP 2.6, 4.5, 6.0 und 8.5,
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entsprechen dem jeweiligen Wert an Strahlungsantrieb und einer durchschnittlichen
Erwarmung der Oberflachentemperaturen von 1°C, 1,8°C, 2,2°C respektive 3,7°C. (Qin et al.

2014).

Mikrohabitatanalyse
Mithilfe von Mikrohabitaten kdnnen Riickschlisse auf Artpraferenzen, deren potentielle

Verbreitung innerhalb eines beliebig kleinen Verbreitungsgebietes und sogar phylogenetische
Rickschliisse zwischen Schwesterarten gezogen werden (Mehrabi et al. 2014; Ficetola et al.
2018). Geeignet ist diese Analyse, wenn weitere abiotische oder biotische Informationen zu
den fiir eine Nischenmodellierung genutzten Vorkommenspunkten einer Art vorhanden sind.
Ist ein Organismus mobil und er kann zwischen mehreren Mikrohabitaten wechseln, kann das
seine Anfalligkeit fir Umweltverdanderungen beeinflussen (Huey et al. 1989; Kearney und
Porter 2009). Je kleiner diese Habitatraume sind und je mehr Datenpunkte mit Vorkommens-
oder Abwesenheitsdatenpunkten der untersuchten Art in Kombination mit den
Umgebungsfaktoren vorhanden sind, desto genauer kann die Eignung eines Mikrohabitates
bestimmt werden. Die in Mikrohabitaten auftretenden Einflisse auf die Arten kdnnen
signifikante Auswirkungen auf das Vorkommen oder Nichtauftreten einer Art haben. Diese
kdnnen grolRer sein als die groRskaligen klimatischen Einflisse (Huey 1991; Helmuth und
Hofmann 2001). Durch die Haufigkeit des Auftretens einer Art innerhalb eines Mikrohabitates
konnen in Kombination mit den Umgebungsfaktoren wie z. B. Sonneneinstrahlung
Rickschliisse auf Toleranzen, Vermeidung oder Praferenzen der Art gezogen werden (Kramer
et al. 2012; Vezzani et al. 2005). Mikrohabitate kdnnen ebenfalls als Riickzugsorte dienen, die
eine Wiederbesiedlung des umgebenden Gebietes nach einem spontanen aber auch
langzeitigen Extremereignis (z. B. Waldbrand, Uberflutung, Eiszeit) erméglichen (Hannah et al.
2014; Low-Décarie et al. 2015). Besonders eignen sich hierbei getrennte Inselhabitate oder
sonstige rdaumliche Strukturen, die einen Austausch der Arten zwischen den Habitaten
zumindest zeitweise unterbinden. Ein besonders zur Untersuchung geeignetes Mikrohabitat
sind Hohlen oder &dhnliche Untergrundstrukturen. Besonders troglobionte Arten konnen
effektiv klassifiziert werden, da diese ihren Lebensraum nicht verlassen (Kozel et al. 2019), es
konnen aber auch Arten analysiert werden, die zumindest zeitweise innerhalb der Hoéhle
anzutreffen sind und eine Phase aufzeigen, in der sie dieses Habitat nicht verlassen, z.B. eine

Uberwinterungsphase.
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2. Zusammenfassungen der Projekte

In diesem Kapitel werden die drei Publikationen innerhalb dieser Dissertation
zusammengefasst und die wichtigsten Ergebnisse und Diskussionsansatze kurz dargestellt. Die
vollstandigen Publikationen sind im Anhang angefiigt. Die drei Publikationen untersuchen
verschiedene hamatophage Dipteren auf ihre Verbreitung und Habitatanforderungen mithilfe
dreier passender Modelle in verschiedenen GroRenskalen (Abbildung 12). In Kapitel 3 werden

die Publikationen anschlieBend miteinander verglichen um Rickschliisse auf die Ergebnisse zu

ziehen.

Projekt | Projekt 11 Projekt 11l
Artgruppe Tabanidae Culicidae Culicidae
Anzahl Arten 6 1 2
SRE MaxEnt GLM

Statistisches Modell

Skala
Auflosung
Wichtigste Faktoren

Hauptaspekt

Detailgrad der Analyse

GroRenordnung

Surface Range Envelope

Maximum Entropy

General Linear Model

Kontinental

Land

Bundesland, Mikrohabitat

5r

30”

punktuell

Klima, Landcover

Klima, Hohenlage

Wetter, Umgebung

Sampling Bias

Zukunftsprojektion

Uberwinterung

<
»

Abbildung 12: Ubersicht (iber die Projekte, genutzte Methoden, Skalen, Aspekte und

Faktoren.
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Projekt | — Unvollstandig beobachtet - Nischenabschatzung fiir sechs haufige

europdische Bremsenarten (Diptera, Tabanoidea, Tabanidae)

Originaltitel: Incompletely observed — niche estimation for six frequent European horsefly species (Diptera,

Tabanoidea, Tabanidae)

Weltweit sind 4400 unterschiedliche Arten von Bremsen (Tabanidae) beschrieben (Pape und
Thompson 2019; Cheng 1986), von denen mehr als 170 in Europa vorkommen (Chvala et al.
1972). Weibliche Bremsen kdnnen durch ihr FraBverhalten schwere Hautldsionen verursachen
(Veraldi und Esposito 2017) und sind in der Lage, verschiedene Krankheiten effektiv zu
Ubertragen (Baldacchino et al. 2014b; Chippaux et al. 2000; Foil 1989; Wiesenhiitter 1975).
Dazu gehoéren unter anderen der Augenwurm Loa loa, der Erreger der Loiasis (Cheng 1986;
Chippaux et al. 2000; Turkington und Ashby 2007; Padgett und Jacobsen 2008), der Infektiosen
Blutarmut der Einhufer (Krinsky 1976; Issel und Foil 1984; Liberato et al. 2019), Trypanosoma
theileri (Bose et al. 1987; Dirie et al. 1990) und T. evansi, dem Erreger von Surra, der vor allem
Nutztiere befdllt (Cheng 1986), aber auch Menschen infizieren kann (Joshi et al. 2005).
Weitere Uibertragbare Erreger sind Spiroplasma (Le Goff et al. 1993; Grulet et al. 1993; Hackett
et al. 1996), Tularemie (Bacillus tularensis, Olsufjev und Golovd 1936), Anthrax (Bacillus
anthrax) (Krinsky 1976), Mycoplasma bovis (Hornok et al. 2011), die Elch- und Hirsch-Filariose
(Elaeophora schneideri, Mullen 2019) sowie die bovine Besnoitiose (Alvarez-Garcia et al.
2013). Viele Arten bendétigen langsam flieBende oder stehende Gewasser zur Eiablage und als
Larvalhabitate. Die Larven leben rdauberisch oder von Detritus und suchen trockenen Boden
zur Verpuppung. Andere Arten hingegen sind auf trockenere Gebiete spezialisiert und
bendtigen keine Gewadsser, sondern nur feuchten Boden oder Dung von Weidetieren (Cheng
1986; Chvala und Jezek 1997; Bellmann 1999; Liebisch 1987; Chvala et al. 1972). Als Folge der
Trockenlegung vieler Feuchtgebiete in Europa (Ellenberg und Dierschke 2010; Schénborn und
Risse-Buhl 2013) ist die Zahl der Bremsen stark zuriickgegangen (Frouz 2001). Aktuelle
Insektizidanwendung und Landnutzung fihrt zu einem weiteren Riickgang der Zahlen
(Mustapha und Hill 1974; Hallmann et al. 2017; Benton et al. 2002; Mazoyer und Roudart
2017). Auch leiden, vor allem in darmeren Landern, weiterhin Rinder und andere Nutztiere
aufgrund fehlender Schutz- oder Bekampfungsmoglichkeiten unter groBen Befallszahlen, was
zu Anamien oder schweren Hautschaden bei den betroffenen Tieren fiihrt (Cheng 1986;
Hansens 1979; Maramorosch 1962). Neuere Forschungen innerhalb Europas konzentrieren

sich vor allem auf begrenzte Gebiete innerhalb weniger Lander und fokussieren sich auf das
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Auftreten von Bremsen und mogliche BekdmpfungsmalRnahmen (Barashkova und
Reshetnikov 2017, 2014) sowie auf okologische und anthropogene Auswirkungen auf ihre
Populationen (Baldacchino et al. 2017). Bis heute gibt es keine standardisierten und
wiederholt durchgefiihrten Monitoring-Protokolle fiir Bremsen in Eurasien (und auch in
anderen Kontinenten), was es schwierig macht, vorhandene Daten zu erfassen,
zusammenzustellen und fiir Berechnungen und Prognosen zu nutzen. Aufgrund der
unterschiedlichen Uberwachungssysteme in den verschiedenen Lindern werden die
Vorkommen entweder Uber- oder unterschatzt und die Kombination dieser Datensdtze ist
aufwindig. Aufgrund der fehlenden Uberwachung in vielen Lindern ist nicht viel Gber die
komplette Verbreitung bekannt.
Da nur Standorte in Westeuropa
ausgiebig untersucht wurden, ist
die Verbreitung im restlichen
Eurasien  hodchstwahrscheinlich
stark unterschatzt. Sechs in
Mitteleuropa haufig

vorkommende Arten wurden fur

unsere Studie verwendet:

Chrysops  relictus und die

morphologisch ~ ahnliche  Art, Abbildung 13: Weibchen von Haematopota pluvialis

Chrysops caecutiens (Linnaeus

1758), Haematopota pluvialis (Linnaeus 1758, Abbildung 13), Tabanus bromius, Tabanus
bovinus und Tabanus sudeticus. Die Tabanus- und Haematopota-Arten sind relativ eurytrop
und bendtigen nur feuchten Boden zur Eiablage und Larvenentwicklung (Bellmann 1999;
Edwards et al. 1939; Burgess et al. 1978; Steinbach et al. 1996; Haupt und Haupt 1998;
Andreeva 1982), wahrend Chrysops auf Teiche, Fliisse oder Seen angewiesen ist (Andreeva
1990). Um eine realistische Ausbreitung der Arten zu finden, berechneten wir die klimatische
Nische sowie die Landbedeckungszuordnung der Vorkommenspunkte anhand von Literatur
und Datenbankdaten, die bis ins Jahr 1990 zurickreichen. Fiir die Projektion der potentiellen
Verbreitung innerhalb Europas und Asiens verwendeten wir ein Okologisches Nischenmodell
(Envelope Model, ENM) mit einem Surface-Range-Envelope (SRE). Um der vorhandenen

Stichprobenverzerrung entgegenzuwirken, verwendeten wir diese Methode, da sie besonders
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resistent gegen Uber- und Unterreprisentation von Arten in Datenbanken und Literatur ist.
Wir verglichen auch die modellierten Nischen sowie die bevorzugte Art der Landbedeckung
und die Anzahl der frostfreien Monate, die flir das Vorkommen der sechs Arten erforderlich
sind. Flr unsere Analyse nutzten wir Daten aus einer umfangreichen Literaturrecherche sowie
der GBIF-Datenbank. Die Vorkommensdaten wurden an die raumliche Auflosung (5
Bogenminuten) der Umweltrasterdaten angepasst und auf ein Vorkommen pro Rasterzelle
reduziert. Fiir die Nischenverbreitungsanalyse wurden 8 bioklimatische Variablen, die von
WorldClim (Fick und Hijmans 2017) zur Verfligung gestellt wurden, mit einer raumlichen
Auflésung von 5 Bogenminuten heruntergeladen. Wir berechneten SREs (Thuiller et al. 2016)
fir jede Tabanidenart und betrachteten drei Modelle: Das vollstandige Modell, 95% und 90%
aller Vorkommenspunkte. Die Karten wurden in Esri ArcGIS (Environmental Systems 2019)
erstellt. Sowohl fur die Aktivitatsphasen als auch fiir die Landbedeckungspraferenzvergleiche
wurden Daten aus ESA GlobCover (Arino 2010) gewonnen. Die Landbedeckungskategorien
wurden angemessen in 11 Kategorien kombiniert: Ackerland >50%, Gras-/Buschland,
Laubwald, Mischwald, Dichtes Immergriin, Lichtes Immergriin, Mosaikvegetation, Sparliche
Vegetation, Anthropogen beeinflusst, Gewasser, Sonstiges. Flr T. bovinus, T. bromius und T.
sudeticus liegen die 90%- und 95%-Modelle sehr nah am vollstandigen Modell. Das
vollstandige Modell schlieft fiir alle Arten Liicken in Mitteleuropa und fligt Gebiete in Finnland
und Zentral- und Ostrussland hinzu. Fir T. sudeticus schlieBt das vollstandige Modell die
meisten Licken innerhalb der bekannten Verbreitung. Die klimatischen Variablen sind fir
diese drei Arten relativ ahnlich. Der Vergleich von Landbedeckungstyp und Artenvorkommen
zeigt, dass die Kategorie Ackerland von allen Arten gemieden wird. 5 der 6 Arten kommen auf
Flachen der Kategorie Gras-/Buschland zwischen dem Doppelten und Dreieinhalbfachen der
erwarteten Haufigkeit vor. In der Kategorie ,Dichtes Immergrin® zeigen die Arten C.
caecutiens und C. relictus sowie T. bovinus eine negative Abweichung vom Erwartungswert
zwischen 60% und 90%, wahrend T. bromius (30%) und T. sudeticus (80%) haufiger
vorkommen. In der Anthropogen beeinflussten Kategorie erscheinen die mit Abstand groRten
Abweichungen vom Erwartungswert, mit positiven Abweichungen zwischen 2,6-5,1-fachem
Erwartungswert. Aufgrund der sehr dichten Beprobung in Westeuropa ergibt sich ein
verzerrtes Bild, obwohl einige der Arten auch etwa 6000 Kilometer weiter 6stlich vorkommen.
Die Arten sind in Europa relativ haufig und weit verbreitet und dirften daher in vielen

Datenerhebungen vorkommen, was sie zu einem geeigneten Beispiel fir diese Methodik
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macht. Fir das Modell haben wir einer Verzerrung so weit wie moglich entgegengewirkt,
indem wir die Anzahl der Proben auf eine pro Gitterzelle reduziert haben. Daher ist es
wahrscheinlich, dass alle Arten wirklich den groBten Teil der in der Analyse berechneten
Nische ausfillen kbnnen. Beim Vergleich der Flachen des 90%-Modells wird deutlich, dass das
bisher bekannte Verbreitungsgebiet aufgrund eines dichten Monitorings in West- und
Mitteleuropa sehr klein ist und eine sehr dhnliche Verteilung fir alle sechs Arten zu erwarten
ware. Berlicksichtigt man das vollstandige Modell, ergibt sich ein anderes Bild. Die drei Arten
C. caecutiens, C. relictus und H. pluvialis haben eine viel groBere Nische als aus den Daten
ersichtlich. T. bovinus und T. bromius haben dhnlich groRe Nischen, T. sudeticus hat die
kleinste Verbreitung. Die Ergebnisse unserer Berechnung von T. bovinus liegen sehr nahe an
der bekannten Verbreitung. Fiinf der sechs Arten kommen in Gebieten mit nur zwei frostfreien
Monaten vor, wobei T. sudeticus nur in Gebieten mit mindestens 4 frostfreien Monaten
auftritt. Es ist bekannt, dass Bremsen als Larven Uberwintern und fir ihre Entwicklung
mehrere Jahre bendétigen konnen (Schnieder et al. 2006). In Mitteleuropa betragt die
Entwicklungszeit zwischen 1 und 3 Jahren. Geht man jedoch von einem Gebiet mit nur zwei
frostfreien Monaten pro Jahr aus, konnte sich diese Zahl deutlich erhéhen. Die
frosttolerantesten Arten sind C. caecutiens, C. relictus und H. pluvialis mit Vorkommen in
Gebieten, in denen die Temperatur auf -58 °C sinken kann. Unser Modell basiert auf einer
kontinentalen Skala, in der die klimatischen Faktoren am wichtigsten sind, um
Verbreitungsmuster zu zeigen (Peterson und Soberdn 2012). Die Verbreitung der meisten
Tabaniden wird in vielen Gebieten nicht ausreichend Uberwacht. Das SRE-Modell ist ein
effektives Werkzeug, um die Verbreitung von Arten zu berechnen, die in einigen Gebieten gut,
in anderen aber schlecht Giberwacht sind. Unsere Ergebnisse unterstiitzen die Hypothese, dass
die verfligbaren Verbreitungsdaten die tatsachliche Verbreitung der untersuchten Arten
unterschatzen. Insbesondere C. relictus, C. caecutiens und H. pluvialis haben eine viel gréRere
berechnete Nische, als die gesammelten Beobachtungen darstellen. Wir schlagen ein
standardisiertes Uberwachungsprogramm vor, das diese Methodik sowohl fiir Tabaniden als
auch fiur andere Arten verbessern und validieren kann. Mit Hilfe der Vorhersagen aus diesem
Modell kdnnen weitere Monitoringprogramme in Gebieten geplant werden, in denen wenige
oder keine Beobachtungen aufgezeichnet wurden, um unser Modell zu bestatigen und zu

erweitern.
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Projekt Il — Modellierung der Habitateignung fiir den Arbovirus-Vektor Aedes

albopictus (Diptera: Culicidae) in Deutschland

Originaltitel: Modeling the habitat suitability for the arbovirus vector Aedes albopictus (Diptera: Culicidae) in
Germany

Uberall auf der Welt sind Stechmiicken als Plagegeister bekannt. Aufgrund des
fortschreitenden Klimawandels kann sich das potenzielle Verbreitungsgebiet von Arten nach
Norden verschieben. Durch den globalen Handel und den Tourismus werden die Arten passiv
Uber groRe Distanzen transportiert (Becker 2008) und kénnen so auch Standorte auRerhalb
des alten Verbreitungsgebietes mit neu geeigneten Habitatbedingungen erreichen. Das
erneute Auftreten von durch Arthropoden Ubertragenen Viren in Europa gilt als eine der
Folgen der Umverteilung von Arten, wobei tropische Stechmiicken als Vektoren fiir schwere
Krankheiten fungieren. Tropische Stechmiicken gehdren oft zu den Gattungen Anopheles oder
Aedes. Eine Stechmiickenart, die in den letzten Jahrzehnten in Europa an Aufmerksamkeit
gewonnen hat, ist die
Asiatische Tigermiicke Aedes
albopictus (Abbildung 14).
Diese Art ist in Asien
beheimatet und besitzt eine
starke Invasionsfahigkeit

(Paupy et al. 2009). Erste

Nachweise aus Europa

stammen aus dem Jahr 1979 in

Albanien, wo sie
wahrscheinlich mit Waren auf Abbildung 14: Mannchen von Aedes albopictus
Schiffen aus China eingeschleppt wurde (Adhami und Reiter 1998). Heute hat die Art in
mindestens 12 europdischen Landern Populationen etabliert (Dalla Pozza G, Majjori G 1992;
ECDC 20154, 2015b; Schaffner et al. 2001; Giatropoulos et al. 2012; Aranda et al. 2006). Aedes
albopictus wurde bereits in die Niederlande, Belgien und Deutschland eingeschleppt
(Schaffner et al. 2000; Scholte et al. 2007; Becker 2008; Pluskota et al. 2008; Kampen et al.
2013; Werner und Kampen 2015; Di Luca et al. 2017). Trotz mehrfacher Nachweise ist jedoch

noch unklar, ob sich die Art in diesen Landern etablieren konnte (Pluskota et al. 2008; Werner

et al. 2012; Becker et al. 2013; Kampen et al. 2013). Es wird angenommen, dass das sich
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andernde Klima das Risiko einer Etablierung von Ae. albopictus in Nordeuropa, z. B. in
Deutschland, erhoht. Generell ist die Art empfanglich fur Infektionen mit vielen durch
Arthropoden libertragenen Viren und einigen Nematodenarten und kann auch als Ubertrager
dieser fungieren. So wird Ae. albopictus beispielsweise fiir den jlngsten Ausbruch von
Chikungunya in Italien und Dengue in Frankreich und Kroatien verantwortlich gemacht (Rezza
et al. 2007; La Ruche et al. 2010; Gjenero-Margan et al. 2011). Im Jahr 2011 initiierten (Becker
et al. 2013) ein erstes Uberwachungsnetzwerk, das internationale Flughifen, Hiafen und
Bahnhofe als Probennahmestellen einschloss. Allerdings berlicksichtigten die Autoren keine
Umweltfaktoren, die eine Etablierung der Art beglinstigen konnten. Trotz eines
prognostizierten globalen Temperaturanstiegs wird es Unterschiede in der Habitateignung fiir
Stechmiicken geben, abhangig z. B. von der Hohenlage oder den Niederschlagsmengen.
Aufgrund der zu erwartenden zukinftigen klimatischen Veranderungen gehen wir davon aus,
dass Ae. albopictus ihr europdisches Verbreitungsgebiet nach Norden ausdehnen und sich
somit dauerhaft in Deutschland etablieren kdonnte. Vor diesem Hintergrund haben wir die
okologische Nischenmodellierung (Environmental Niche Modeling, ENM) eingesetzt, um die
aktuelle und zukinftige Habitateignung flir Ae. albopictus in Deutschland zu projizieren.
Basierend auf einer intensiven Literaturrecherche unter Verwendung der in (Benedict et al.
2007) genannten Referenzen und des Europdischen Zentrums fiir die Pravention und die
Kontrolle von Krankheiten (ECDC 2015a) haben wir eine Fundpunktdatenbank fiir Europa
zusammengestellt. Flir die Modellierung verwendeten wir 96 Fundpunkte fiir Ae. albopictus
in Europa. Fiur die Auswahl der Umweltvariablen folgten wir (Fischer et al. 2011). So wurden
vier Klimavariablen, Jahresmitteltemperatur, Mitteltemperatur des warmsten Quartals,
Mitteltemperatur des kaltesten Quartals und Jahresniederschlag und die von WorldClim
(Hijmans et al. 2005) zur Verflugung gestellte Hohe ausgewahlt. Um unser Modell zu trainieren,
verwendeten wir Variablen, die die klimatischen Bedingungen zwischen 1950 und 2000
reprasentieren. Es wurde ein Maximum-Entropie-Ansatz verwendet und in der Software
MaxEnt implementiert (Phillips et al. 2004; Phillips und Dudik 2008). Diese korrelative und
prasenzbasierte ENM-Methode ist ein gut funktionierendes Werkzeug (Elith et al. 2006) das
haufig verwendet wird (Hijmans und Graham 2006; Kumar und Stohlgren 2009; Stabach et al.
2009; Trisurat et al. 2009; Reiss et al. 2011; Melaun et al. 2015) Fir die Kartierung der
Habitateignung von Ae. albopictus in Deutschland unter aktuellen Klimabedingungen wurden

WorldClim-Daten aus dem Zeitraum zwischen 1950 und 2000 verwendet. Um die potenzielle
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Habitateignung fiir Ae. albopictus unter zukiinftigen klimatischen Bedingungen in Deutschland
darzustellen, projizierten wir die Habitateignung fir die Zeitraume 2021-2040, 2041-2060 und
2061-2080. Fir die Daten zu den zukiinftigen Klimabedingungen standen vier Representative
Concentration Pathways (RCP) Szenarien zur Verfligung: RCP2.6, RCP4.5, RCP 6.0 und RCP 8.5
(Qin et al. 2014; Stocker et al. 2013). Wir haben die Daten basierend auf dem globalen
Zirkulationsmodell CSIRO-Mk3.6.0 verwendet. Fiir die Projektionen wurde eine raumliche
Auflésung von 30 Bogensekunden verwendet. Nach unserem Modell gibt es in Deutschland
bereits zwei Gebiete, die unter den aktuellen klimatischen Bedingungen fiir Ae. albopictus
geeignet sind. Ein Gebiet liegt im Westen Baden-Wirttembergs um Freiburg und weiter
nordlich. Das andere Gebiet ist das Ruhrgebiet in Nordrhein-Westfalen. Die Projektionen fir
alle betrachteten Zukunftszeitraume unter verschiedenen RCPs zeigen eine VergrofRerung der
Gebiete mit geeigneten Habitatbedingungen und weisen ein dhnliches Muster Uber ganz
Deutschland auf. Fir die Zukunft werden die besten klimatischen Bedingungen fir Ae.
albopictus in Norddeutschland sowie in den stiddstlichen (Bayern) und siidwestlichen Teilen
(um Freiburg) modelliert. Bei Betrachtung des RCP 2.6-Szenarios nimmt die modellierte
Habitateignung im Vergleich zu den anderen RCPs am wenigsten zu, die hochste Zunahme
wird unter dem RCP 8.5 prognostiziert. Die mittlere Temperatur des kaltesten Quartals (bio11)
wurde als die Variable identifiziert, die am meisten zum Modell beitragt, gefolgt von der
mittleren Temperatur des warmsten Quartals (bio10). Aedes albopictus findet bis zu einer
mittleren Temperatur des kaltesten Quartals von 0 °C geeignete Bedingungen vor, wahrend
das Optimum bei etwa 6,5 °C liegt. Hinsichtlich der mittleren Temperatur des warmsten
Quartals (bio1l0) kommt die Art in Regionen mit Temperaturen zwischen 17 und 30 °C
(Optimum 24°C) vor. In Bezug auf die Jahresmitteltemperatur (bio0O1) und den
Jahresniederschlag (bio12) kommt die Art bei einer Jahresmitteltemperatur zwischen 10 und
18 °C (Optimum 14,5 °C) bzw. zwischen 160-1700 mm (Optimum 1200 mm) vor. Der
allgemeine Anstieg der modellierten Habitateignung in Deutschland sowie in den Regionen, in
denen Ae. albopictus zu erwarten ist, bestatigt andere frihere Ergebnisse von
Nischenmodellierungen auf globaler und européischer Ebene (Benedict et al. 2007; Fischer et
al. 2011; Fischer et al. 2014; Kraemer et al. 2015). Dariiber hinaus stehen unsere Ergebnisse
im Einklang mit den allgemein bekannten Etablierungsschwellen des ECDC fiir Ae. albopictus
(ECDC 2015a, 2015b; Medlock et al. 2015). Nach diesen Schwellenwerten kann die Art in

Regionen mit einer mittleren Wintertemperatur von mehr als 0 °C und einer mittleren
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Jahrestemperatur von mehr als 11 °C vorkommen (Medlock et al. 2015). Darliber hinaus
bendtigt die Mickenart fir eine optimale Entwicklung, einschlieRlich Brutplatzen fir die
Eiablage, mindestens 500 mm Jahresniederschlag und eine Sommertemperatur von 25-30 °C
(Medlock et al. 2015). Die Asiatische Tigermicke ist eine Art mit einer hohen
Konkurrenzfahigkeit und 6kologischen Plastizitdt (Paupy et al. 2009). In einigen Ldndern hat
Ae. albopictus sogar begonnen, andere bekannte Vektorarten wie die Gelbfiebermiicke Aedes
aegypti zu verdrdangen oder Lebensrdume anderer Arten (z. B. Culex pipiens) auszubeuten
(Paupy et al. 2009). Einige Laborexperimente zeigten, dass Populationen aus Siideuropa
Frostperioden von bis zu -10 °C Gberwinden kénnen (Thomas et al. 2012; Kampen und Werner
2015). Daruber hinaus konnten Prdadaptionen an kaltere Temperaturen in den
Herkunftsgebieten auch eine schnellere Etablierung in kalteren Regionen ermdoglichen.
(Nawrocki et al. 1987) zeigten bereits, dass Ae. albopictus-Populationen der gemaRigten Zone
in Asien wahrend des Eistadiums eine Dormanz aufweisen, die sie von Ae. albopictus-
Populationen aus der tropischen Zone Asiens unterscheidet. Es wurde bereits vermutet, dass
diese Art neben Ae. aegypti der problematischste Invasor in Europa sein konnte und daher
Uberwacht werden sollte (Zgomba et al. 2008; Medlock et al. 2015). Obwohl Ae. albopictus oft
als unbedeutender Vektor fir Dengue- und Gelbfieberviren angesehen wird (Tandon und Ray
2000; Eritja et al. 2005; Moutailler et al. 2009; Paupy et al. 2009; Valerio et al. 2010), haben
Studien von (Brady et al. 2014) ergeben, dass Ae. albopictus nicht nur &hnliche
Verbreitungsmuster wie das Dengue-Virus aufweist, sondern sogar den Priméarvektor Ae.
aegypti Ubertrifft. Aulerdem kann Ae. albopictus aufgrund seiner Wirtspraferenzen als
Briickenvektor fungieren (Medlock et al. 2006). Mehrere frithere Studien wiesen neben einem
hohen Anteil an Sdugetierblut (einschlieBlich menschlichem Blut) auch Vogelblut in den
Blutmahlzeiten der Stechmiicke nach, so dass die Art nicht auf einen obligaten Wirt
angewiesen ist (Medlock et al. 2006; Valerio et al. 2010; Faraji et al. 2014). Aufgrund der
jungsten autochthonen Ausbriiche von Krankheiten, die durch Ae. albopictus in anderen
europdischen Landern wie Italien, Frankreich und Kroatien ibertragen werden (Vazeille et al.
2008; Paupy et al. 2009; Gould et al. 2010; Gjenero-Margan et al. 2011), konnte die Asiatische
Tigermiicke auch in Deutschland zu einer groBen Gefahr fiir die menschliche Gesundheit

werden.
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Projekt Ill — Eine Untersuchung von Gberwinternden Vertretern aus dem Culex

pipiens-Komplex (Diptera, Culicidae) in unterirdischen Habitaten Mitteldeutschlands

Originaltitel: An investigation of hibernating members from the Culex pipiens complex (Diptera, Culicidae) in
subterranean habitats of central Germany

Stechmiicken der gemaRigten Breiten, die zum Culex pipiens-Komplex gehoren, sind
morphologisch schwer zu unterscheiden. Zu den charakteristischsten Merkmalen gehéren die
mannlichen Genitalien und der Larvalsiphon (Vinogradova 2000). Nach Vinogradova (2000)
umfasst der Komplex Culex pipiens pipiens var. pipiens (Linnaeus 1758), den Biotyp Culex
pipiens pipiens var. molestus (Forskal 1775), Culex torrentium (Martini 1925), Culex pipiens
quinquefasciatus (Say 1823), Culex pipiens pallens (Coquillett 1898), und Culex vagans
(Meigen und Wiedemann 1828). Die ersten drei sind in Deutschland haufig anzutreffen.
Wahrend dieser Komplex groRtenteils aus Stechmiicken besteht, die stadtische Gebiete in
gemaligten Klimazonen besiedeln (Barr 1967), ist Cx. pipiens (Abbildung 15), einschlieflich
der Unterarten und Biotypen, moglicherweise die weltweit am haufigsten vorkommende
Stechmiickenart (Hubalek und Halouzka 1999). Wie viele andere Stechmickenarten
Ubertragen die Mitglieder des Culex pipiens-Komplexes verschiedene Viren wie das West-Nil-
Virus (WNV), das tédliche Epidemien in Ost- und Mitteleuropa ausgeldst hat (Lundstrom 1999;
Hayes 2001; Hubalek 2008) und auch in Asien, Australien, Afrika, der Karibik und Nordamerika
bekannt ist (Hubalek 2008). Studien zeigen, dass Culex-Arten kompetente Vektoren sind
(Werblow et al. 2013; Hesson et al. 2014; Becker et al. 2010). Dies konnte auch auf Cx.
torrentium zutreffen, eine Art, die in Mitteleuropa weit verbreitet ist (Hesson et al. 2014;
Werblow et al. 2013). Da Cx. p. pipiens ornithophil ist (Becker et al. 2010; Gomes et al. 2013),
spielt die Art eine Rolle bei der Ubertragung von WNV innerhalb von Vogelpopulationen,
aulder in den Vereinigten Staaten, wo sie eine héhere Affinitdat zum Menschen aufweist und
zu einem Brickenvektor wird (Andreadis 2012). Andreadis fuhrt diese Verdanderung der
Wirtspraferenz auf eine mogliche Abstammung von Cx. p. molestus zurlick und wird analog
zur angenommenen Hybridisierung (L6hmus et al. 2012) betrachtet. Cx. p. molestus ist als
mammophil bekannt (Harbach et al. 1984) und zeigt im Vergleich zu Cx. p. pipiens ein anderes
Verhalten. Allerdings hat Cx. p. molestus in einem Untersuchungsgebiet im Westen Portugals
kein unterschiedliches Fressverhalten im Vergleich zu Cx. p. pipiens (Gomes et al. 2013)
gezeigt. Heute wird allgemein angenommen, dass Cx. p. molestus an eine unterirdische

Umgebung angepasst ist (Knight 1951; Kamura und Bekku 1959; Amara Korba et al. 2016; Kent

34



Zusammenfassungen der Projekte

et al. 2007) und autogen, stenogam und homodynamisch ist. Im Gegensatz dazu ist Cx. p.
pipiens anautogen, eurygam und heterodynamisch (Vinogradova 2000; Knight 1951; Kamura
und Bekku 1959). Die allgemeine Autogenie und Stenogamie wurden in einem
Zuchtexperiment nachgewiesen (Amara Korba et al. 2016). Cx. p. molestus wird oft als eine
unterirdische Form von Cx. pipiens (Harbach et al. 1984; Kent et al. 2007; Vinogradova und
Shaikevich 2007; Sulaiman und Service 1983) angesehen und kdnnte daher in Hohlen viel
haufiger vorkommen. Es wurde theorisiert, dass Hybriden von Cx. p. pipiens und Cx. p.
molestus existieren und als Briickenvektoren fiir Arboviren von Voégeln auf den Menschen
dienen konnten, da sie Sdugetiere und Vogel als Wirte aufsuchen (Huang et al. 2009). Hybride
von Cx. p. molestus und Cx. p. pipiens konnten daher eine Schlisselrolle bei der Verbreitung
bestimmter zoonotischer
Krankheiten wie WNV spielen. Je
nach Art kénnen Stechmicken in
allen drei Lebensstadien den
Winter Uberleben (Denlinger und

Armbruster 2014). Entweder

Uberleben die Eier die kalte
Jahreszeit auf trockenem Boden /

und schlipfen, sobald die

Temperaturen steigen und Abbildung 15: Weibchen von Culex pipiens
ausreichend Wasser zur Verfligung

steht, oder sie Uberwintern als geschliipfte Larven unter der Eisdecke kleiner Gewasser. Das
Diapausieren oder Uberwintern der Weibchen in unterirdischen Systemen wie Héhlen oder
Minen ist die dritte Moglichkeit. Es wird allgemein angenommen, dass begattete Weibchen
von Cx. p. pipiens Uberwintern (Sulaiman und Service 1983; Onyeka und Boreham 1987),
wahrend Cx. p. molestus dies nicht tun muss (Spielman 1964; Harbach et al. 1984; Harbach et
al. 1985). Die fehlende Diapause von Cx. p. molestus kann entweder als ausgepragte oder als
unterdriickte Homodynamie auftreten (Merdi¢ und Vujic¢ié-Karlo 2005). Nach Kjaerandsen
(Kjeerandsen J. 1993) liberwintert Cx. pipiens in Hohlen und hohlendhnlichen Umgebungen.
Hohlen werden als thermisch isolierte Systeme angesehen (Badino 2004) und die Temperatur

in einer Hohle entspricht permanent ungefahr der durchschnittlichen Jahrestemperatur der

umliegenden Region (Barr 1967) und schwankt nur in der Eingangszone. Hohlen werden in
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drei Okologische Zonen unterteilt: die Eingangszone, die Dammerungszone und die
Dunkelzone (Gunn 2004; Kempe und Rosendahl 2008). Es gibt verschiedene Kategorien von
Hohlen, die von Hohlen mit flieRendem Wasser bis zu fast vollstandig trockenen Hohlen
reichen (Kempe und Rosendahl 2008). Nach Buffington ist die Hohlenfeuchtigkeit kein
ausschlaggebender Faktor flr die Wahl eines Standortes zum Diapausieren (Buffington 1972).
Ausfihrlich getestete Reaktionen von Cx. fatigans auf unterschiedliche Temperaturen und
Luftfeuchtigkeiten konnten jedoch die Meidung von unterirdischen Habitaten mit mehr als 95
% und weniger als 40 % relativer Luftfeuchtigkeit belegen (Thomson 1938). In Anbetracht der
noch ungeklarten Struktur des Culex pipiens-Komplexes sowie der Variabilitat ihrer
biologischen Interaktionen und der mangelnden Kenntnisse innerhalb Deutschlands ist dies
die erste Studie, die die Uberwinternden Miicken in groRerem MaBstab einbezieht. Wir
untersuchten das gemeinsame Vorkommen der drei in Deutschland vorkommenden Arten des
Culex pipiens-Komplexes und priuften, ob raumliche Muster innerhalb des
Untersuchungsgebietes auftreten. AuBerdem untersuchten wir, ob Temperatur- und
Niederschlagsbedingungen in den vorangegangenen Aktivitatsphasen die Anzahl der im
Winter gefundenen Micken beeinflussen. Zusatzlich untersuchten wir, ob die Abundanz
innerhalb der unterirdischen Schutzraume uber die Wintermonate abnimmt und ob dieses
zeitliche Muster von bestimmten unterirdischen Parametern abhangig ist. Ein Datensatz
bestehend aus 8750 Individuen aus 698 unterirdischen Standorten diente als Grundlage fiir
unsere Untersuchungen. Die Proben wurden in den Jahren 1991 bis 2014 hauptsachlich in den
Wintermonaten gesammelt. Wir untersuchten eine Teilprobe von 727 Micken aus 52 der 698
verfligbaren Standorte genetisch und verwendeten eine modifizierte Version der von (Rudolf
et al. 2013) entwickelten real-time qPCR um vergleichbare Ergebnisse zu erhalten. Hinsichtlich
der Verteilungsmuster der Arten wurde der gesamte Datensatz von 1827 Beprobungen und
Artenzdahlungen verwendet. Um die Auswirkungen von Temperatur- und
Niederschlagsbedingungen auf die Gberwinternden Populationen zu untersuchen, fihrten wir
eine Berechnung eines generalisierten linearen Modells (GLM) durch. Da die genaue Anzahl
der beobachteten Individuen bei der urspriinglichen Datenerhebung nur bis zu 20 Micken
gezahlt wurde, betrachteten wir die Anzahl der tUberwinternden Micken als kategorische
Variable mit drei Klassen: f = few, s = several, m = many. Um die Datenqualitdt zu maximieren
nutzten wir verschiedene Methoden um Autokorrelationen zu vermeiden, dies fiihrte zu

einem Datensatz von 271 Proben. Als erklarende Variablen betrachteten wir Temperatur und
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Niederschlag wahrend des Friihlings (Marz, April, Mai), Sommers (Juni, Juli, August) und
Herbstes (September, Oktober, November). Zusatzlich berlcksichtigten wir den
Probenahmemonat im Winter und die Hohenlage. Die Analyse wurde in R (R Core Team 2013)
mit dem Paket VGLM (Yee und Wild 1996; Yee 2015) durchgefihrt. Wir testeten mittels eines
Chi-Quadrat-Tests auf signifikante Unterschiede in der Haufigkeit der Miicken zwischen den
Wintermonaten und die Abhangigkeit von Hohlenparametern wie Feuchtigkeitsgrad, pH
Auswirkung des Gesteins und der Hohlenzone. Zusatzlich fihrten wir weitere Analysen zur
Umgebung der Probennahmestellen durch. Die Umgebung der Hohlen wurde mithilfe von
Corine Land Cover-Daten (Copernicus Land Monitoring Service 2019) unter Verwendung von
ArcGIS Version 10.7 (Environmental Systems 2019) charakterisiert, um mogliche
Zusammenhange aufzudecken. Die molekulare Artbestimmung zeigt ein sympatrisches
Vorkommen von Cx. p. pipiens und Cx. torrentium in den meisten Habitaten, wahrend es beim
Vergleich verschiedener Probenahmejahre keine deutlichen Unterschiede in der
Artenzusammensetzung gab. Die Anzahl der gefangenen Cx. p. pipiens und Cx. torrentium war
von dhnlicher GroRe und Verteilung, wahrend die Unterart Cx. p. molestus bei unseren
Beprobungen sehr selten. Das GLM ergab, dass die Abundanz der (iberwinternden Miicken
sowohl von der Héhenlage als auch der Temperatur im Sommer und Herbst und vom
Niederschlag aller drei betrachteten Quartale signifikant beeinflusst wird. In unterirdischen
Umgebungen, die von einer sauren Gesteinszusammensetzung umgeben waren, gab es
wahrend der Wintermonate eine signifikante Abnahme der Mickenhaufigkeit. Die
Dunkelzone scheint von tiberwinternden Stechmiicken bevorzugt zu werden, ein Ergebnis das
bisher anders bekannt war (Kempe und Rosendahl 2008). Zusatzlich betrachteten wir die
Landbedeckungsmerkmale der Umgebung der unterirdischen Standorte. Wir fanden
signifikante Unterschiede in der Abundanz der Uberwinternden Miicken zwischen
unterirdischen Unterschllipfen, die von Laub- und Nadelwildern umgeben sind, und
landwirtschaftlichen Flachen und anthropogen genutzten Flachen, ein haufiges Resultat
(Becker et al. 2010; Weitzel et al. 2015; Zittra et al. 2016; Zittra et al. 2017). Wir erbringen den
Nachweis, dass die Witterungsbedingungen wahrend der vorangegangenen Aktivitdatsphase
sowie der Zeitpunkt der Probenahme die Abundanz der Arten innerhalb der
Uberwinterungshéhlen im folgenden Winter beeinflussen. In den unterirdischen
Schutzrdaumen in Hessen konnte kein raumliches Muster der Artenzusammensetzung

festgestellt werden. Ahnliche Ergebnisse zeigten (Rudolf et al. 2013) mit einem
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Stichprobensatz von in Deutschland oberirdisch gesammelten Stechmiicken. Fiir das
Bundesland Hessen fanden sie mehr Cx. torrentium als Cx. p. pipiens und keine Proben von Cx.
p. molestus. Werblow et al. (2014) stellten ein allgemeines Muster von weniger Cx. torrentium
als Cx. pipiens fest. Nach (Hesson et al. 2014) kommen Cx. torrentium und Cx. pipiens
sympatrisch vor. In Mitteleuropa sind die Verbreitungsmuster der beiden Arten sehr dhnlich
(Weitzel et al. 2015; Lihken et al. 2015; Zittra et al. 2016). Insgesamt scheint es, dass Cx.
torrentium und Cx. p. pipiens in Mitteldeutschland gleich haufig vorkommen. Wir konnten bei
unserer Beprobung ein Hybridisierungsereignis nachweisen. Obwohl mehrere Autoren bereits
eine Hybridisierung zwischen Cx. p. pipiens und Cx. p. molestus (Fonseca et al. 2004; Gomes
et al. 2009; Andreadis et al. 2011) vermuteten, konnten wir nicht feststellen, welche beiden
der drei beprobten Arten hybridisierten. Da ihre genetischen Unterschiede insgesamt sehr
gering sind (Kent et al. 2007; Vinogradova und Shaikevich 2007), ist es fraglich, ob diese beiden
Arten als verschiedene Unterarten unterschieden werden sollten. Insgesamt bestatigen
unsere Ergebnisse die anderen Studien und zeigen, dass es sich bei Cx. p. molestus nicht um
eine unterirdische Unterart handelt, sondern eher um einen Biotyp von Cx. pipiens, der eine
verschobene Nische in Richtung kleinerer Behausungen wie Tierhéhlen hat. Im Datensatz
waren lediglich 22 mannliche Culex-Micken. In Anbetracht der sehr geringen Anzahl von
Mannchen und dem Fehlen von Cx. p. molestus oder Hybridmannchen zeigen die
untersuchten hessischen Cx. p. molestus keine Anzeichen von Homodynamie. Ahnliche
Ergebnisse bestdtigen unsere Annahme, dass es sich bei Cx. p. molestus nicht um einen
unterirdischen Biotyp von Cx. p. pipiens handelt oder dass sich unterirdische Habitate
besonders fir die Hybridisierung eignen (Zittra et al. 2019). Unsere Ergebnisse zeigen einen
negativen Effekt im Frihling und einen positiven im Sommer und Herbst, was eine Praferenz
fir hohere Niederschldage bestatigt, (iber die bereits berichtet wurde (Zittra et al. 2017; Paz
und Albersheim 2008). Je spater die Probenahme im Winter, desto weniger Miicken wurden
in der Hohle gefunden, was durch eine andere Studie bestatigt wird (Zittra et al. 2019). Bisher
war man davon ausgegangen, dass Micken hauptsichlich in den Eingangs- und
Dammerungszonen (iberwintern Unsere Studie erganzt das vorhandene Wissen liber die
okologischen Anspriiche dieses Artenkomplexes. Die Standorte, ihre Eigenschaften und die
Umgebung sind wichtig flir das Vorkommen der Arten und schaffen raumliche Muster.
Raumliche und zeitliche Muster sind besonders fiir Vektorarten wichtig, da sie eine schnellere

Einschatzung und Anwendung der notwendigen Vorsichtsmallnahmen ermoglichen.
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3. Diskussion
Im Rahmen dieser Dissertation wurden drei Einzelpublikationen vorgestellt, welche sich mit

verschiedenen Aspekten Okologischer Modellierung (Projekt I, Il & Ill), Habitatpraferenzen
(Projekt I, Il & 1ll) und auf verschiedenen GroRenebenen von Kontinental (Projekt I) tGber
Landerebene (Projekt 1l) zu Bundesland und Mikrohabitaten (Projekt Ill) und den damit
zusammenhadngenden Datenqualitdatsaspekten befassen. In der nachfolgenden Diskussion
werden die wichtigsten Ergebnisse und Schlussfolgerungen der Einzelpublikationen
aufgegriffen und unter den oben genannten Gesichtspunkten zusammenfassend erortert.
Zukilnftige Fragestellungen, welche sich aus den Ergebnissen und Schlussfolgerungen

ergeben, werden im Ausblick vorgestellt.

Nischenmodellierung und Artverbreitung
Nischenmodellierungen sind ein geeignetes Werkzeug, um zukinftige Ausbreitung oder

aktuelle Verbreitung von Arten abzuschitzen und auf Liicken in der Uberwachung,
insbesondere von invasiven Arten aufmerksam zu machen. Um die Verbreitung der
ausgewahlten Arten zu bestimmen, wurden Nischen generiert und die bisherig bekannte
Verbreitung untersucht. Die Modellierung der Nischen erfolgte in Projekt | Mithilfe von
Surface Range Envelopes (SRE) in R (Projekt I, Fig. 1) in groRem MaRstab mit einem Raster von
5 Bogenminuten. In Projekt Il wurden durch die Nutzung eines Maximum Entropy Ansatzes in
Maxent (Projekt Il, Fig. 1) in mittelgroer Skala von 30 Bogensekunden die Verbreitung
modelliert. In Projekt Ill wurde keine Verbreitungsmodellierung durchgefiihrt, die punktuell
untersuchten Arten jedoch auf einer Karte dargestellt (Projekt Ill, Fig. 1) und das Gebiet
punktuell und auf kleinskaliger Ebene (einzelne Hohlen) untersucht. Um groRflachige, hier
Uber die Kontinente Europa und Asien, Verbreitungen zu bestimmen ist das SRE ein geeignetes
Werkzeug. Insbesondere die Unabhéangigkeit von einer flaichendeckend dichten Datenlage
macht es in dem Falle der Tabaniden zur besten Wahl, da Tabaniden weit verbreitet sind,
jedoch in den meisten Gebieten entweder schlecht oder Liickenhaft beobachtet werden. Die
klare Abgrenzung an den Gebietsrdandern zeigt das Modell auf. Das Habitat hat, basierend auf
den Auspragungen an den Fundpunkten, entweder eine Eignung fiir die untersuchte Art oder
nicht, dies wird im Abschnitt ,Klimabedingungen” naher erldautert. Eine andere
Berechnungsmethode wird von Maxent implementiert, hierbei wird die Eignung der Gebiete
nicht Binar wiedergegeben, sondern durch einen Verlauf von héchster Eignung zu niedrigster

Eignung. Hierbei sind durch diese Darstellung und die Abstufung der Habitateignung (von 0 —
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100%) in den Ergebnissen mehr Informationen enthalten als in der SRE Darstellung, die nur 0
oder 100% als Ergebnis zuldsst (Abbildung 16). Um dieser bindren Darstellung in Projekt |
entgegenzuwirken und um auf die bedeutende Stichprobenverzerrung (Kapitel Datenqualitat
und Methodenkritik) aufmerksam zu machen, modellierten wir drei Verbreitungen mit
unterschiedlichem Informationsgehalt, einmal 90%, 95% und 100% der gesammelten, bereits
bereinigten, Fundpunkte. Die Stichprobenverzerrung wird vor allem bei den Arten Chrysops
caecutiens, Chrysops relictus und Haematopota pluvialis sichtbar (Projekt I, Fig 1.). Die
Nichtberucksichtigung von lediglich 5% der Daten reduziert das geeignete, modellierte Gebiet
um etwa 80%. Ein weiteres geeignetes Beispiel ist Tabanus sudeticus, hierbei entstehen bei
der Nichteinbeziehung von 5% der Daten grof3e Liicken innerhalb sonst geeigneter Gebiete

(z.B. grolRe Teile Polens, Tchechien).

SRE

MaxEnt

Habitateignung

—

Gradient (z. B Temperatur)

Abbildung 16: Schematische Darstellung und Vergleich der Modellierungsansatze SRE und
MaxEnt. Rote Punkte stellen fiktive Datenpunkte entlang eines Umgebungsgradienten (z. B.
Temperatur, Niederschlag) dar, die in diesem Falle entlang einer Optimumskurve verlaufen
sind. Es wdare MaxEnt hierbei das geeignetere Modell, die Habitateignung zu berechnen. Bei
anderer Verteilung (durch Verzerrung, Licken im Gradienten, Blaue Kreuze) ware das SRE die
geeignetere Variante. Angepasste SRE Modelle sind z. B. 95%-Modell (gepunktete Linie) oder
90%-Modell (gestrichelte Linie).

Die Modelle wurden anhand der Datenlage gewahlt und besitzen eine unterschiedliche
Sensitivitdt gegenliber Extremwerten. Die in Projekt Il verwendete Methode eignet sich
hervorragend fir Arten, deren Beobachtungspunkte einer Optimumskurve folgen und deren
bisherige Verbreitungen gut beobachtet sind. Dies waren beispielsweise entweder bedrohte
Arten oder invasive Spezies, die ein neues Habitat besiedeln und dies bekannt ist. Ebenfalls
implementiert auch MaxEnt nur gesicherte Fundpunkte, erfordert also fiir die Berechnung
keine gesicherten Punkte, an denen die Art nicht vorkommt, dies ist besonders im Hinblick auf
invasive Arten, die sich noch nicht im Gleichgewicht mit den Umweltbedingungen befinden
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(Elith und Franklin 2013). Im Falle der Stechmiicke Aedes albopictus handelt es sich um eine
invasive Art, die erst seit wenigen Jahren in Deutschland auftritt. Die bisherige mogliche
Verbreitung beschreibt sich durch 96 Fundpunkte, die in die Berechnung eingeflossen sind
und begrenzt sich auf kleine und wenige Gebiete in Westdeutschland (Projekt Il, Fig. 1, 2011-
2013). Die Zukunftsprognosen, in Abhangigkeit von verschiedenen Klimavorhersagen, zeigen
eine Ausbreitung der Art. Die Darstellung der Ergebnisse ist ebenfalls binar moglich, wiirde
jedoch den Informationsgehalt senken und es nicht ermdéglichen, potentielle zukiinftige
Ausbreitungswege zu interpretieren. Dies Informationen sind jedoch wichtig fiir sich
ausbreitende Arten wie Aedes albopictus, im Falle der bereits etablierten und groRen
Flugstrecken zurlicklegenden Tabanidenarten ware die Darstellung fiir prozentuale
Habitateignung eher abkémmlich. In Projekt Ill wurde aufgrund der Datenlage keine
Habitateignungsmodellierung durchgefiihrt. In Hessen kommen die untersuchten Arten Culex
pipiens pipiens und Culex torrentium ohne Ausnahme flachendeckend vor. Beide Arten sind
autochthon in Hessen und in unseren Ergebnissen gibt es keine Muster der Verbreitung
innerhalb der Uberwinterungshabitate, beide Arten kamen in den meisten Habitaten
gleichzeitig vor und durch die geringe Hohe hessischer Gebirge (hochster Berg Wasserkuppe,

950m) sind klimatisch bedingte Verbreitungsgrenzen innerhalb Hessens unwahrscheinlich.

Klimabedingungen
Als Hauptaspekt fir Artverbreitung und deren Vorhersage sind im groBen Rahmen die

Klimabedingungen und Auswirkungen des Wetters auf die Arten wichtig. Die Auswirkungen
von Klima auf das Artvorkommen wurde daher in allen drei Projekten untersucht (Projekt I,
Fig. 2; Projekt I, Fig. 2; Projekt Ill, Fig. 3). In Projekt |1 und Il wurden verschiedene
Klimavariablen zur Berechnung von Artverbreitung und Ausbreitung genutzt. In Projekt |
wurden folgende Variablen genutzt: Bio5 (hochste Temperatur des warmsten Monats), Bio6
geringste Temperatur des kaltesten Monats), Bio13 (Niederschlag des niederschlagsreichsten
Monats), Bio 14 (Niederschlag des niederschlagarmsten Monats), Biol8 (Niederschlag des
warmsten Quartals) und Bio19 (Niederschlag des kaltesten Quartals). Die genutzten Variablen
in Projekt Il waren Bio01 (Jahrliche Durchschnittstemperatur), Bio10
(Durchschnittstemperatur des warmsten Quartals), Bioll (Durchschnittstemperatur des
kdltesten Quartals) und Bio12 (Jahrlicher Niederschlag). Die Auswahl der Variablen erfolgte
auf Basis der Okologischen Relevanz auf das Auftreten der Arten. Variablen mit nur
geringfligigem Erklarungsgehalt fir die Ergebnisse wurden nicht genutzt. In Projekt Il
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analysierten wir innerhalb des GLM den Einfluss von Temperaturen und den Niederschlag in
den Quartalen Frihling, Sommer und Herbst auf die Abundanz der Stechmiicken innerhalb
der Uberwinterungsquartiere im Winterquartal. In Projekt | wurden verschiedene
Darstellungsformen der Nischen, basierend auf den Modellen, gewahlt. Fir das SRE wurden
Balkengrafiken gewahlt (Projekt I, Fig.2), die in Kombination mit den drei Modellen (90%, 95%,
100%) einen Ansatz fur eine Verteilung aufzeigt. Durch Nutzung nur eines Modelles ware
lediglich eine binare Darstellung der Ergebnisse moglich, durch die Darstellung der drei
Modelle kénnen jedoch Riickschliisse gezogen werden, in welchen Bereichen die Arten
hauptsachlich vorkommen, hierbei muss jedoch berlicksichtigt werden, dass weiterhin eine
Stichprobenverzerrung vorhanden ist. Im Vergleich dazu gleicht die Darstellung der
Auftretenswahrscheinlichkeit des Modells aus Projekt Il (Fig. 2) einer Optimumskurve. Diese
Verteilung wird dabei auch in der Darstellung der Ergebnisse (Projekt | und Projekt I, Fig. 1)
ersichtlich. In Projekt | war das Ziel, iber eine groRe Flache eine generelle Verbreitung zu
modellieren, aus der Hinweise auf bisherig unbekannte aber klimatisch geeignete Gebiete
gezogen werden kénnen. Eine Optimumsverteilung von Bremsen, entlang eines Gradienten
(z. B. Temperatur) oder raumlich, kann vorausgesetzt werden, da die Gruppe unter normalen
Umstanden weitverbreitet ist und generell keine Inselhabitate besetzt. Darauf und auf den
Klimavariablen basierend konnte das SRE effektivangewandt werden. In Projekt Il wurde, auf
kleinskaliger Ebene von den Klimavariablen abgeleitet, untersucht, wie sich die
Stechmiickenanzahlen (iber mehrere Monate innerhalb von Uberwinterungshabitaten

andern.

Projekt | Projekt Il Projekt 11l

Frihling
lahr (Bio12) Sommer (Bio18%)
Herbst (Bio17*)

Sommer (Bio18)

Niederschlag . .
Winter (Bio19)

. Sommer (Bio10) Frihling
Sommer (Bio05) . ] .
Temperatur . . Winter (Bio11) Sommer (Bio10%*)
Winter (Bio06) . ]
Jahr (Bio01) Herbst (Bio09%*)
Landbedeckung Globcover = CLC

Abbildung 17: Ubersicht der untersuchten Faktoren innerhalb der Projekte. Die Markierung *
bedeutet, dass die untersuchten Daten mit den genannten Klimavariablen vergleichbar sind.
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Durch die GleichmaRigkeit der Hessischen Landschaft gibt es nur wenige rdumliche
Unterschiede und in Kombination mit den breiten Nischen der untersuchten Arten sind
Ruckschliisse auf Beeinflussung durch klimatische Faktoren und der direkten Umgebung zu
erwarten. Die untersuchten Zeitraume Frihling, Sommer und Herbst entsprechen in diesem
Falle den in den Klimavariablen genutzten Quartalen. Somit ldsst sich die Abhangigkeit des
Auftretens in Hessen als BiolO (Durchschnittstemperatur des warmsten Quartals; hier
Temperatur Sommer) oder Bio8 (Durchschnittstemperatur des niederschlagreichsten
Quartals, diese waren hierbei identisch), Biol8 (Niederschlag des warmsten Quartals;
Niederschlag Sommer, identisch hierbei mit Biol6), Bio9 (Durchschnittstemperatur des
trockensten Quartals, Temperatur Herbst) und Biol7 (Niederschlag des trockensten Quartals,
Niederschlag Herbst) ausdriicken. Hierbei wurde ein groRRer Einfluss von Temperatur und
Niederschlag auf die Uberwinternden Miicken festgestellt. Insbesondere in den
Aktivitatsmonaten der heimischen Stechmiicken wirken sich héhere Temperaturen und
hoherer Niederschlag stark positiv auf die Individuendichte in den Winterquartieren aus.
Verglichen mit Projekt Il wirkt sich die Variable Biol0 mit 25,9% auf die Vorhersage aus,
wahrend Bio01 (Jahrliche Durchschnittstemperatur) ebenfalls das Auftreten mit 8,4% erklart.
Zusammengefasst ldsst sich darauf schlieRen, dass Stechmiicken in Deutschland eine starke
Abhédngigkeit der Klimavariable Bioll (Durchschnittstemperatur des kaltesten Quartals)
aufzeigen, also der Durchschnittstemperatur im Winter. In der Modellierung von Aedes
albopictus erklarte diese Variable 49,3% des Auftretens oder der Abwesenheit der Art,
wihrend die in Projekt Il untersuchten Arten durch ihre Uberwinterungsphase diesem
Einfluss ausweichen. Generell ldsst sich dadurch ebenfalls genauer erkennen, dass
Stechmicken durch ihre Ektothermie am starksten durch den Winter und damit
einhergehende Gefriertemperaturen, limitiert sind. Generell sind Jahrliche Minimal- und
Maximaltemperaturen, die damit korrelierte Durchschnittstemperatur und
Niederschlagsmenge die Faktoren, die, je hoher sie sind, Stechmiicken am positivsten
beeinflussen. Nur in Kombination mit darauffolgenden Frosttemperaturen (Projekt Ill, Fig. 3)
und der einhergehende Zwang fiir eine Ruhephase haben sie eine negative Auswirkung und
konnen Arten entweder an der Ausbreitung hindern oder sie dezimieren, wenn sie bereits den
Reproduktionszyklus begonnen haben. Ein weiterer Faktor, der in Projekt Il und Projekt IlI
untersucht wurde ist der Einfluss der Héhenlage auf das Vorkommen der Arten. Das Auftreten

von Aedes albopictus wird durch die Hohenlage zu 9,3% erklart, hierbei nimmt die Eignung des
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Habitats fiir die invasive Stechmiicke mit zunehmender Hohe stetig ab bis sie ab 750 m in
Deutschland nicht mehr vorkommt (Projekt 1l, Fig. 2). Hierbei ist zu beachten, dass die
Hohenlage direkt mit der Temperatur korreliert und die an der Fundstelle vorgefundene
Temperatur wahrscheinlich der einschrankende Faktor ist und somit keine Riickschliisse auf
Vorkommen in Hohenlagen innerhalb anderer Gebiete gezogen werden kénnen. Zusatzlich
lasst sich sagen, dass die HOhe des Gelandes sich nicht auf die von uns untersuchten Tabaniden
auswirkte und sie, modelliert, teilweise in Gebieten vorkommen, die beinahe zur
Permafrostzone gehoren. Da die Temperatur der entscheidende Faktor fir die
Hauptverbreitung ist und direkt mit der Hohe korreliert, wurde auf der Eurasischen Skala nur
mit der Temperatur modelliert und die Hohe nicht miteinbezogen. Trotzdem ist es, aufgrund
von nicht in die Berechnung mit eingeflossenen Abhdngigkeiten wie Pflanzenbewuchs und
damit einhergehenden Grofisdugern, unwahrscheinlich, dass sie auf hohen Gebirgen
vorkommen koénnen, die in unserer Modellierung als geeignete Gebiete in Zentralasien
markiert wurden. In Projekt Il jedoch konnten wir durch Datenaufbereitung hinsichtlich
Autokorrelationen aufzeigen, dass fiir die einheimischen Stechmiicken die Altitude eine
forderliche Auswirkung zeigt. Flir Aedes albopictus ist die Hohenlage zuséatzlich der einzige
Faktor, der nicht entlang einer Optimumskurve verteilt ist, sondern monoton abfallt. Hinweise
auf eine solche Verteilung der Datenpunkte lassen sich durch die Methodenwahl ebenfalls in
die Ergebnisse aus Projekt | interpretieren, so erscheinen die Ergebnisse fiir Bio5 eher einer
Optimumskurve zu folgen, wahrend Bio6, Bio13 und Bio19, zumindest bei den meisten Arten,
verzerrt sind. Insbesondere bei Bio6 wird ersichtlich, dass sich der Hauptteil der
Vorkommensdaten nicht in Gebieten befindet, in denen es sehr niedrige Wintertemperaturen
gibt. Dieses Ergebnis basiert auf der Datenlage und zeigt gleichzeitig die extreme
Anpassungsfiahigkeit der Tabanidenarten, die, im Gegensatz zu den untersuchten
Stechmiickenarten, unter diesen Umstanden noch vorkommen konnen. Die untersuchten
Tabaniden weisen eine deutlich grofRere Toleranz fiir verschiedene klimatische Bedingungen
auf als Stechmiicken. Vergleichbar zwischen den Projekten sind die Faktoren der
Sommertemperaturen (Projekt I: Bio0O5, Projekt Il: Biol0, Projekt Ill: Biol0* (vergleichbare
Daten)). Eine hohere Sommertemperatur hat fir alle untersuchten Arten eine foérderliche
Wirkung auf das Vorkommen. Diese Ergebnisse entsprechen, basierend auf dem bisherigen
Wissen Uber diese Tiere, den Erwartungen. Zwischen den Tabaniden und den untersuchten

Culiciden in Projekt lll ist die Variable Bio18 vergleichbar, hier scheinen die Tabaniden deutlich
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resistenter gegen Trockenheit (abgebildet in den Faktoren durch niedrige
Niederschlagsmengen) zu sein. Erklarbar ist dies durch die verschiedenen Anpassungen des
Lebenszyklus der Gruppen, wahrend Stechmiicken in allen Stadien abhéangig von
Wasseransammlungen ohne Pradatoren sind, haben Tabaniden oftmals pradatorisch lebende
Larven, die je nach Art, nicht oder nur begrenzt von Wasservorkommen abhangig sind.
Insbesondere wirkt sich dies auf die Verbreitung innerhalb trockenerer Gebiete aus, die von
Stechmiicken aufgrund von Regenmangel nicht mehr besiedelt werden kénnen. Die dritte
Gruppe vergleichbarer Faktoren sind BioO6 in Projekt | und Bioll in Projekt Il. Bei Aedes
albopictus zeigen sich, durch die knapp 50% der Habitateignungserklarung dieses Faktors,
starke Auswirkungen der Wintertemperatur auf die Ausbreitung der Art, dies ist besondersim
Hinblick auf die bisher mangelnde Anpassung der Art auf diese klimatische Zone
zurlickzufiihren, hierbei wurde die Durchschnittstemperatur des kaltesten Quartals fir die
Modellierung genutzt, daher ist ein absoluter Vergleich mit dem Faktor der absoluten
Minimaltemperatur in Projekt | nicht moglich. Jedoch zeigt sich, dass die Tabaniden deutlich
toleranter flir Temperaturen unter dem Gefrierpunkt sind, sodass Tabanus sudeticus, als
anfalligste Art fiir diesen Faktor, in Gebieten mit einer Minimumtemperatur von -17°C
vorkommt, wahrend Chrysops caecutiens, Chrysops relictus und Haematopota pluvialis bis zu
-52°C tolerieren. Dies ist wohl darauf zurlickzufiihren, dass diese Arten, im Vergleich zu Aedes
albopictus schon eine deutlich langere Zeit in diesen Gebieten vorkommen und an die

Gegebenheiten angepasst sind.

Landschaftspraferenzen
Neben den klimatischen Bedingungen wirken sich weitere, abiotische und biotische, Faktoren

auf das Vorkommen der Arten aus. In Projekt | (Fig. 4) und Projekt Ill (Fig. 6) wurden, basierend
auf den vorhandenen Vorkommensdaten, Landschaftspraferenzen und den
Vorkommenshiufigkeiten innerhalb der Uberwinterungsquartiere, fiir die beiden
einheimischen Steckmuickenarten und fir alle sechs untersuchten Tabanidenarten generiert.
Da beide Arten, sowohl Culex torrentium als auch Culex pipiens pipiens, ubiquitdr und
gleichzeitig auftreten, konnten hierbei keinerlei Unterschiede in den Praferenzen aufgedeckt
werden. Es kann davon ausgegangen werden, dass beide Arten die gleiche oder zumindest
sehr ahnliche Nische besetzen und damit ein fast deckungsgleiches Vorkommen haben,
allerdings aufgrund ausreichenden Nahrungsangebotes und genligend Brutmoglichkeiten
nicht miteinander konkurrieren und durch andere Faktoren wie z. B. Pradation limitiert
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werden. Fir die Analyse der Landschaftspraferenzen wurden um die Fundpunkte herum an
die Fluggeschwindigkeit und Reichweite der betreffenden Arten angepasste Radien gezogen
und Areale generiert, die mithilfe Daten der Corine Land Cover in dominierende
Landschaftstypen kategorisiert wurden. Hierbei wurden fiir die Stechmiicken mehrere Radien
(200, 400, 800 und 1600 m) erstellt, um eventuell abweichende Auswirkungen durch einen
groReren Umkreis zu erfassen. Flr die Bremsen wurde, auch abhangig von mangelnden
Informationen zu den Aktionsrdumen der einzelnen Arten, der haufigste Landschaftstyp
innerhalb fiir die Berechnung genutzten Flache von 5x5 Bogenminuten (im untersuchten
Gebiet ungefahr eine Flache von 10 x 10 km) fiir diese Analyse genutzt. Beide Gruppen zeigten
bei der Analyse eine Praferenz fir nahgelegene menschliche Einfllsse, also Ortschaften oder
andere, von Menschen regelmaRig genutzte Flachen wie Gartenanlagen. Dieser Effekt war
jedoch bei den Stechmiicken im kleinen Radius (200 und 400 m) auffallend und verkehrte sich
bei 1600 m ins Gegenteil, sodass signifikant weniger Stechmiicken in den Héhlen anzutreffen
waren, die als Hauptlandschaftstyp anthropogen genutzte Flachen im Umkreis hatten. Die
Tabaniden zeigten eine deutliche Bevorzugung von anthropogen genutzten Flachen (als
LArtificial” bezeichnet) und es lagen zwischen 2,5 bis Gber 5-mal so haufig Fundpunkte in
diesen Gebieten als bei einer gleichmaRigen Verteilung erwartet werden wiirde. Dies zeigte
sich bei allen untersuchten Tabanidenarten, ist zumindest zum Teil jedoch auf die
Stichprobenverzerrung zurilickzufiihren, der den Daten zugrunde liegt. Bei beiden Gruppen
konnte aufgedeckt werden, dass zwischen Nadelwald und Laubwald keinerlei Unterschiede
hinsichtlich der Bevorzugung durch die Arten vorhanden ist, bei den beiden heimischen
Stechmiicken ergab sich in keinem Landschaftsradius ein signifikanter Unterschied der
Waldtypen. Auch die Tabaniden kamen nur geringfligig vom Erwartungswert abweichend in
beiden Waldtypen und Mischwald vor, hierbei konnte jedoch noch gezeigt werden, dass
lichter Nadelwald vor dicht gewachsenem Nadelwald bevorzugt wurde. Die Stechmicken
zeigten in den Entfernungen 200 — 800 m ein, im Verhaltnis zu anthropogen genutzten oder
Landwirtschaftlichen Flachen, signifikant verringertes Vorkommen in von Laubwald
dominiertem Gebiet. Dies ist ein Bild, dass bei den Tabaniden, zumindest im direkten Vergleich
zwischen Laubwald und anthropogenen Flachen, ebenfalls sichtbar wird. Anbaufldchen jedoch
zeigen flr Bremsen einen stark negativen Effekt auf die Vorkommenswahrscheinlichkeit, ein
Bild, das sich von den Stechmiicken ebenfalls unterscheidet. Hier steigt die

Vorkommenshaufigkeit, je mehr Flache in der Umgebung agrikulturell gepragt ist. Eine
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Erklarung hierfir ware eine, durch die Fahigkeit der Besiedlung von kleinsten
Wasseransammlungen, geringere Abhangigkeit der Stechmiicken von Brutgebieten wie
Gewadsser oder Feuchtgebieten, die fiir Bremsen relevant sind, jedoch innerhalb von
Agrarlandschaften hiufig von Pestizidriickstinden oder Uberdiingung stark geschadigt sind.
Fiir beide Arten sind hochstwahrscheinlich genug Wirtstiere wie z. B. Weidetiere, Pferde,
Schweine oder auch Wildtiere auf Agrarflachen vorhanden, sodass dies als limitierender
Faktor unwahrscheinlich ist. Flir Aedes albopictus wurden bisherig keine Untersuchungen
hinsichtlich der Landschaftspraferenzen der Art durchgefiihrt, sodass potentielle
Zusammenhadnge fiir diese Art unbekannt sind. Es wurden jedoch Analysen zu
meteorologischen Auswirkungen auf das Vorkommen der Art sowie Abhadngigkeiten innerhalb
von stadtischen Gebieten durchgefiihrt, die jedoch einen direkten Vergleich mit den
Ergebnissen von Projekt | und Projekt Il schwierig machen und keine direkten Riickschliisse

zulassen.

Unterirdische Mikrohabitate
Von groRflachiger Verbreitung Uber regionale Begrenzungen kann man ebenfalls

Auswirkungen diverser abiotischer Faktoren auf die direkte Verbreitung in kleinen Gebieten
erfassen und Vorhersagen treffen, die auf andere Gebiete projiziert werden kénnen. In Projekt
Il wurden, mithilfe einer groBen und tber Jahrzehnte gepflegten Datenbank, Informationen
gesammelt und Rickschlisse hingehend der Praferenz und Eignung von unterirdischen
Mikrohabitaten als Uberwinterungsquartier der beiden einheimischen Stechmiickenarten
Culex pipiens pipiens und Culex torrentium gezogen. Die genutzte Datenbank beinhaltet viele
Daten Uber die mitaufgenommen unterirdischen Objekte und eine Vielzahl von eingetragenen
und stetig aktualisierten Tierarten lber die Jahrzehnte hinweg und bot eine gute Méglichkeit
einen Langzeitdatensatz auszuwerten. In der Datenbank wurde im Katalogisierungsverfahren

das Umgebungsgestein der Uberwinterungsquartiere mitaufgenommen.

Aufgrund der Vielzahl der verschiedenen Gesteinstypen und der im Verhaltnis dazu
begrenzten Datenlage wurden nicht einzelne Gesteinstypen miteinander verglichen, sondern
die Gesteine nach ihren chemischen Auswirkungen auf den pH-Wert des Wassers gruppiert
und die beiden Gruppen ,sauer” und , basisch” gegeneinander verglichen. Hierbei ergab sich
ein signifikantes Ergebnis innerhalb mittelmaRig feuchter oder trockener Hoéhlen, deren

Gestein als sauer klassifiziert wurde. Die Anzahl an innerhalb der Hohle auffindbaren Miicken
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nahm, Giber den Datensatz, mit fortschreitender Zeit Gber die Wintermonate ab und war im
Februar signifikant weniger Micken auffindbar als im Dezember (Projekt Ill, Fig. 4). Ein
Ergebnis, welches auch in feuchten und nassen Hohlen ansatzweise erkennbar war, jedoch
noch keine Signifikanz zeigte.
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Abbildung 18: Abundanz der Gberwinternden Miicken in Abhangigkeit der Hohenlage der
Uberwinterungsquartiere
Im Gegenzug dazu war innerhalb der alkalinen Héhlen keinerlei Verringerung der Miickenzahl
feststellbar. Auch konnten wir zeigen, dass, entgegen der bisherigen punktuellen
Beobachtungen und Vermutungen, Uberwinternde Stechmiicken eher die Dunkelzone
innerhalb einer Héhle als Uberwinterungsplatz nutzen. Zwei weitere Ergebnisse, die aufgrund
des Umfanges in der Publikation ausgelassen wurden, sind Einfliisse der Hohenlage (Abbildung
18) und die Lange der unterirdischen Habitate (Abbildung 19).
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Abbildung 19: Abundanz der Giberwinternden Micken in Abhangigkeit der Lange der
Uberwinterungsquartiere

48



Diskussion

Wir konnten mit der Analyse zeigen, dass in Hohlen in einer Hohenlage zwischen 350 und 600
m eine signifikant hohere Abundanz Gberwinternder Stechmicken, im Vergleich zu Hohlen die
darunterliegen, auffindbar ist. Auch gibt es signifikant mehr Miicken in Hohlen, die iber 600 m
U. N. N. liegen im Vergleich zu Hohlen deren Lage unter 200 m . N. N. ist. Ebenfalls ein
interessantes Ergebnis war, dass die untersuchten Culex-Stechmiicken, entgegen bisheriger

Vermutungen, Hohlen bevorzugen, die zwischen 40 und 50 Metern lang sind.

Dies deckt sich mit dem Ergebnis, dass die Dunkelzone innerhalb der Hoéhlen bevorzugt wird
(Projekt 1ll, Fig. 5). Hohlen jedoch, die 20 m oder weniger lang waren, wurden, im Verhaltnis
zu 40-50 m signifikant weniger als Uberwinterungsquartier aufgesucht, ein Ergebnis, dass sich
mit der Bevorzugung der Dunkelzone deckt, die in den meisten HOhlen erst nach einigen
Metern beginnt und fir die Stechmiicken {iberlebenswichtige Vorteile, wie konstante
Temperaturen, Luftfeuchtigkeit und wenig bis keine Luftbewegungen, fiir die Uberwinterung

prasentiert.

Datenqualitdt und Methodenkritik
Im Zuge unserer Berechnungen mussten die vorliegenden Datensdtze von Projekt | und

Projekt Il stark bereinigt werden. Um Autokorrelationen wie z. B. doppelt aufgenommene
Tiere innerhalb zweier benachbarter Habitate oder Einfliisse von Habitaten aufeinander und
die Auswirkungen auf die Ergebnisse der Studien zu vermeiden, wurden bei verschiedenen
Modellierungsansatzen bestimmte Mechanismen zur Qualitatskontrolle angewandt. Diese
Notwendigkeit bestand nicht in Projekt I, da hierbei ein kleinerer Datensatz von 92

unabhangigen Fundpunkten, verteilt Gber Europa, fiir die Berechnung verwendet wurde.

In Projekt | wurden insgesamt 25701 Fundpunkte, verteilt auf die sechs untersuchten Arten,
genutzt, um die Artverbreitungen und Landnutzung abzuschdtzen und vorherzusagen.
Basierend auf der ausgepragten Stichprobenverzerrung wurden die Fundpunkte auf ein 5
Langenminuten-Raster lGbertragen und mehrfache Funde innerhalb eines Rasterfeldes auf
einen Fundpunkt reduziert. Insgesamt wurden dadurch 76% der Fundpunkte aus dem
Datensatz entfernt und die Modellierungen hinsichtlich der klimatischen Eignung basieren auf
6183 verbleibenden liber Eurasien verteilten Fundpunkten. In Projekt Il wurden, basierend
auf Autokorellationswahrscheinlichkeiten, Stichprobenverzerrung und Probenqualitat
insgesamt 271 Nutzbare Datensdtze fiir die Hauptanalyse verwendet. Durch die

umfangreichen Mallnahmen zur statistischen Absicherung wurden von den 1827 verfiligbaren
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Datensatzen fast 85% der Daten nicht fir die Berechnungen der pH-Auswirkungen und der
umgebenden Landschaft verwendet. Der volle Datensatz konnte jedoch, da bei Beobachtung
dieser Faktoren keine Autokorrelation moglich war, fir Riickschliisse auf die Eigenschaften
innerhalb der unterirdischen Mikrohabitate herangezogen werden. Fir die Analyse der
umgebenden Landschaft konnten, abhidngig von teilweise mangelnder Anzahl an
Beprobungen innerhalb einer Kategorie und damit einhergehender statistischer Unsicherheit,
erneut Daten nicht verwendet werden, sodass beim Vergleich der Umgebung in 1600m
Umkreis nur 170 Datensatze (9,3%) in die Berechnung einflossen. Fir die Genauigkeit der
Analysen und Signifikanz der Ergebnisse, besonders fiir die oberirdischen Modellierungen, ist
die Sicherung der Datenqualitat sehr wichtig. Zur Vermeidung kiinstlicher Fehlerquellen in der
Analyse war es notwendig, den Datensatz, basierend auf verschiedenen

Qualitatssicherungsmalinahmen, teilweise stark zu verringern.

Informationen zu den umliegenden Habitaten wirken sich, durch die Probennahme innerhalb
der Hohlen, indirekt auf die Hohlenwahl zur Uberwinterung aus. Es kénnen, basierend auf der
Untersuchung, hierbei keine sicheren Riickschlisse auf die Landschaftspraferenzen
hinsichtlich des kompletten Lebenszyklus getroffen werden, wie z. B. Praferenzen fir die

Eiablage, Paarungsschwarme oder Larvalhabitate.

Es kdnnen desweiteren beispielsweise in groflachigen Berechnungen innerhalb kleinerer
Gebiete mikroklimatische Effekte auftreten, die ein Vorkommen einer Art in einem kleinen
Habitat nicht zuldsst, die Art jedoch um dieses Gebiet herum vorkommt. Aufgrund der
fehlenden Miteinbeziehung in die Berechnung der Ergebnisse (Rasterzellen meist groRer als
1km?) ist dieses ausgesparte Gebiet jedoch nicht sichtbar. Um eine Uberschitzung der
Artverbreitung vorzubeugen kann in der Berechnung ein Prozentsatz der am meisten vom
Durchschnitt abweichenden Datenpunkte von der Berechnung ausgeschlossen werden. Da
das Modell hier besonders anfallig ist, wird es empfohlen die , Ausreiler” zu entfernen. Dies
kann aber besonders bei schlechter Datenlage in einigen Gebieten von groBem Nachteil fiir
die Berechnung sein. In der Analyse wurden diverse Faktoren, aufgrund ihrer fehlenden oder
nur geringen Auswirkung auf die Modelle, nicht mit einbezogen. Die Sonnenscheindauer
wurde nicht in die Analyse mit einbezogen, da sie bei Aedes albopictus keinen Effekt auf das
Vorkommen hat (Cunze et al. 2016) und bei Voranalysen fir Projekt | & Ill sehr stark mit der

Temperatur korreliert war. Ebenfalls ist die Hohenlage grundsatzlich stark mit der Temperatur
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korreliert, sodass in Projekt | keinerlei Aussage Uber Hohenpraferenzen getroffen wurde. In
Projekt Il konnte ein geringfligiger Zusammenhang zwischen Hohenlage und Habitateignung
geschaffen werden, der jedoch auch auf die Temperatur zurilickzuflihren sein kann. In Projekt
[l konnte durch die intensive Fehlerquellenbereinigung und einem Herausfiltern der
Korrelation mit der Temperatur ein Zusammenhang zwischen Hohe und Abundanz der
Micken gefunden werden. Die Auswirkungen der Parameter im Herbst wurden bei Projekt Il
nicht untersucht, da die Extremwerte einzelner Monatsparameter das Auftreten der Art gut
beschrieben und es im Herbst keinerlei Extremwerte dahingehend gab. Auch die
Wintertemperaturen wirken sich unterschiedlich auf alle drei untersuchten Gruppen aus,
sodass wir keine Analyse der Wintertemperaturen und des Niederschlages bei Projekt IlI
durchfuhrten, da die untersuchten Arten wahrend dieser Jahreszeit durch diese Faktoren

weder beeintrachtigt noch geférdert werden.

Die Qualitat der Ergebnisse dieser Modelle steht immer in direkter Abhangigkeit der Qualitat
der genutzten Daten. Die Ergebnisse der Modellierungen kénnen dadurch bedingt nicht die
absoluten Tatsachen widerspiegeln, sondern geben eine Einschatzung, wie die abiotischen
oder auch biotischen Faktoren die Verbreitung der Arten beeinflussen. Die Wahl der Modelle,
Datenaufbereinigung und anschlieffende Modellierungen basierten in den Projekten auf den
gesammelten oder verfiigbaren Datensatzen. Der Datensatz in Projekt | war behaftet mit einer
starken Stichprobenverzerrung, die unter Einsatz eines SRE grofStenteils ausgeglichen werden
konnte. Insbesondere die Einbeziehung von an der Modellierungsgrenze liegenden
Fundpunkten sind forderlich fir eine verladssliche Vorhersage der tatsachlichen Verbreitung.
Der Datensatz in Projekt Il bestand aus weniger als 100 Fundpunkten fiir eine Art, die invasiv
in Deutschland ist, sich weiterhin ausbreitet und noch nicht in einem 0&kologischen
Gleichgewicht befindet. Darauf basierend ermoglichte die Nutzung von MaxEnt, trotz der
geringen Fundpunktzahl, eine gute Einschatzung der aktuellen und zukiinftigen Verbreitung
dieser Art, deren Modellierung zukiinftig mithilfe von weiteren Fundpunkdaten verbessert
werden kann. Der Datensatz in Projekt 1l wurde angemessen mit Methoden zur statistischen
Absicherung behandelt und es wurden auf den Datensatz passende und statistisch sichere
Tests zur Uberpriifung der Auswirkungen genutzt. Deshalb bot dieser Datensatz, obwohl er
nicht auf einem Projektplan basierend gesammelt und angelegt wurde, einen groRen

Informationsgehalt fiir unsere Untersuchungen.

51



Diskussion

Projekt | Projekt Il Projekt Il
Tabanus spp. Aedes albopictus Culex pipiens
Haematopota sp. Culex torrentium

Chrysops spp.

® vermuteter Effekt % aus Literatur g niedrigere Temperatur

. positiver Effekt
. negativer Effekt . kein Effekt @ hohere Niederschlagsmenge

Abbildung 20: Ubersicht tiber die Ergebnisse des Einflusses von Landschaft und Klima/Wetter
aller drei Projekte. Projekt I: Die untersuchten Bremsen bevorzugen, Eurasienweit, in Reihe
der Wichtigkeit, Urbane Regionen und Grasland/Buschland* (* nicht T. bovinus).
Wintertemperaturen haben keine begrenzende Wirkung auf die untersuchten Arten. Wir
vermuten Temperatur- und/oder Niederschlagsabhangigkeiten in Friihling sowie Herbst,
konnten diese jedoch nicht nachweisen. Kaltere Temperaturen haben im Sommer einen
Ausbreitungsbegrenzenden Effekt, dieser ist jedoch, je nach Art, verschieden stark
ausgepragt. Projekt Il: Niedrige Wintertemperaturen haben, in Deutschland, eine stark
begrenzende Wirkung auf Aedes albopictus. Hohere Niederschlagsmengen haben im Friihling
und Sommer einen positiven Effekt auf das Vorkommen der Art (Cunze et al. 2016). Hohere
Sommertemperaturen haben ebenfalls einen positiven Effekt auf das Vorkommen der Art.
Auswirkungen von Niederschlag und Temperatur wurden im Herbst nicht untersucht.
Projekt Ill: Die beiden untersuchten Stechmiickenarten bevorzugen, innerhalb Hessens,
Agrarregionen und Urbane Regionen. Wintertemperaturen haben durch die
Uberwinterungsquartiere keine Auswirkungen und wurden aufgrund dessen nicht untersucht.
Hohere Niederschlage haben im Frihling eine negative Auswirkung auf das Vorkommen, im
Sommer und Herbst jedoch eine positive. Hohere Temperaturen haben im Sommer und
Herbst eine positive Auswirkung.

. nicht untersucht hoéhere Temperatur
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4. Zusammenfassung
Viele Gruppen der Lebewesen, insbesondere Insekten breiten sich durch steigende

Temperaturen zunehmend in Gebieten aus, in denen sie urspriinglich nicht vorkommen
(Novikov und Vaulin 2014; Bebber 2015). Hierbei ist die steigende Temperatur in
verschiedenen Gebieten der Hauptfaktor flr Expansionen dieser Arten in Richtung des
nordlichen Polarkreises. Einige dieser Arten sind sehr tolerant fiir verschiedene Variablen und
konnen damit ihr Verbreitungsgebiet deutlich nach Norden hin ausdehnen. Aufgrund
steigender Temperaturen werden jedoch andere Arten in ihrem Verbreitungsgebiet
eingeschrankt oder ihre Verbreitung verschiebt sich in nérdliche Richtung (Ogden und Lindsay
2016; Lawler et al. 2009). Auch fiir die Verbreitung von Krankheiten spielen Temperaturen,
Ausbreitungen oder Verbreitungsverschiebungen eine wichtige Rolle (Mordecai et al. 2019).
So kénnen, durch die Etablierung der passenden Vektoren, bisher nur in warmeren Gebieten
auftretende Krankheiten zukiinftig auch in unseren Breitengraden eingeschleppt und
verbreitet werden. Bremsen, invasive Stechmiicken aber auch einheimische Miicken tragen
alle ein Potential, verschiedenste Krankheitserreger zu verbreiten, auch wenn die Eignung als
Vektor fir jede Art unterschiedlich groR ausfallt und manche Arten daher kaum beobachtet
und untersucht werden. Mit dem Augenmerk auf sich dndernde Verbreitungsgebiete
hinsichtlich zukinftigen klimatischen Veranderungen und sich wandelnden anthropogenen
Einflissen sollten jedoch auch Arten mit bisher geringem Vektorpotential mit in

Beobachtungsprogramme aufgenommen werden.

Wir untersuchten in Projekt | auf kontinentaler Skala die Verbreitung von sechs verschiedenen
Bremsenarten und konnten sowohl Riickschliisse auf eine mangelhafte Beobachtung der
Arten ziehen als auch Artpraferenzen hinsichtlich der Landschaftsnutzung, Auswirkungen des
Klimas auf die Verbreitung der Art und bisher unbekannte Toleranzen hinsichtlich tiefen
Temperaturen und aduBerst verklrzten Warmeperioden aufdecken. Eine GréRenordnung
niedriger wurde in Projekt I, basierend auf aktuellen und Vergangenen Klimadaten, die
zukunftige und aktuelle Verbreitung einer invasiven, sich zukinftig ausbreitenden
Stechmiickenart innerhalb Deutschlands modelliert. Durch bisherig im Untersuchungsgebiet
nur begrenztes Auftreten konnten noch keine Riickschliisse auf die unterschiedlichen
Praferenzen fiir das Habitat gezogen werden, es kdnnen jedoch fiir zukilinftige Berechnungen
Habitatpraferenzen aus anderen Gebieten hinzugezogen werden um die Art und ihre

fortschreitende Ausbreitung genauer zu beobachten. Auf der kleinsten untersuchten Ebene
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konnten in Projekt lll innerhalb eines Mikrohabitates verschiedenste Riickschliisse auf
limitierende oder forderliche abiotische Faktoren, die teilweise bisherig nicht oder nur
geringfligig beobachtet wurden, gezogen werden. Ebenfalls konnten Auswirkungen der
umgebenden Landschaft auf die Abundanzen der Tiere beobachtet werden. Mithilfe von
verschiedenen Modellen und in Abhangigkeit von Klimakarten, Landbedeckungsdaten und
Landnutzung sowie Eigenschaften und Toleranzen der untersuchten Arten lassen sich in
verschiedenen GroRenordnungen geeignete Habitate von einheimischen sowie invasiven

Arten identifizieren und zukiinftige Verbreitungen effizient vorhersagen.

Insgesamt kdnnen, basierend auf all diesen Daten, dadurch fiir alle untersuchten Faktoren
Modelle auf andere Gebiete Ubertragen werden um somit potentielle Verbreitungen dort
vorherzusagen. Auf unseren Daten basierend kdnnen so zum Beispiel Modellierungen fir die
potentielle Ausbreitung der untersuchten Tabaniden innerhalb anderer Kontinente berechnet
werden und Monitoringprogramme kénnen die Ergebnisse unserer Studie als Startpunkt
aufgreifen, um durch Beprobung an modellierten Standorten die Korrektheit unserer Modelle
zu Uberpriifen und sowohl Landschaftstypen als auch Artzusammensetzung aufzunehmen um
das Modell zu bestatigen oder zu verbessern. Die Modellierung der invasiven Art Aedes
albopictus bietet die Maoglichkeit, diese Art in Zukunft innerhalb der moglichen
Ausbreitungskorridore genauer zu beobachten um ihre fortschreitende Verbreitung zu
verifizieren oder eventuelle Anderungen des klimatischen Verlaufes mit einzubinden und das
Modell anzupassen. Die Untersuchung des Mikrohabitats von Culex pipiens pipiens und Culex
torrentium bietet, auch hinsichtlich anderer Arten in diesem Habitat, eine potente Methode,
Vorhersagen fiir Artvorkommen innerhalb anderer Unterirdischen Objekte zu berechnen. Hier
konnen, bei ausreichend grolRer Datenlage, eine Vielzahl von Faktoren in die Auswertung mit

einflielRen.

Die  durchgefiihrten Studien bestdtigen die Notwendigkeit flir verbesserte
Monitoringkonzepte fiir alle vektorkompetenten Tiergruppen hinsichtlich der sich dndernden
klimatischen Bedingungen, des globalen Handels und die sich wandelnde Nutzung der
Landschaften durch den Menschen und darin begriindete Veranderungen der
Artenzusammensetzung eines Habitates, zeigen Moglichkeiten, diese Konzepte mit bisher
ungenutzten Daten aufzubauen und zu verbessern und konnen gleichzeitig zu deren

Verbesserung herangezogen werden.
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Abstract

Background: More than 170 species of tabanids are known in Europe, with many occurring only in limited areas or
having become very rare in the last decades. They continue to spread various diseases in animals and are responsible
for livestock losses in developing countries. The current monitoring and recording of horseflies is mainly conducted
throughout central Europe, with varying degrees of frequency depending on the country. To the detriment of tabanid
research, little cooperation exists between western European and Eurasian countries.

Methods: For these reasons, we have compiled available sources in order to generate as complete a dataset as possi-
ble of six horsefly species common in Europe. We chose Haematopota pluvialis, Chrysops relictus, C. caecutiens, Tabanus
bromius, T. bovinus and T. sudeticus as ubiquitous and abundant species within Europe. The aim of this study is to esti-
mate the distribution, land cover usage and niches of these species. We used a surface-range envelope (SRE) model in
accordance with our hypothesis of an underestimated distribution based on Eurocentric monitoring regimes.

Results: Our results show that all six species have a wide range in Eurasia, have a broad climatic niche and can there-
fore be considered as widespread generalists. Areas with modelled habitat suitability cover the observed distribution
and go far beyond these. This supports our assumption that the current state of tabanid monitoring and the recorded
distribution significantly underestimates the actual distribution. Our results show that the species can withstand
extreme weather and climatic conditions and can be found in areas with only a few frost-free months per year. Addi-
tionally, our results reveal that species prefer certain land-cover environments and avoid other land-cover types.

Conclusions: The SRE model is an effective tool to calculate the distribution of species that are well monitored in
some areas but poorly in others. Our results support the hypothesis that the available distribution data underestimate
the actual distribution of the surveyed species.

Keywords: Tabanidae, Tabanus, Haematopota, Chrysops, Niche, Climate, Land cover, Surface range, Model, Envelope
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Background

Common throughout the world, tabanids are hematopha-
gous dipterans. Worldwide there are about 4400 known
species [1, 2] of which more than 170 occur in Europe [3].
Female horseflies can cause severe skin lesions [4, 5] and
are able to effectively transmit different diseases [6-8]
due to their excessive feeding behavior [9]. These include
the eye worm Loa loa (sausing loaiasis) [2, 7, 10, 11], the
equine infectious anemia virus [12-14], Trypanosoma
theileri [15, 16] and T. evansi (Surra) which mainly infect
livestock [2] but can also infect humans [17]. Further
transmittable pathogens are Spiroplasma [18—20], Bacil-
lus tularensis (causing tularemia) [21], Bacillus anthrax
(Anthrax) [12], bovine mycoplasma [22], Elaeophora sch-
neideri (causing elk and deer filariosis) [23] as well as Bes-
noitia besnoiti (causing bovine besnoitiosis) [24].

Many species require slow flowing or stagnant water
with shallow zones for egg-laying and for the migration of
larvae between land and water. The larvae live predatorily
or feed on detritus at the edge of the water, seeking dry
ground to pupate. Other species, however, are specialized
in drier areas and do not require bodies of water but only
moist soil or dung from grazing animals [2, 3, 25-27]. As
a result of the draining of many of Europe’s wetlands [28,
29], the number of susceptive horseflies has fallen sharply
[30]. Current insecticide- and land-use changes are fur-
ther reducing the numbers [31-34]. However, especially
in poorer countries, cattle and other livestock continue to
suffer due to lack of protection or control options, result-
ing in anemia or severe skin damage to the affected ani-
mals [2, 35, 36].

Recent research within Europe is focused mainly on
monitoring points within a few countries for the occur-
rence of horseflies and potential control measures [37]
as well as ecological and anthropogenic effects on their
populations [38]. To date, there are no standardized and
repeatedly executed monitoring protocols for horseflies
in Eurasia (and other continents as well), which makes
it difficult to acquire, compile and utilize existing data
for calculations and projections. Due to the different
monitoring schemes within different countries, occur-
rences are either over- or underestimated and combin-
ing these datasets is complicated. Based on the lack of
monitoring in many countries, not much is known about
horsefly complete distribution. Finally, since only sites
in western Europe have been extensively recorded, the
distribution in the rest of Eurasia is most likely greatly
underestimated.

Six species commonly observed in central Europe were
used for our study: Chrysops relictus (Meigen 1820) and
the morphologically similar species Chrysops caecutiens
(Linnaeus, 1758), Haematopota pluvialis (Linnaeus,
1758), Tabanus bromius (Linnaeus, 1758), Tabanus
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bovinus (Linnaeus, 1758) and Tabanus sudeticus (Zeller,
1842). Tabanus spp. and Haematopota spp. are relatively
eurytopic and do not require stagnant water but moist
soil for egg-laying and larval development [25, 39-43],
while Chrysops belongs to the hydrophilous ecological
group and depends on ponds, rivers or lakes [44].

To find a realistic dispersal of the species, we calcu-
lated the climatic niche and the land cover allocation of
occurrence points using available literature and database
data ranging back to 1990. We used the ecological niche
model (ENM) with a surface-range envelope (SRE) to
project the potential distribution within Europe and Asia.
In order to counteract the present sampling bias, we used
this method, as it is particularly resistant to over- and
under-representation of species in databases and litera-
ture. We also compared the modelled niches (climatic
envelopes), as well as the preferred type of land cover and
the number of frost-free months required for the six spe-
cies to exist.

Methods

For our analysis, we compiled data collected from an
extensive literature research [37, 45-113] as well as
the GBIF-Database [114-120]. Occurrence data were
adjusted to the spatial resolution (5 arc-minutes) of the
environmental raster data and reduced to one occurrence
per grid cell.

Estimation of the potential distribution

For the niche range analysis, 8 bioclimatic variables pro-
vided by Worldclim [121] were downloaded at a spatial
resolution of 5 arc-minutes. The variables Bio5, Bio6,
Biol3, Biol4, Biol8 and Biol9 were used. We computed
SREs (as implemented in the biomod2 R-package [122]
for each tabanid species and considered three models:
the full model (yellow in the depictions), 95% (orange)
and 90% (red) of all occurrence points. Maps were cre-
ated in Esri ArcGIS [123].

Comparison of requirements

Data were acquired from ESA GlobCover [124] for the
activity phases, as well as for the land-cover preference
comparisons. For the activity comparison, the amount of
frost-free months was derived from the monthly mini-
mum temperature, provided by Worldclim [121]. The
type of land cover was obtained from GlobCover at the
respective sites for the land-cover comparison and the
relative frequencies of individual LC-types were com-
pared with the availability of the LC-type (relative fre-
quency in the study area). The range of the study area
is reduced to —10°W, 45°E, 79°N and 35°S based on the
lack of data from more eastern areas. Land cover cat-
egories were combined when adequate, resulting in 11
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categories: Cropland > 50% (11, 14); Grass/Shrubland
(110, 120, 130, 140); Broadleaf Forest (40, 50, 60); Mixed
Forest (100); Dense Evergreens (70); Light Evergreens
(90); Mosaic Vegetation (20, 30); Sparse Vegetation (150);
Artificial (190); Water Bodies (210); and Other (160, 170,
180, 195, 215).

Results

Figure 1 shows three different models of all six surveyed
species. The 90% and 95% models for C. caecutiens
showed a very fragmented distribution with the center of
these models lying in the northern part of Europe. The
full model extended from central Spain over all European
countries, including Turkey and Russia, as far as the east-
ern part of Siberia. A very similar picture emerged for C.
relictus and H. pluvialis, where only the areas in Spain
and Turkey are missing in the comparison. Incorporat-
ing the niches’ climatic variables (Fig. 2), all three species
showed very similar patterns: the 90% and 95% model
mostly made up less than 50% of the full model and were
skewed in one direction. In climatic variable Biol8, C.
caecutiens showed a higher tolerance for low precipita-
tion than C. relictus and H. pluvialis.

For T. bovinus, T. bromius and T. sudeticus, the 90% and
95% models were closer to the full model. The full model
closed gaps in central Europe as well as added areas in
(northeastern) Finland and central Russia. For T. sudeti-
cus, the full model closed most gaps within the original
distribution. The climatic variables (Fig. 2) were relatively
similar for these three species. For T. sudeticus, the 95%
model incorporated most of the niche when considering
only the variables.

Figure 3 shows that most species (except T. sudeti-
cus) occur in small numbers in areas with two frost-free
months. Most occurrences are within 9 months for C.
relictus, C. caecutiens and H. pluvialis. Haematopota plu-
vialis also had a slightly decreased occurrence rate of 11
months. The highest numbers of individuals of T. bovinus
occured at 5 and 6 months. Tabanus bromius showed a
steady distribution at 5, 6, 7, 9 and 11 months. Tabanus
sudeticus showed the most individual occurrences at 7
and 11 months. The data from 5 months on (except for 10
months) showed a slightly lower frequency. No species
demonstrated more than 3% of their occurrences in areas
with 10 frost-free months.

The comparison of land cover type and species occur-
rence (Fig. 4) shows that in the Cropland category, all the
species occured at a frequency between half and a quar-
ter of the expected value. Tabanids occured in areas with
the category Grass/Shrubland between 2-3.5 times the
expected frequency, except for T. bovinus, which occured
only slightly more frequently. In Broadleaf Forest, there
were only minor deviations from the expected value,
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with H. pluvialis occurring slightly less frequently and T.
bromius occurring slightly more frequently. Similarly, in
Mixed Forest there was only a slightly higher value for T.
bovinus. In the category Dense Evergreens, C. caecutiens,
C. relictus and T. bovinus showed a negative deviation
from the expected value between 60% and 90% while T.
bromius (30%) and T. sudeticus (80%) were more com-
mon. Except for the values, this effect was exactly the
opposite in the category Light Evergreens. Mosaic veg-
etation shows no fundamental difference. Sparse Vegeta-
tion showed a slight increase in occurrence of T. bovinus,
but a reduction of the other species between 60—180%.
The Artificial category showed the largest deviations
from the expected value by far, with positive deviations
between 260% (2.6 times the expected value) and 510%
(5.1 times the expected value). In the Water Bodies cat-
egory, the values were slightly negative for C. caecutiens,
C. relictus and T. bovinus, while they are more pro-
nounced for the species T. bromius (130%) and T. sudeti-
cus (80%). The category Other showed medium to strong
negative deviations for all species except for 7. bovinus.

Discussion

We modelled the potential distribution of six common
horsefly species in Eurasia and compared their niches.
An SRE model was used because no extensive monitoring
with standardized methods exists. Hence, the available
data show a strong bias with large regions being severely
underrepresented or not considered at all. Due to the
very dense sampling in western Europe, a skewed picture
emerges, although several of the species also occur about
6000 km further east. The investigated species require
moist soil (Tabanus, Haematopota) or lakes, ponds and
rivers (Chrysops) for egg deposition and larval develop-
ment [25, 39-42]. In addition, the larvae are often detriv-
orous or can feed predatorily on small insects or worms
[125]. The species are relatively common and widespread
in Europe and are therefore likely to appear in many sur-
veys, making them adequate examples for this methodol-
ogy. For the model, we counteracted the sampling bias as
much as possible by reducing the number of samples to
one per grid cell. It is therefore likely that all species can
truly fill most of the niche (full model) calculated in the
analysis.

When comparing the areas of the 90% model, it
becomes apparent that the distribution area is very
small due to a dense monitoring in western and central
Europe and a very similar distribution for all six spe-
cies could be expected. When taking the full model into
account, a different picture emerges. Three species, i.e.
C. caecutiens, C. relictus and H. pluvialis, have a much
larger niche than evident from the data. Here, C. cae-
cutiens has the largest distribution and the distribution
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Fig. 1 Modelled distribution of the six species. Key: yellow, full model; orange, 95% model (5% outliers removed); red, 90% model (10% outliers
removed). Figure created with Esri ArcGIS [123]
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Fig. 2 Comparison of the modelled niches for the six species, Chrysops caecutiens, C. relictus, H. pluvialis, T. bovinus, T. bromius and T. sudeticus, in
different climatic variables. Abbreviations: Bio5, maximum temperature of warmest month; Bio6, minimum temperature of coldest month; Bio13,
precipitation of wettest month; Bio14, precipitation of driest month: Bio18, precipitation of warmest quarter; Bio19, precipitation of coldest quarter.
Key: yellow, full model; orange, 95% quantile model; red, 90% quantile model
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areas of the other three species overlap even in the
eastern areas, where only few surveys have been made.
Tabanus bovinus and T. bromius have similarly large
niches which are mostly overlapping and are supported

by data collection in Europe. Tabanus sudeticus has
the smallest distribution. The distribution of collected
sightings of T. bovinus and the results of our calculation
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are very close to the known distribution which is shown
in Fig. 1.

Activity phases

When comparing the frequency of occurrence as a
function of the number of frost-free months, it is
apparent that five of the six species can occur in areas
with only two frost-free months, albeit with only a few
individuals. This frequency gradually increases up to
five months, with T. sudeticus appearing in areas with
at least four frost-free months. The remaining numbers
show the direct influence of the sampling bias towards
central and western Europe. The extreme peak at nine
months is mainly due to heavy sampling in central
Europe, while the increased numbers at 11 months are
almost entirely due to the inclusion of England and Ire-
land. It is known that horseflies hibernate as larvae and
may require several years for their development [126].
In central Europe, development spans between one and
three years. However, assuming an area with only two
frost-free months per year, this number could increase
significantly. The most cold-tolerant species are C. cae-
cutiens, C. relictus and H. pluvialis with occurrences in
areas that plunge below —58 °C.

Land-cover comparison

As expected, monoculture cropland was avoided by all
six species. This may be due to pesticide use, lack of hosts
and lack of areas for egg-laying and larval development
and lack of adequate sites for mating behavior, as well
as a shortage of sugar sources [127-129]. It is also not

surprising that grassland and scrubland are preferred.
Since Grasslands, or areas with some lowland scrub, are
mostly used as grazing land for livestock [130], taban-
ids can easily find the hosts they need. Broadleaf forest,
mixed forest and mosaic vegetation show no particular
effect on tabanid preference or aversion. However, Dense
Evergreen and Light Evergreen showed an interesting pat-
tern on preference and aversion, which largely balances
out when the two categories are combined. We remark
that C. relictus, C. caecutiens and T. bovinus avoid dense
evergreen, while at least 7. sudeticus prefers it. Sparse
vegetation is avoided by all species except for 7. bovinus.
This can be explained by the fact that within these areas,
significantly fewer animals can serve as hosts. An inter-
esting result is that all species have an extreme prefer-
ence for Artificial areas category. This is most likely due
to the fact that populated areas harbor domestic animals,
grazing animals, livestock and, ultimately, people in the
immediate vicinity. It is important to note that although
the dataset has been adjusted and reduced to one point
per grid cell, a sampling bias is still present towards heav-
ily populated as well as frequently surveyed areas. This
would explain at least part of the extreme values of the
Artificial category. Baldacchino et al. [38] were able to
show parts of the current horsefly diversity of western
and southern European countries in a large-scale study of
almost 80,000 captured animals. In comparison to other
areas, a significantly lower diversity of species could be
found on pastureland, with larger, well-flying species pre-
ferring these areas for host searching. Another study by
Baldacchino et al. [113] also suggested a preference for
mosaic landscape and light forest. Our analysis cannot
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confirm this result since our dataset does not support any
preference for mosaic landscape. On the other hand, our
analyses show that forest cover presents mixed results
for aversion or preference by the examined species. The
land-cover analysis also shows that tabanids equally
colonize water bodies if they are available. However, the
numbers mostly show an underrepresentation, which is
explained by the fact that the available land cover is taken
with a resolution of 300 meters, so most water bodies
are not presented in the dataset. The category “Other”
consists of several land-cover types with very few occur-
rences and should therefore, be considered carefully if at
all. Overall, we have reduced the influence of sampling
biases as much as possible, but the effects still shift our
results. A standardized monitoring programme is needed
to clarify these results and enable future calculations to
be more exact.

Quality of the model

Our envelope model included Japan as a suitable area for
all species. This is highly unlikely, at least for the three
Tabanus species. According to the GBIF database, H. plu-
vialis occurs in Japan. However, this isolated occurrence
was not included in the calculation due to the extreme
distance to other sites but is a realistic occurrence point
for this species after calculating the model. Other remote
areas such as the Asian Highlands (Pamir, Hindukush,
Himalaya) were additionally estimated as suitable sites
by our model. We doubt that these mountain ranges are
actually suitable areas for tabanid habitation and that an
exclusionary factor is lacking in the model. For the three
Tabanus species specifically, it is very unlikely that they
can be found in these areas. For Chrysops species and H.
pluvialis, however, the areas are within the range of the
main distribution spectrum but are discontinuous. We
considered temperature and precipitation as important
climatic factors. There can also be other factors that are
not considered in this study, but which locally exclude
the occurrence of these species (e.g. snow cover, humid-
ity). Our model is based on a continental scale, where
climatic factors are the most important to show rough
distribution patterns [131]. Fine-scale models could go
into more detail and include microclimatic effects, but
due to the continental scale and the lack of available data,
this is beyond the scope of this study. The delimited parts
of the model (e.g. southern China, mountain ranges of
Asia) in which some species could occur due to a cal-
culated suitable habitat, but either do not occur or it is
unknown, show possible distribution areas, which, how-
ever, have not been colonized due to dispersal barriers or
a missing limiting factor.
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Conclusions

The distribution of most tabanids is not monitored
enough in many areas. The SRE model is an effec-
tive tool to calculate the distribution of species that are
well monitored in some areas but poorly in others. Our
results support the hypothesis that the available distri-
bution data underestimate the actual distribution of the
surveyed species. Especially C. relictus, C. caecutiens and
H. pluvialis have a much larger calculated niche than the
collated observations represent. Our results also show
that five of the six species occur in areas with only two
frost-free months per year, revealing a strong resistance
against temperatures up to —58 °C. We found that the
six species of horseflies strongly prefer populated areas,
as well as grassland and scrubland and avoid arable land
and regions of sparse vegetation. Our results reveal
that only the observed distribution of T. bovinus closely
resembles the calculated niche while the other species are
most likely not monitored enough. Both Chrysops spe-
cies have almost the same observed distribution and cal-
culated niche, as well as land-cover preferences. We also
suggest a standardized monitoring programme, which
can improve and validate this methodology for tabanids
and other species. With the help of predictions from this
model, further monitoring can be planned in areas where
few or no observations have been recorded to confirm
and extend our model.
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Abstract Climatic changes raise the risk of re-emergence of
arthropod-borne virus outbreaks globally. These viruses are
transmitted by arthropod vectors, often mosquitoes. Due to
increasing worldwide trade and tourism, these vector species
are often accidentally introduced into many countries beyond
their former distribution range. Aedes albopictus, a well-
known disease vector, was detected for the first time in
Germany in 2007, but seems to have failed establishment until
today. However, the species is known to occur in other tem-
perate regions and a risk for establishment in Germany re-
mains, especially in the face of predicted climate change.
Thus, the goal of the study was to estimate the potential dis-
tribution of Ae. albopictus in Germany. We used ecological
niche modeling in order to estimate the potential habitat suit-
ability for this species under current and projected future cli-
matic conditions. According to our model, there are already
two areas in western and southern Germany that appear suit-
able for Ae. albopictus under current climatic conditions. One
of'these areas lies in Baden-Wuerttemberg, the other in North-
Rhine Westphalia in the Ruhr region. Furthermore, projec-
tions under future climatic conditions show an increase of
the modeled habitat suitability throughout Germany. Ae.
albopictus is supposed to be better acclimated to colder tem-
peratures than other tropical vectors and thus, might become,
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triggered by climate change, a serious threat to public health in
Germany. Our modeling results can help optimizing the de-
sign of monitoring programs currently in place in Germany.

Keywords Asian tiger mosquito - Climate change -
Ecological niche modeling - Maxent - Species distribution
modeling

Introduction

All over the world mosquitoes are known as nuisance biters.
Due to the ongoing climate change the potential range of more
and more species may shift northwards. Due to global trade
and tourism species are passively transported over large dis-
tances (Becker 2008) and may thus be able to reach sites
outside the old range with newly suitable habitat conditions.
The re-emergence of arthropod-borne viruses in Europe is
considered one of the consequences of species redistributions,
with tropical mosquitoes functioning as vectors for serious
diseases. Tropical mosquitoes often belong to the genera
Anopheles or Aedes. One mosquito species that gained atten-
tion in Europe over the last decades is the Asian tiger mosqui-
to Aedes albopictus (Ae. albopictus). This species is indige-
nous to Asia and possesses strong invasion ability (Paupy
et al. 2009). First records from Europe date back to 1979 in
Albania where it was most likely introduced with goods on
ships from Chinas (Adhami and Reiter 1998).

Today, the species has established populations at least in 12
European countries including Italy, Spain, France, and Greece
(Dalla Pozza and Majjori 1992; ECDC 2015a, b; Schaffner
et al. 2001; Aranda et al. 2006; Giatropoulos et al. 2012). Ae.
albopictus has already been introduced into the Netherlands,
Belgium, and Germany, presumably with “lucky bamboo”
from China to horticultural companies in the Netherlands,
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with used tires from the US and Japan to Belgium, and with
tourism from southern Europe to Germany (Schaffner et al.
2000; Scholte et al. 2007; Becker 2008; Pluskota et al. 2008;
Kampen et al. 2013; Werner and Kampen 2015). However,
despite multiple findings, it is still unclear whether the species
managed to establish in these countries (Pluskota et al. 2008;
Werner et al. 2012; Becker et al. 2013; Kampen et al. 2013).
The changing climate is assumed to increase the risk of an
establishment of Ae. albopictus in northern Europe, e.g., in
Germany. Generally, the species is susceptible to infections
with many arthropod-borne viruses and some nematode spe-
cies (see Table 1) and can also function as a transmitter of
those. For instance, Ae. albopictus is thought to be responsible
for a recent outbreak of chikungunya in Italy and dengue in
France and Croatia (Rezza et al. 2007; La Ruche et al. 2010;
Gjenero-Margan et al. 2011). Given the species’ high medical
importance, it could also become a major threat to human
health in Germany. In 2011, Becker et al. (2013) initiated a

first surveillance network including international airports, har-
bors, and train stations as sampling sites. However, the authors
did not account for environmental factors that might promote
an establishment of the species. Despite a predicted global rise
in temperature, there will certainly be differences in the habitat
suitability for mosquitoes depending on, for instance, altitude
or precipitation levels.

Due to expected future climatic changes, we assume that
Ae. albopictus will be able to extent its European range north-
ward and thus could establish permanently in Germany.
Against this background, we used ecological niche modeling
(ENM) in order to project the current and future habitat suit-
ability for Ae. albopictus in Germany. Our results should lead
to a better understanding of the species’ potential distribution
and may identify areas with a high risk of an establishment of
Ae. albopictus in Germany. Furthermore, the modeling results
will help optimizing the monitoring in the frame of a surveil-
lance program to hinder the species spread.

Table 1  Overview of vector competence of Aedes albopictus. Data from Mitchell (1991). Paupy et al. (2009) and Cancrini et al. (2003a, b)
Disease Family Field-caught infected ~ Vector competence (laboratory experiment)

mosquito

Infection (of the mosquito) ~ Transmission (to host)

Cache Valley virus CvvV Bunyaviridae — +
Potosi virus POTV + + +
Tensaw virus TENV +
Jamestown Canyon virus cv + +
La Crosse virus LACV + +
San Angelo virus SAV + +
Keystone virus KEYV + +
Trivittatus virus TVT +
Oropouche virus OROV +
Rift-Valley-Fever virus RVFV + +
Dengue virus 1, 2, 3, 4 DENV Flaviviridae + + +
Japanese encephalitis virus JEV + + +
St. Louis encephalitis virus SLEV + +
West Nile virus WNV + + +
Yellow fever virus YEV + + +
Chikungunya virus CHIKV Togaviridae + + +
Eastern equine encephalitis virus EEEV + + +
Mayaro virus MAYV + +
Ross-River virus RRV + +
Sindbis virus SINV + +
Venezuelan equine encephalitis virus ~ VEEV + +
Western equine encephalitis virus WEEV + +
Getah virus GETV + +
Orungo virus ORUV Reoviridae + +
Nodamura virus NOV Nodaviridae +
Dirofiliaria immitis D. immitis  Onchocercida  +
Dirofiliaria repens D. repens +

@ Springer



Parasitol Res (2016) 115:957-964

959

Methods
Occurrence data

Based on an intensive literature research using refer-
ences named in Benedict et al. (2007). Fischer et al.
(2011) and the European Centre for Disease Prevention
and Control (ECDC 2015b). we compiled an occurrence
database for Europe. Records of individuals that were
not established or with unclear status were not taken
into account. For modeling we used 96 occurrence
points for Ae. albopictus in Europe.

Environmental data

For selection of environmental variables we followed the “ex-
pert knowledge-based model” by Fischer et al. (2011). Thus,
four climatic variables (namely bio0O1: annual mean tempera-
ture, bio10: mean temperature of the warmest quarter, bioll:
mean temperature of the coldest quarter, and biol2: annual
precipitation) and altitude provided by WorldClim
(http://www.worldclim.org/) were chosen.

Model training

In order to train our model we used variables representing the
climatic conditions between 1950 and 2000 and considered
the following spatial extent: latitude: 35°N—79°N, longitude:
10°W—45°E and a spatial resolution of 5 arc min (~10 km).
The time period of the climatic data used for training (1950—
2000) widely matches the time period of the occurrence data.
For instance in Italy, many of the occurrence records date back
to the early 1990s. A maximum entropy approach was used
and implemented in the software Maxent (Phillips et al. 2004;
Phillips and Dudik 2008). This correlative and presence-only
ENM-method is a good-performing tool (Elith et al. 2006).
which is commonly applied to model potential distributions of
species under current or future climatic conditions (Hijmans
and Graham 2006; Kumar and Stohlgren 2009; Stabach et al.
2009; Trisurat et al. 2009; Reiss et al. 2011; Melaun et al.
2015).

Habitat suitability maps

WorldClim data representing the period between 1950 and
2000 was used to map the habitat suitability for Ae. albopictus
in Germany under current climatic conditions. Additionally,
we used data from the Deutscher Wetterdienst (DWD)
representing the average climatic conditions (empirical data)
between 2011 and 2013 in Germany (see Melaun et al. 2015
for further details on these data). Assuming that climate
change has already taken place, these data better reflect the
current climatic conditions prevailing in Germany. We did not

use the DWD data for model training as they were only avail-
able for Germany. In order to display the potential habitat
suitability for Ae. albopictus under future climatic condition
in Germany, we projected the habitat suitability for the time
periods 2021-2040, 2041-2060, and 2061-2080. For data on
future climatic conditions, four Representative Concentration
Pathways (RCP) scenarios were available at CIAT
(http://www.ccafs-climate.org/data/): RCP2.6, RCP4.5,
RCP 6.0, and RCP 8.5 (5th Assessment report, IPCC 2013).
We used the data based on the global circulation model
CSIRO-Mk3.6.0. For projections, a spatial resolution of
30 arc sec (~1 km) was applied.

Results

Modeled habitat suitability under current and future
climatic conditions (Fig. 1)

According to our model (AUC value=0.944, average over 10
runs), there are already two areas in Germany that are suitable
for Ae. albopictus under current climatic conditions (2011—
2013). One area lies in western Baden-Wuerttemberg around
Freiburg and northwards. The other area is the Ruhr region in
North Rhine-Westphalia. Other parts of Germany are modeled
to be currently unsuitable for the species. The projections for
all considered future time periods under different RCPs indi-
cate an enlargement of area with suitable habitat conditions
and show a similar pattern over all Germany. With regard to
the future, best climatic conditions for Ae. albopictus are
modeled to prevail in northern Germany and the southeastern
(Bavaria) and southwestern parts (around Freiburg).
Considering the RCP 2.6 scenario, the modeled habitat suit-
ability increases the least compared to the other RCPs, follow-
ed by the RCP 6.0 and the RCP 4.5. The highest increase of
modeled habitat suitability for Ae. albopictus in Germany is
projected under the RCP 8.5.

Variable importance (Table 2)

All five variables used for modeling were investigated accord-
ing to their relative contributions to the model by reevaluating
the model on permuted data (Table 2). The mean temperature
of the coldest quarter (bioll) was identified as the variable
contributing the most to the model, followed by the mean
temperature of the warmest quarter (biol0), with a permuta-
tion importance of nearly 75 % (biol0 and bioll together).
The other three variables contributed to a lesser extent to the
model.
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Fig. 1 Modeling results for Aedes albopictus in Germany. Continuous modeling results: warmer colors (on a scale from blue to red) indicate areas with

higher modeled habitat suitability

One-variable response curves for Ae. albopictus
within Europe (Fig. 2)

The one-variable response curves show the modeled habi-
tat suitability for Ae. albopictus depending on only one vari-
able. Considering the variable bioll, Ae. albopictus is
modeled to find suitable conditions up to a mean temperature
of the coldest quarter of 0 °C if a threshold of 22.15 % is

@ Springer

applied. This is the threshold that minimizes the difference
between sensitivity and specificity and is a commonly applied
threshold in order to transform the continuous modeling out-
put into a binary format. Considering the mean temperature of
the coldest quarter the optimum is modeled to be around
6.5 °C. Regarding the mean temperature of the warmest quar-
ter (bio10), the species is modeled to presumably occur in
regions with temperatures between 17 and 30 °C according
to the above mentioned threshold, with a modeled optimum
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Table 2 Permutation importance for the variables used in the
ecological niche modeling for Ae. albopictus considering the range of
the respective environmental variable within Europe

Variable Permutation
importance [%]

bioll Mean temperature of coldest quarter [0.1 °C]  49.3

biol0 Mean temperature of warmest quarter [0.1 °C] 25.9

bio01 Annual mean temperature [0.1 °C] 8.4

biol2 Annual precipitation [mm] 7.1

alt Altitude [m] 93

around 24 °C. In terms of the annual mean temperature
(bio01) and the annual precipitation (biol2), the species is
modeled to be present in regions with a mean annual temper-
ature between 10 and 18 °C with a modeled optimum around
14.5 °C and between 160—1700 mm with a modeled optimum
around 1200 mm, respectively. The modeled habitat suitabil-
ity decreases with increasing altitude. Applying the equal
training sensitivity and specificity threshold of 22.15 %, the
species is modeled to occur in areas up to 750 m above mean
sea level (mamsl).

Discussion

The aim of the present study was to investigate the habitat
suitability for the well-known disease vector Ae. albopictus
in Germany under current and future climate conditions. Our
results underline the assumption that Ae. albopictus will find,
promoted by climate change, more and more suitable habitats
and has the potential to become established in Germany in the
future. The overall increase in modeled habitat suitability in
Germany as well as the regions where Ae. albopictus can be
expected corroborates other previous niche modeling results
on a global and European scale (e.g., Benedict et al. 2007;
Fischer et al. 2011, 2014; Kraemer et al. 2015). Small-scale
differences in the modeled distribution patterns between the
current study and other studies can be explained by the use of
different subsets of occurrence data, environmental variables,
and climate scenarios.

Different projections of future climate conditions exist that
largely differ in their underlying socioeconomic assumptions.
Here, we tried to aim for a robust assessment of Ae.
albopictus’ potential future range and to account for
some uncertainties. Thus, we chose to apply four differ-
ent models on future climatic conditions provided by the
Intergovernmental Panel on Climate Change (IPCC). The dif-
ferent models (RCPs) chosen resulted in a range of potential
distributional patterns for Ae. albopictus in Germany under
future climatic conditions.
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Fig. 2 Response curves for the one-variable-models indicate the
ecological requirements of Ae. albopictus in Europe

Whereas all the RCP scenarios agree in projecting a tem-
perature rise until 2100, the rise of them is not always linear
and could stagnate or even decrease in some scenarios and
varies between regions. This might explain why projected
habitat suitability does not generally increase from RCP 2.6
via RCP 4.5 and RCP 6.0 to RCP 8.5.

Under current climatic conditions, our model revealed two
suitable areas for the mosquito in Germany, one around the
Ruhr region in North Rhine-Westphalia and another in an
even larger area in western Baden-Wuerttemberg. The latter
is currently monitored and individuals are regularly recorded,
particularly in southwest Baden-Wuerttemberg which is evi-
dence that the species is likely to get or even has been
established in this region already (Werner et al. 2012;
Kampen et al. 2013; Werner and Kampen 2015). The sites
where Ae. albopictus individuals have been found in south-
west Baden-Wuerttemberg are located near the highways, a
main road toward southern Europe. In North Rhine-
Westphalia the species has not been found yet as far as we
know. This could be explained by the fact that the species has
not been introduced there.

Under future climatic conditions Ae. albopictus was
modeled to find more suitable habitat conditions in
Germany. According to our results, the suitability for the spe-
cies will increase markedly in northern Germany, whereas the
suitability in southern Germany will increase as well but more
slowly except for an area in southeast of Bavaria. This pattern
was present in all of the modeling results based on the four
different RCPs. Although it seems tempting to argue that the
future distribution of the species will be restricted to lower
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altitudes, the modeled pattern might rather reflect a correlation
of altitude with the mean temperature of the coldest quarter;
the latter being the variable with the highest influence in the
model. This means that the regions identified as potentially
suitable habitats in northern and southern Germany will pre-
sumably have milder winters due to their lower altitudes.
Furthermore, our findings are in accordance with the com-
monly known establishment thresholds of the ECDC for Ae.
albopictus (ECDC 2015a, b; Medlock et al. 2015). These
thresholds are based on previous research that estimated the
species potential distribution or distribution limits using field-
caught specimen. According to these thresholds, the species
may occur in regions with mean winter temperature higher
than 0 °C and mean annual temperatures of higher than
11 °C (Medlock et al. 2015). It seems likely that such climatic
conditions will match with lower altitudes first. Moreover, for
optimal development, including breeding sites for egg depo-
sition, the mosquito species requires at least 500 mm of annual
rainfall and a summer temperature of 25-30 °C (Medlock
et al. 2015). This is supported by the results of one-variable
response curves, where similar ranges for rainfall and summer
temperature were identified.

Results of the model suggest that habitat conditions will
become more and more suited to fit Ae. albopictus require-
ments, in different parts of Germany, in the future. However,
does this consequently mean that the species will establish
self-recruiting populations in all of these specific regions?
Although Ae. albopictus does not actively spread over large
distances, females are likely to be transported passively, given
that female mosquitoes sometimes follow humans into their
cars for a blood meal (Paupy et al. 2009; Werner and Kampen
2015). Another common way of introduction of this species is
trade, e.g., the transport of used tires (Deblauwe et al. 2015).
As tourism and also trading are both not assumed to decrease
in the near future, further introductions to Germany, e.g., by
travel tourism (e.g., from southern Europe) of the species
seem very likely. Thus, further introductions of the species
in Germany are likely to continue. Considering the risk of
establishment after successful introductions, recent findings
of eggs suggest that this might indeed be possible (Kampen
et al. 2013).

The Asian tiger mosquito is a species with a high compet-
itive ability and ecological plasticity (Paupy et al. 2009). In
some countries, Ae. albopictus even started to displace other
famous vector species like the yellow fever mosquito Aedes
aegypti or exploit other species (e.g., Culex pipiens) habitats
(Paupy et al. 2009). Generally, the species can deal with a
wide range of conditions and adapt very fast (Paupy et al.
2009) which might allow Ae. albopictus to survive colder
winters in areas with cooler climate. Some laboratory ex-
periments showed that populations from southern Europe
can overcome freeze periods of up to —10 °C (Thomas
et al. 2012; Kampen and Werner 2015). Furthermore,
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preadaptations to colder temperatures in the source loca-
tions might also facilitate a faster establishment in colder
regions. Nawrocki and Hawley (1987) already demon-
strated that de. albopictus populations of the temperate
zone in Asia have dormancy during their egg stage which
separates them from Ae. albopictus populations from the
tropical zone of Asia. Another example is populations in
southern Europe, which are assumed to be secondary in-
troductions from Northern America. Thus, populations in-
troduced into Europe might have already adapted to tem-
perate climate during their establishment in another non-
native range. Due to this kind of overwintering adapta-
tion, the species might be able to spread further north-
wards in Europe and even further than other important
disease vectors (e.g., Ae. aegypti). In support of this, a
recent review on invasive aedine mosquito species called
attention to Ae. albopictus species, suggesting that apart
from Ae. aegypti, this species would be the most detri-
mental invader in Europe and should, therefore, be mon-
itored (Zgomba and Petric 2008; Medlock et al. 2015).

Our model projects a clear enlargement of the area modeled
to be suitable for de. albopictus in Germany under future
climatic conditions. Thus, our results suggest that an estab-
lishment (overwintering, breeding, eggs) of the species in
Germany seems likely in the future, and regular records of
the species, particularly in southwest Baden-Wuerttemberg,
are evidence that the species might get or even has been
established in Germany already (Werner et al. 2012;
Kampen et al. 2013; Werner and Kampen 2015).

A successful establishment bears the risk of health risks in
Germany. Various characteristics of Ae. albopictus could fa-
cilitate a successful transmission of diseases in Germany.
Although Ae. albopictus is often considered a minor vec-
tor for dengue and yellow fever virus (Tandon and Ray
2000; Eritja et al. 2005; Moutailler et al. 2009; Paupy
et al. 2009; Valerio et al. 2010). studies by Brady et al.
(2014) revealed that Ae. albopictus not only has similar
virus dissemination rates of dengue virus but will even
exceed the primary vector de. aegypti if the longer
lifespan of Ae. albopictus is taken into account.
Furthermore, Ae. albopictus can act as a bridge vector
(Medlock et al. 2006) due to its striking biting behavior.
Several former studies detected avian blood besides a
high amount of mammalian blood (including human
blood) in the mosquito’s blood meals, thus, the species
is not dependent on an obligatory host (Medlock et al.
2006; Valerio et al. 2010; Faraji et al. 2014). Based on
recent autochthonous outbreaks of diseases transmitted by
Ae. albopictus in other European countries, such as Italy,
France, and Croatia (Vazeille et al. 2008; Paupy et al.
2009; Gould et al. 2010; Gjenero-Margan et al. 2011),
the Asian tiger mosquito could also become a major threat
to human health in Germany.
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Conclusion

The disease-transmitting vector species Ae. albopictus has
successfully established in large parts of southern Europe.
With ongoing climate change the species is likely to extent
its range northwards and thus, may be able to get established
in Germany. As the species is of high medical importance due
to its vector competency for various diseases, it could become
a major threat for human health in Germany. Our results can
help supporting other surveillance programs (e.g., Becker
et al. 2013) already in place pointing out areas that have to
be checked more intensively, such as Baden-Wuertemberg
and North Rhine Westphalia. Thus, we strongly suggest mon-
itoring these areas more intensively, but also put in place a
Germany-wide monitoring in order to prevent the further
spread of the species and its associated diseases using an early
preventive strategy.
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An investigation of hibernating
members from the Culex pipiens
complex (Diptera, Culicidae)

in subterranean habitats of central
Germany

Dorian D. Dérge'™, Sarah Cunze?!, Henrik Schleifenbaum?, Stefan Zaenker?® & Sven Klimpel*?

The Culex pipiens complex encompasses five species and subspecies of the genus Culex. Over time, a
multitude of morphologically indistinguishable species has been assigned to this complex with several
species being classified as important vectors for different diseases. Some species of this complex
hibernate in subterranean habitats, and it has been proven that viruses can survive this phase of
hibernation. However, studies focusing on the environmental requirements, ecology and spatial and
temporal distribution patterns of mosquitos in underground habitats are sparse. Here, we investigate
the main environmental factors and dependencies of Culex, considering the number of individuals and
survival probabilities in underground habitats during the winter months. Methods. Since the State of
Hesse, Germany harbors about 3500 to 4000 subterranean shelters ample availability of subterranean
habitats there provides a good opportunity to conduct detailed investigations of the Culex pipiens
complex. In this study, we identified a sample of 727 specimens of overwintering females within the
Culex pipiens complex from 52 different underground sites collected over a period of 23 years using
gPCR. A complete data set of samplings of hibernating mosquitos from 698 subterranean habitats

in Central Germany over the same period was available to study the spatial and temporal patterns
and the effect of temperature and precipitation conditions on these hibernating populations using a
generalized linear model (GLM). Results. Our qPCR-results show, similar to aboveground studies of
mosquitos, that Culex pipiens pipiens and Culex torrentium occur sympatrically. On the other hand,
Culex pipiens molestus occurred very rarely. The GLM revealed no shifts in species composition over
time, but different preferences for subterranean hibernacula, chemical effects on overwintering
populations as well as effects of annual and seasonal mean temperature and precipitation during the
active phase from March to November. Cx. p. pipiens and Cx. torrentium are the most common species
within Hessian caves and other underground habitats during winter. They co-occur with different
frequency without any patterns in species composition. Weather conditions influence the number of
overwintering mosquitos during the activity phase. Depending on cave parameters, the number of
mosquitos decreases during the winter months.

Culicidae members belonging to the Culex pipiens complex are difficult to distinguish morphologically. The most
characteristic features include the male genitalia and the larval siphon'. According to Vinogradova' the complex
encompasses Culex pipiens pipiens var. pipiens?, its biotype Culex pipiens pipiens var. molestus®, Culex torren-
tium®, Culex pipiens quinquefasciatus®, Culex pipiens pallens®, and Culex vagans’. The first three are abundant in
Germany. While this complex is comprised largely of mosquitos inhabiting urban areas in temperate climates®,
Cx. pipiens, including its subspecies and biotypes, may be the most abundant mosquito species worldwide’.
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Like many other mosquito species, members of the Culex pipiens complex transmit different arthropod-
borne viruses (arboviruses). Notable is the West Nile Virus (WNV), which has triggered fatal infections and
epidemics in Eastern and Central Europe!®-1? and is also known in Asia, Australia, Africa, the Caribbean and
North America'?. Several studies show that Culex species are competent vectors'*-1°. This may also be true for
Cx. torrentium which is widely distributed in Central Europe'*>'. Since Cx. p. pipiens is ornithophilic'>'5, it
plays a major role in the transmission of WNV within wild bird populations, except in the northern Central and
Mid-Atlantic United States, where it shows higher than usual affinity for humans and becomes a bridge vector!”.
Andreadis'” attributes this alteration of host preference to potential genetic ancestry with Cx. p. molestus and is
considered analogous to the assumed hybridization'®. Cx. p. molestus is known to be mammophilic" and found
to have a very different behavior compared to Cx. p. pipiens. However, Cx. p. molestus has shown no difference
in feeding behavior compared to Cx. p. pipiens' in a survey area in western Portugal. Today, it is commonly
accepted that Cx. p. molestus is adapted to a subterranean environment**->* and is autogenous (requiring no blood
meal prior to its first oviposition, due to a higher nutrient supply during the larval stage), stenogamous (mating
in confined spaces) and homodynamous (non-diapausing). On the other hand, Cx. p. pipiens is anautogenous
(requiring a blood meal prior to its first oviposition), eurygamous (mating in open spaces) and heterodynamous
(diapausing)"**2!. The general autogeny and stenogamy of Cx. p. molestus and the anautogamy and eurygamy
of Cx. p. pipiens respectively has been demonstrated in a breeding experiment®. Cx. p. pipiens is often seen as a
subterranean form of Cx. pipiens'®****?* and could therefore be much more abundant in caves than in contrasting
epigean habitats. Hybrids of Cx. p. pipiens and Cx. p. molestus were proposed to exist and could serve as bridge
vectors for arboviruses from birds to humans since they would show a feeding strategy including mammals and
birds?. Hybrids of Cx. p. molestus and Cx. p. pipiens may therefore, play a key role in the distribution of certain
zoonotic diseases such as WNV.

Depending on the species, mosquitos can survive winter in all three life stages?. Either eggs survive the cold
season on dry ground, usually in floodplains, and hatch as soon as temperatures rise and a sufficient amount of
water is available, or they overwinter as hatched larvae under the ice cover of low waters. Diapausing or hiber-
nating females in underground systems such as caves or mines is the third option.

It is generally assumed that inseminated female Cx. p. pipiens hibernate*>?® while Cx. p. molestus does not
need to?-*1. Depending on the environmental conditions, the lack of diapause of Cx. p. molestus may occur either
as expressed or as suppressed homodynamy®. According to Kjerandsen®?, Cx. pipiens hibernates in caves and
cave-like environments, however, the author did not distinguish between Cx. p. pipiens and Cx. p. molestus in his
study. Caves are considered thermally insulated systems™, a frequent and established point of view, corroborating
Barr™® in that the temperature in a cave is constant and close to the average annual temperature of the surround-
ing region. Caves are divided into three ecological zones: the entrance zone, twilight zone and depth zone®.
Caves and other subterranean habitats not only have a relatively constant temperature mostly fluctuating in the
entrance region, but also have a generally constant humidity gradient. There are several different categories of
caves, ranging from caves that have running water to almost completely dry ones*. According to Buffington’,
cave humidity is not a determining factor for choosing a site for diapausing. However, extensively tested reactions
of Cx. fatigans to different temperatures and humidity levels could prove the avoidance of subterranean habitats
with greater than 95% and below 40% relative humidity®.

Considering the still unresolved structure of the Culex pipiens complex as well as the variability in their bio-
logical interactions and lack of knowledge within Germany, this is the first study to include hibernating mosquitos
on a larger scale. Hesse is particularly suited to study the population structure and hibernation preferences of
Culex due to its many subterranean habitats, the wide-ranging distribution of various Culex species and the
temperate Central European climate in this region of Germany.

We examined the co-occurrence of the three Culex pipiens complex species present in Germany and tested
whether spatial patterns within the study area occur. Furthermore, we examined if temperature and precipita-
tion conditions in the preceding activity phases influence the number of mosquitos found during winter. We
additionally investigated whether the abundance within the subterranean shelters decreases over the winter
months and if this temporal pattern is dependent on certain subterranean parameters.

Material and methods

Sample material. A data set consisting of 1827 samples from 698 underground sites served as the basis
for our investigations. A total of 8750 mosquitos from the Culex pipiens complex were collected from walls and
ceilings of subterranean shelters by the Hesse Federation for Cave and Karst Research. Samples were collected
during all months throughout the years 1991 to 2014 with a strong focus on winter months in caves, tunnels,
cellars and other subterranean shelters. Collection was implemented during the regular inventories of Hessian
underground structures. All samples were stored in small, 100% ethanol-filled vials at room temperature until
further examination. Specimens collected the same day in the same subterranean shelter were stored together
in one vial and labelled as one sample accordingly. We genetically examined a subsample of 727 mosquitos
from 52 of the 698 available sites (Table 1) and employed a modified version of the real-time gPCR (Table 2)
developed by Rudolf et al.*’ to gain comparable results. Regarding temporal and spatial patterns of the species’
distribution, the whole dataset of 1827 samplings and species counts from 698 subterranean shelters was used.
The spatial distribution patterns of the species compositions are shown in a Gis map (Fig. 1). The temperature
and precipitation ratios of the years 2001 to 2014 are shown in comparison with the abundance distributions of
the respective years (Fig. 2).

Effects of precipitation and temperature. In order to investigate effects of temperature and precipita-
tion conditions on these hibernating populations we performed a generalized linear model (GLM). Since the
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Nr | Shelter Type Humidity | Dec.N | Dec.E | Sampling years

1 Concrete tunnel Moist 50.7967 9.5485 | 2007, 2013

2 BB tunnel Very dry 51.1948 | 9.0862 | 2011

3 BMC Dry 50.2387 9.5996 | 2011, 2013

4 Rock cellar Moist 50.7540 | 9.2631 | 2008

5 Natural cave Medium 50.4896 8.0363 | 2010

6 Mine shaft Wet 51.2896 8.6955 | 2006, 2008

7 Touristic mine Moist 51.3750 8.8005 | 2004, 2006

8 Rock cellar Moist 51.0945 | 8.6287 | 2004

9 BMC Moist 50.9221 9.9102 | 2003, 2006

10 Bunker in quarry | Dry 51.1585 9.4466 | 2006

11 Bunker complex | Moist 51.5189 9.3776 | 2006,

12 Rock cellar Dry 50.6820 9.3776 | 2009

13 BB cellar Medium 50.6987 | 9.7299 | 2003

14 Mine shaft Medium 50.2439 8.1010 | 2008, 2011

15 Rock cellar Medium 51.0323 8.9745 | 2001, 2005

16 Rock cellar Wet 50.6401 9.4005 | 2007, 2008

17 Rock cellar Wet 50.5010 9.1237 | 2008, 2010

18 Mine shaft MEDIUM 50.1673 9.3542 | 2005, 2006

19 Rock cellar Wet 51.1297 8.7965 | 2001, 2014

20 Rock cellar MOIST 50.4867 9.8731 | 2003, 2004, 2005, 2014

21 Mine shaft Dry 51.0362 9.9002 | 2002, 2004, 2005, 2006, 2013

22 Rock cellar Medium 50.5900 | 9.9984 | from 2003 to 2014

23 BB cellar Dry 50.4286 9.7630 | 2010

24 Natural cave Medium 50.1705 9.4033 | 2001, 2007, 2010, 2011

25 Mine shaft Medium 50.8330 8.5444 | 2003, 2009

26 Mine shaft Medium 50.6164 | 8.3905 | 2005

27 Rock cellar Medium 50.1720 8.4602 | 2011

28 Mine shaft Moist 51.2733 9.8713 | 1994, 2004, 2005, 2007, 2009, 2011, 2012, 2013
29 Sand mine Medium 51.1166 | 10.1677 | 1996, 2000, 2002, 2004, 2006, 2008, 2011, 2012, 2013
30 Natural cave Medium 50.6852 8.2132 | 1995, 1997, 2005, 2007

31 Sand mine Medium 51.2148 | 10.0778 | 2003, 2004, 2009, 2011, 2013

32 Mine shaft Dry 50.1016 7.9153 | 2011

33 Mine shaft Medium 50.3864 8.0706 | 2013

34 Mine shaft Medium 50.5896 8.6391 | 2008

35 BB tunnel Dry 50.3302 9.6025 | 2014

36 Mine shaft Wet 50.8598 9.7555 | 2001, 2003, 2007, 2011

37 Sand mine Medium 51.2150 | 10.0790 | 1994, 2003, 2004, 2009, 2011, 2013

38 Mine shaft Moist 50.0609 7.7813 | 2002, 2005

39 Mine shaft Wet 51.1151 9.0086 | 2001, 2004, 2005, 2008, 2013, 2014

40 Mine shaft Moist 51.3177 9.3952 | 2003, 2006, 2012

41 Natural cave Moist 51.2325 8.9012 | 2003, 2004, 2005, 2007, 2008, 2010, 2013, 2014
42 Mine shaft Moist 50.3665 8.6317 | 2011

43 Mine shaft Wet 50.5168 9.5344 | 2001, 2003, 2004, 2005, 2007, 2008, 2010, 2011, 2013, 2014
44 Mine shaft Moist 50.9963 8.5831 | 2003, 2004, 2005, 2008, 2011, 2012, 2013, 2014
45 Mine shaft Medium 50.1555 8.0817 | 2011

46 Sand mine Dry 51.3843 8.9929 | 2001

47 Mine shaft Moist 50.2259 8.2693 | 2005

48 BB tunnel Dry 50.9569 9.8046 | 2000, 2002, 2005, 2008, 2009, 2011, 2012, 2013
49 Natural cave Medium 50.5162 8.3752 | 2001, 2002, 2004

50 Mine shaft Moist 49.6714 8.8525 | 2005

51 Mine shaft Wet 50.0075 7.9601 | 2007

52 Natural cave Moist 51.3209 9.8542 | 2007

Table 1. Spatial pattern analysis (BB =brick-built, BMC =bridge maintenance chamber) of subterranean sites.
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Name of primer | Sequence

PipF 5-GCGGCCAAATATTGAGACTT-3’

PipR 5'-CGTCCTCAAACATCCAGACA-3’

TorrF 5'-GACACAGGACGACAGAAA-3’

TorrR 5'-GCCTACGCAACTACTAAA-3

Name of Probe Sequence

PipPipProbe 5'-GCTTCGGTGAAGGTTTGTGT-3
PipMolProbe 5'-TGAACCCTCCAGTAAGGTATCAACTAC-3’
TorrProbe 5'-CGATGATGCCTGTGCTACCA-3

Table 2. Primers and probes used (modified after Rudolf et al. 2013).
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Figure 1. Overview of genetically assessed sample material. Numbers refer to the shelter numbers shown in

Table 1. Figure created with ArcGIS Version 10.74°.

exact numbers of observed individuals were counted only up to 20 mosquitos in the original data collection
we considered the number of hibernating mosquitos as a categorical variable of three classes: f=few for counts
between 1 and 10 individuals found within the subterranean shelter; s =several for counts between 11 and 20
individuals; and m = many for counts more than 20 individuals. For this analysis we only considered hibernating

mosquitoes found in the winter months (December to February).

To refine data quality and to reduce spatial autocorrelation we removed repeated samples from the same or
nearby underground sites (within a radius of 600 m). Among all data from sampling sites within a certain area
and of the whole time period from 1991 to 2014 we chose only one sample at random but favoring a sampling
date early in winter (i.e. December > January > February) in order to minimize the effect of potential die-off of
the mosquitoes during winter. This procedure resulted in 390 samples when only taking one sample per cave into

account and finally 271 samples when removing additional caves within a radius of 600 m.
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Figure 2. Abundance of hibernating mosquitos in comparison with the climate conditions during the previous
activity phase. X-Axis: Year, left Y-Axis: temperature and precipitation, right Y-Axis: composition of categories
within the sampling. The numbers in the bar graphs show the absolute frequency of categories in the respective
years. Categories: many: > 20 individuals, several: 10 to 20 individuals, few: < 10 individuals found within the
subterranean shelter.

As explaining variables, we considered temperature and precipitation during spring (i.e. March, April, May),
Summer (i.e. June, July, August) and Fall (i.e. September, October, November). These variables were only little
intercorrelated (see Table 1 in the supplementary). Additionally, we accounted for the sampling month during
winter (coded as December =1, January =2 and February = 3) and altitude. The altitude was taken into account as
we used the regional averages of temperature and precipitation recorded for the State of Hesse by the Deutscher
Wetterdienst (DWD = German weather service) as explaining variables in the GLM. Thus altitude was included in
our model to account for the effect of decreasing temperature in higher altitudes. We assume that weather could
have a different effect on mosquito abundance in different elevation (e.g. an extremely warm summer may have a
positive effect in higher altitudes, while the differing temperature in lower altitudes is detrimental to mosquitoes).
The inclusion of the sampling month was carried out due to the assumption that the number of mosquitoes in
the caves tends to decrease over the winter months. Whether the number of mosquitoes in the caves decreases
over the winter months will be examined below. The analysis was performed in R*! with package VGLM***,

Effects of surroundings.  Since it is assumed that the number of mosquitos decreases over winter, the mos-
quito abundance was compared between the winter months as well. We tested for significant differences in the
mosquito abundance frequencies between winter sampling month by means of a chi squared test.

Since we assume that a decrease in mosquito abundance may be influenced by cave parameters, we perform
the test separately for source material and cave moisture. The main rock type of the shelter or of the walls and
ceilings was recorded and shelters were divided into two categories, acidic or alkaline, according to the sur-
rounding rock types and their influence on the pH of water. During site visits, the underground sites were also
characterized by moisture level (very dry, dry, humid, wet, constant flow). Due to the paucity of extremes, the
categories very dry/dry and constant flow/wet were combined. With a Chi square test, we tested for significance
between the frequencies of recorded abundances of hibernating mosquitoes (few, several, many) and winter
months (December to February, with GraphpadPrism 8.02%) in the respective parameters and presented them
as stacked bar charts.

Additionally, we performed further analysis on the surroundings of sampling sites. Different cave zones were
also recorded whereby each mosquito specimen, as well as the counting or frequency estimation was attributed
to a zone. Caves with several zones inhabited by mosquitos were also included in the calculation in the cor-
responding categories.

The surrounding environment of the caves was characterized to reveal potential associations with the number
of mosquitos (categories based on numbers of individuals found and their frequency in the data set). For each
cave, the percentages of different land cover types (using the Corine Land Cover data*’) were calculated (using
ArcGIS Version 10.74°) within the surrounding 200 m, 400 m, 800 m and 1600 m. The Land Cover data was
compiled into four groups (coniferous forest (CLC category 312), broadleaf forest (CLC 311), anthropogenic
(CLC categories 111, 112, 121, 122, 142), agriculture (CLC categories 211, 222, 231, 242, 243). Data that could
not be effectively assigned to any category (less than 50% cover of a category) was omitted. These datasets were
also tested for significance with a Chi squared test (GraphpadPrism 8.02%) in the respective parameters and
presented as stacked bar charts.
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Figure 3. Effects of higher temperature and precipitation during activity and transition phases (March to
November) on mosquito density in hibernacula during the hibernation phase (December through February).
Depicted are the z-values of the GLM and their standard errors (p-values: *** <0.001).

Results

Genetic species composition. The molecular species identification shows a sympatric occurrence of Cx.
p. pipiens and Cx. torrentium in most of the cavernous habitats while there were no clear differences in species
composition when comparing different sampling years (results not shown). Shown are the species proportions of
the samples over the years (min years of sampling per cave = 1, max sampling per cave =13) (Fig. 1). Numbers of
Cx. p. pipiens and Cx. torrentium caught were of similar size and distribution while the subspecies Cx. p. molestus
occurred very rarely in our sampling (Pools with: only Cx. torrentium: 183 (25%), only Cx. p. pipiens: 135 (19%),
both: 397 (55%), both and Cx. p. molestus: 8 (1%)). Our records also confirmed other mosquito species in Hes-
sian caves: Aedes cinereus/geminus (1 female), Aedes rossicus (67 female,1 male), Anopheles maculipennis s.1. (3
female), Anopheles marteri (5 female), Culiseta annulata (204 female, 2 male).

Effects of precipitation and temperature. We first displayed temperature and precipitation condi-
tions (yearly mean temperature and mean precipitation during the active phase from April through September)
together with the observed mosquito abundances in the caves during winter months (Fig. 2). In comparatively
hot and dry years such as 2003, a low percentage of caves with high abundances can be observed, whereas high
abundances could be observed in comparatively cool, humid years such as 2010 or 2007. This is not the case in
2008, for example. Therefore, in the GLM we do not consider the temperature and precipitation ratios averaged
over the whole activity phase but by quarters.

The GLM revealed that the abundance of hibernating mosquitoes is significantly affected by temperature in
summer and fall as well as by precipitation of all three considered quarters (Supplementary). We illustrated the
positive and negative effects of these variables in Fig. 3. Temperature in the spring months (March, April, May—T
spring) had no significant effect while there was a significant increase during Summer (June, July, August) and
Fall (September, October, November). Higher precipitation (P) had a significant negative effect during Spring
and a significantly positive effect during Summer and Fall. A higher Altitude had a significant positive effect on
the abundance as well (Supplementary model 1).

Effects of surroundings. There was a significant decrease in mosquito abundance during the winter
months in subterranean environments surrounded by acidic rock composition in both, wet and dry under-
ground shelters. On the other hand, the density of mosquitos within hibernacula classified as alkaline did not
change during the winter months. The difference was strongest within the group of medium and dry under-
ground shelters (Fig. 4).

A relationship between the abundance of mosquitos and the stated moisture levels of the underground
habitats could not be established.

There is a significant difference between the number of mosquitos in the entrance and twilight zones compared
to the dark zone (Fig. 5) in subterranean shelters. Dark zones seem to be favored be hibernating mosquitoes.

In addition, we considered the land cover characteristics of the surroundings of the underground sites. We
found significant differences of the abundances of overwintering mosquitos between subterranean shelters sur-
rounded by Broadleaf Forest and Conifer Forest and agricultural areas and Anthropogenic-purposed land (i.e.
urbanization) (Fig. 6).

Discussion

Spatial patterns. No spatial pattern of species composition was detected in the subterranean shelters
located in Hesse. However, the co-occurrence of the two species Cx. p. pipiens and Cx. torrentium was confirmed
(Fig. 1). Similar results were shown by Rudolf et al.** with a sample set of mosquitos collected in Germany
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Figure 4. Comparison of mosquito abundance within hibernacles of alkaline and acidic surrounding rock
combined with humidity levels. Statistical significance is symbolized with A, B and C, where non-matching
letters are significantly different (Chi Square: 61.9, 22 df, p=0.0002; corrected min./max. value A against B:
p=0.0004/0.0016). Y-Axis: composition of categories within the sampling. The numbers in the bar graphs show
the absolute frequency of categories in the respective years. Categories: many: > 20 individuals, several: 10-20
individuals, few: 1-10 individuals found within the subterranean shelter.
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Figure 5. Comparison of mosquito abundance of the different depth zones within cavernous habitats during
the hibernation period. Statistical significance is symbolized with A and B, where non-matching letters are
significantly different (Chi Square: 154.3, 4 df, p <0.0001; corrected value A against B: p<0.0001). Y-Axis:
composition of categories within the sampling. The numbers in the bar graphs show the absolute frequency
of categories in the respective years. Categories: many: > 20 individuals, several: 10-20 individuals, few: 1-10
individuals found within the cave.

above ground. For the State of Hesse, they found more Cx. torrentium than Cx. p. pipiens and no samples of Cx.
p. molestus. Werblow et al.#’ detected a general pattern of fewer Cx. torrentium than Cx. pipiens. According to
Hesson et al.', Cx. torrentium and Cx. pipiens occur sympatrically with more Cx. torrentium north of the Alps.
In Central Europe and Austria, distributional patterns of both species are very similar**=>°. Overall, it seems that
Cx. torrentium and Cx. p. pipiens occur equally abundant in central Germany.

We could detect one hybridization event in our sampling. One pool of two collected specimens were molecu-
larly flagged for all three subspecies. Although several authors already suggested hybridization between Cx.
p. pipiens and Cx. p. molestus®->3, we were not able to determine which two out of the three sampled species
hybridized. Since their genetic differences are overall very small*»*, it is questionable whether these two species
should be distinguished as different subspecies. The authors suggested that the verification of gene flow between
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Figure 6. Comparison of mosquito abundance and different main land cover categories surrounding
hibernacles in four different radiuses during the hibernation period. Abbreviations: Agri., agriculture and
pastures; Anth., anthropogenic and urban; Broad., broadleaved forest; Coni., coniferous forest. p-values and
Chi square statistics: 200 m: 0.02, 14.67, 6 df, Anth. against Coni.: 0.03, Anth. against Broad.: 0.03; 400 m:
0.004, 18.99, 6 df, Anth against Coni: 0.02, Anth. against Broad.: 0.007, Agri. against Broad.: 0.01; 800 m: 0.007,
14.8, 4 df, Agri. against Broad.: 0.007; 1600 m: 0.0007, 14.61, 2 df, Agri against Anth.: 0.0007. Omitted data
from adjusted sample set of 263 sampling points: 200 m: 7%, 400 m: 14%, 800 m: 25%, 1600 m: 35%. Y-Axis:
composition of categories within the sampling. The numbers in the bar graphs show the absolute frequency

of categories in the respective years. Categories: many:>20 individuals, several: 10-20 individuals, few: 1-10
individuals found within the subterranean shelter.

both forms allows for two different interpretations: They could be two genetically distinct forms, which converge
and hybridize where their distribution areas are overlapping. Otherwise, Cx. p. molestus might just be a biotype
that originated from Cx. p. pipiens, and the two of them are not yet reproductively isolated whereby similarities
in behavior and physiology suggest hybridization. This suggests that Cx. p. molestus is a biotype of Cx. pipiens
and, at least in Germany;, relatively rare. Amara Korba et al.?* could prove the stenogamy and autogamy of Cx.
p. molestus in 78.6% of their cases albeit this result does not account for all of the individuals. Another study
revealed no prey choice preferences amongst birds and mammals regarding Cx. p. pipiens and Cx. p. molestus'.
Overall, our findings corroborate those of other studies and point not to a picture of Cx. p. molestus as a sub-
terranean subspecies that feeds on cave-dwelling mammals, but rather, to it being a biotype of Cx. pipiens that
potentially has a shifted niche towards smaller enclosures like tree cavities or burrows of different animals that
can also adapt to a surface habitat. If the two forms were only ecological varieties of one species, mixed forms
should not be classified as hybrids.

The complete dataset contains 8750 Culex mosquitos, all collected within subterranean habitats. Of these
samples, only 22 were male Culex mosquitos (collected in the months from May to December), of which 12
samples were classified as Cx. torrentium and 10 as Cx. p. pipiens, a finding which is supported by another study>*.
In light of the very low numbers of males and the lack of Cx. p. molestus or hybrid males, and since hibernating
females of Cx. p. molestus collected in the subterranean shelters matched the percentage of those found by above-
ground sampling, the surveyed Hessian Cx. p. molestus show no sign of homodynamy. Similar results confirm
our assumption that Cx. p. molestus is not an underground biotype of Cx. p. pipiens or that subterranean objects
are particularly suitable for hybridization.

All other species, except two, were collected between April and September within the subterranean shelters,
and therefore, show no evidence of hibernation within subterranean shelters. Only Culiseta annulata and one
specimen of Anopheles maculipennis were collected during the winter months, possibly using caves for hiber-
nation. Compared to the other rarer mosquitos, higher individual numbers of Cu. annulata underscore this
consideration.

Effects of precipitation and temperature. We provide evidence that weather conditions during the
previous activity phase as well as the time of sampling influence the abundance of species within the hibernacles
in the following winter. Temperature in the Spring (March, April and May) had no significant effect. This can be
explained by a previous finding that higher temperatures in March probably cause the mosquitos to exit their
wintering grounds prematurely™, resulting in a negative effect that is cancelled out by the following two months.

Climate effects on mosquitos were studied from early May to mid-September in a north-western province in
Italy®¢. Although the climate of northern Italy is not completely comparable with that of Hesse, partially similar
patterns were observed. These results are somewhat different from our calculations whereby a higher temperature
in Summer (June, July and August) as well as in the Fall (September, October and November) correlated with
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a significant increase of mosquitos within the hibernacles. Lack of information concerning Italian populations
after September precludes further comparison. Higher temperatures in September potentially affect the behavior
of mosquitos, which generally start migrating into shelters for the winter from the beginning of October. Higher
temperatures in October and November could enable more mosquitos to find suitable shelter for the winter,
which results in a positive effect for our “Fall” category. Our results show a negative effect in Spring and a positive
one in Summer and Fall, corroborating a preference for higher precipitation that was reported before®®*’. Another
study detected a direct correlation between higher temperature and the number of mosquitos two weeks later®.
Our calculation revealed a significant effect of sampling months on the number of mosquitos found inside the
underground structure, i.e. the later the sampling in the winter, the fewer mosquitos were found inside the cave,
which is corroborated by the study of Zittra et al.>*.

Effects of surroundings. A decrease of mosquitos in January and February was detected. Smaller numbers
are most prominent in underground habitats classified as dry/medium and acidic (Fig. 4). A similar, although
not significant pattern is visible in wet/humid, acidic habitats. An attenuation of the impact on mosquito num-
bers with regard to increased humidity can be explained by the fact that contact more water weakens the pH-
lowering effect of the surrounding material. More acidic environments may simply not be conducive for mos-
quito hibernation whereby the mechanisms involved could merit further investigation.

Distribution within caves and the higher number of mosquitos in the deeper parts of the underground habitats
was unexpected. It was previously assumed that mosquitos would hibernate mainly in the entrance and twilight
zones®. There might be a possible tradeoff reflected in the results in that overwintering in the deeper zones might
guarantee better shelter against freezing outside temperatures and higher survival rates.

The effective flight distance for Culex mosquitos throughout their life span is between 600 to 2000 meters
For our analysis, we therefore set four different radiuses of 200, 400, 800 and 1600 m around the hibernation site
to analyze land cover more closely. Overall, anthropogenic and agricultural surroundings have a positive effect on
mosquito density within the hibernacles when compared to forests. Although coniferous forests in Germany are
often monocultures for timber production that provide a suitable habitat for only a limited number of vertebrate
species® =%, we could not detect a significant difference between the two forest types. The increased proportion of
the “many” and “several” categories in agricultural and anthropogenic areas might be explained by the fact that
fields and pastures are frequently used by large grazing animals that serve as hosts for adult mosquitos. Water
troughs as well as car tires, commonly used as weights on tarpaulins, are ideal breeding grounds for mosquito
larvae. Most settlements within the flight radius of the surveyed hibernacles are small clusters of single-family
houses with large gardens, which often also contain many small collections of water in rainwater barrels, plant
pots or buckets. These breeding options as well as proximity to humans, pets and birds provide excellent living
conditions for mosquitos. Our findings of greater abundancies of species in hibernacles surrounded by anthro-
pogenic and agriculturally influenced terrains is a common pattern found in urban habitats!'>4>%7,

59,60

Conclusion
Germany and the State of Hesse lie in the temperate climate zone, where caves and other underground shelters
offer an advantage for Cx. pipiens and Cx. torrentium, if not a necessity. Our study complements existing knowl-
edge about the ecological requirements of this species complex. By using information about climate conditions
and mosquito densities within caves the following winters, it might be possible to estimate which years witness a
large mosquito density and thus create temporal pattern forecasts. The sites, their characteristics and surround-
ings are important for the occurrence of the species and create spatial patterns. Spatial and temporal patterns
are particularly important for vector species as they allow the necessary precautions to be assessed and applied
more quickly.

In summary, based on results of previous studies, we expected to find significantly higher proportions of Cx.
p. molestus inside the caves, but our results indicate a similar species composition of the Culex pipiens complex
as that found outside the caves. We did not find any male specimens of Cx. p. molestus, a fact that suggests that
at least in our study area, Cx. p. molestus lacks permanent underground populations and does not reproduce in
subterranean environments. Our results also show that for Hesse, the previous theory that mosquitos hibernate
primarily in the entrance zones of caves should be re-evaluated. We assume that the frequency of mosquitos
within the caves is determined by the frequency of mosquitos on the surface. This assumption is supported by our
results that the climate conditions during the activity phase have a significant effect on the frequency of hibernat-
ing mosquitos. Therefore, we argue that the number of hibernating mosquitos could be taken as a proxy for the
overall density of the mosquito population but would require further investigation. The availability of suitable
hibernation sites ensures the continuation of the species in the following year. Dependent on cave parameters,
we could detect a decrease in the abundance of overwintering mosquitos during the winter months.
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