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Summary

The embryogenesis of Baétis rhodans and B. vernus (Ephemeroptera) has been investigated.

Morphogenesis is very similar in both species, except for some differences which partially
appear in connection with the diapause of B. vernus.

Both species have a chromosome number of n = 5. Their meiotic divisions and cleavage are
identical. Dispermie occurs regularly. The nucleus of the second spermatozoon as well as the
fusion products of the polar bodies may be observed until they desintegrate during blastoderm
formation. Prior to this event the polar bodies develop into several polypleid nueclei through
fusion and mitoses. The nucleus of the second spermatozoon remains haploid.

The germ anlage originates as a monolayer cap at the posterior pole. It gives rise to the
" amnion and then elongates to form the germ band. Because of the cell shapes the germ anlage of
B. rhodani is thicker and more dense than that of B. vernus.

The cap like germ anlage shows a centrally located small pit, from which possibly cells
migrate inwards to form the lower germ layer. Along with the elongating germ band the lower
germ layer is expanding.

Prior to segmentation the germ band sinks into the yolk with the exception of the head
and the presumptive mandibular and maxillar regions. Together with this process the neural
anlage separates. Segmentation starts in the thoracic and gnathocephalic region and is succeeded
by the appearence of the extremity knobs (Differenzierungszentrum).

During catatrepsis the germ band moves around the posterior pole and contracts. Develop-
ment progresses by the differentiation of the organ anlagen.

The embryogenesis of B. rhodant is not interrupted by a dormant stage. The obligate dia-
pause in B. vernus is marked by contraction of the embryo while it is still enclosed in the yolk.

The conditions for the beginning, progress, and the duration of diapause have been investi-
gated by studying all developmental stages under different temperatures.

in the prediapause period morphogenesis leads up to stage 6 (see table 1). Between 0 and
20 °C this period becomes shorter with higher temperatures. At 24 °C morphogenesis is blocked
in stage 4 already and the eggs die within a few days. If eggs are transferred from higher tempe-
ratures to 0 °C and are kept under this temperature until they reach stage 5, they will not un-
dergo diapause later.

At 0 °C as well as 20 °C diapause beginns in stages 6 or 7 with complete cessation of morpho-
genesis, between 3.6 and 15.6 °C with a retardation of morphogenesis. If development is only
retarded it ends up with stage D 9, which is diapause specific, and in which the embryo will
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remain until the end of diapause. The period of retarded development is shortest at 6.8 °C and
becomes longer at higher as well as lower temperatures. We have named the retarded develop-
ment from stage 7 to stage D 9 “diapause with morphogenesis™ to distinguish it from the “dia-
pause without morphogenesis” which may begin either in stage 7 or stage D 9.

The moment, at which morphogenesis is blocked completely (i.e. either stage 7 or D 9)
has no influence on the duration of the diapause itself, which may last from 1 month at 0 °C to
12 months at 15.6 °C.

At a constant temperature of 15.6°C about 75 %, of the eggs become lethal during diapause.
By transferring them prior to their death into 6.8 °C it was found, that in these eggs too diapause
development takes place. The percentage of lethal eggs amounts to about 859 if kept at 20 °C.
The surviving eggs hateh after 1 to b months of diapause.

Diapause will last only about 2 days if the eggs are kept at — 14 °C. Experiments at tempe-
ratures of —14 and — 26 °C revealed a variation of cold resistance during the course of embryo-
genesis. There is no synchronie between periods of differing cold resistance and diapause periods.

The end of the dormant stage may be reached earlier if eggs are not kept at a constant
temperature of 6.8 °C, but are transferred to 11 °C, and still earlier if they are brought into 15.6°C
during the late diapause phase.

A dormant period which follows diapause may be shown best at lower temperatures. Con-
trary to true diapause the duration of this period is influenced by temperature in the same way
as postdiapause morphogenesis: It lasts about 11 months at 0 °C, but only 5 days at 15.6 °C.

Post diapause morphogenesis takes place between 0 and 24 °C, but the larvae will hatch
only at temperatures above 3,6 °C.

Eggs which are kept constantly at 0 °C become lethal. While the reasons for the high per-
centage of lethals at high temperatures (15.6 °C, 20 °C) are to be found in diapause conditions,
eggs at 0 °C become lethal because of postdiapause conditions.
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I. Einleitung

Uber alle Formen der Dormanz sind an Insekten sehr viele Untersuchungen ge-
macht worden (Zusammenfassungen bei ANDREWARTHA 1952, Biickmann 1962,
LEgs 1955, DantLewskir 1965, H. J. MULLER 1966). Unter den Objekten treten die
Formen des SiiBwassers, speziell des FlieBwassers zuriick. Immerhin wurde auch
hier fiir verschiedene Arten eine voriibergehende, natiirliche Sistierung der Entwick-
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lung aufgewiesen oder wahrscheinlich gemacht (PreskoT 1958, 1961a und b; Laupa
1962; Hy~Es 1962). Eine genaue Charakterisierung der Dormanz auf Grund experi-
menteller Priifung erfolgte in diesen Féllen nicht. Die Untersuchung der Tempera-
turabhéngigkeit der Dormanz erscheint insbhesondere fiir die Besiedler der mehr
oder weniger stenothermen Bachbereiche aus tkologischen Griinden als wichtig.

‘Wohl der erste Nachweis einer Diapause im Embyonalstadium bei Ephemero-
pteren gelang Epmunps, NIELSEN und Larsen (1956) fiir Ephoron album (SaY). Sie
fanden, daB die Embryonen in fast schlupfreifem Stadium iiberwintern und daf
Kilteeinwirkung notwendige Voraussetzung fiir die Weiterentwicklung ist. Weitere
Hinweise auf die Erscheinung embryonaler Dormanz fiir diese Insektenordnung er-
brachte die Feststellung der jihrlichen Haufigkeitsverteilung der Larvenstadien:
Nach Untersuchungen in englischen Béichen schlo Macaw (1957) fiir Ephemerella
ignita (vgl. auch MarTLAND 1965), Baétis rhodani und B. pumilus auf Eiitberwinte-
rung, da ihre Junglarven in Freilandproben des Winters fehlten oder gegeniiber
ihrer Zahl zu Beginn der néchstjihrigen Saison stark zuriicktraten. Zum gleichen
Ergebnis kam GerTRUD Preskor (1958) mit gleichen Methoden fiir Ephemerella
ignata, Habrophlebia lauta, Baétis rhodani, B. bioculatus und B. vernus in einem
osterreichischen FlieBgewdsser. ILLIES (1959) wies durch Beobachtungen von Baétis-
Gelegen unbekannter Artzugehorigkeit die Uberwinterung fiir Eier von Arten dieser
Gattung direkt nach. Offen blieb die Frage nach der Art der Dormanz, zumal die
von ILLIES beobachteten Gelege sich uneinheitlich verhielten.

Fiir die vorliegende Arbeit wurden Gelege von 9 der Gattung Baétis unter-
sucht. Wie sich herausstellte, handelte es sich wm Eier zweier Arten, von denen nur
eine, B. vernus, Eiiiberwinterer ist. In der Embryogenese von B. rhodans tritt da-
gegen eine Dormanz nicht auf.

Als Grundlage fiir Untersuchungen iiber die Dormanz war die Embryonalent-
wicklung beider Arten gesondert zu beschreiben und bildlich darzustellen. Fiir die
experimentelle Priifung stellte sich die Aufgabe, die Abschnitte der Embryogenese,
insbesondere die Dormanz, auf Grund ihrer Temperaturabhéngigkeit zu charak-
terisieren. Zu diesem Zweck kontrollierte ich Geschwindigkeit und Verlauf der
Differenzierungsvorgénge.

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. FrieprIcH SEIDEL, danke ich
auBerordentlich fiir die groBziigige Unterstiitzung meiner Arbeit sowie fiir mannig-
fache Anregungen. Einen Teil der Untersuchungen fiihrte ich in der Fuldastation
der Hydrobiologischen Anstalt der Max-Planck-Gesellschaft in Schlitz (Hessen)
durch, und ich méchte dem damaligen Leiter des Instituts, Herrn Dozenten Dr. KArL
MiuLLER, fiir die Bereitstellung der Arbeitsmoglichkeiten sowie fiir die fortwihrende
Hilfsbereitschaft und Unterstiitzung, die er mir gewihrte, besonderen Dank sagen.
Zu danken habe ich ebenfalls Frau Professor Dr. G. Preskor und Frau Dr. I. M-
LER-LIEBENAU fiir die Determinierung der Arten.
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II. Material und Methoden

Die Untersuchungen wurden 1960 begonnen und nach lingerer Unterbrechung vom Friih-
jahr 1964 bis zum Winter 1966/67 fortgefithrt. Die meisten Eier von B. vernus entstammen ent-
sprechend der Hauptflugzeit dieser Art im untersuchten Gebiet der Zeit zwischen Ende Juni und
Mitte Juli. Gelege von B. rhodani sammelte ich zwischen Mitte Mai und Ende September.

a) Gelegegewinnung
Alle Gelege stammen aus dem ,,Breitenbach*‘, der etwa 5 km oberhalb der Stadt Schlitz in
die Fulda miindet. Uber den Jahreslauf der Temperatur informiert die Abb. 1. Es handelt sich
danach um ein FlieBgewdsser mit relativ geringen jahrlichen Temperaturschwankungen. Das hat
relativ niedrige Sommer- und hohe Wintertemperaturen zur Folge. Weitere physiographische An-
gaben finden sich bei K. MULLER (1966).
Um den Zeitpunkt der Eiablage zu bestimmen, wurden saubere Steine im Bach ausgelegt
und regelmifig im Abstand von einigen Stunden kontrolliert.

Die Eiablage beobachtete ich Anfang August 1961 an B. rhodani. Die @9 landen auf den
Steinen, welche iiber den Wasserspiegel hinausragen, und steigen anschlieBend in das Wasser ein,
wobei eine bestimmte Orientierung zur Stromungsrichtung sich nicht feststellen 1aBt. Im Wasser
bleiben die Tiere mit Ausnahme der Cerci unbenetzt. Sie legen die Eier an der Unterseite der
Steine ab (vgl. WesENBERG-LuND 1948). So ist die Eiablage selbst nicht zu beobachten. Spite-
stens 2 Std. nachdem das @ hinabstieg, findet man frische Gelege vor. Maglicherweise verteilen
die 2 Gelege unterschiedlicher Gréf8e auf mehrere Stellen. Werden die Steine aus dem Wasser
herausgenommen, findet man die Tiere meistens noch unbenetzt und flugfdhig neben einzelnen
toten 9.

Wassertfermperatur
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Abb. 1. Temperaturverlauf im Breitenbach wihrend des Jahres 1964. Obere Darstellung: wenige
Meter unterhalb einer Quelle. Untere Darstellung: etwa 600 m unterhalb der Quelle. Registrie-
rung der Temperaturen mit einem Lambrecht-Fernthermographen, dessen Fiihler in der Bach-
mitte ausgelegt war. Diese Abbildung steilte mir Herr Dr. KarL MULLER freundlicherweise zur
Verfiigung.
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Abb. 2. Gelege von a) Baétis rhodani (Vergr. etwa 40fach), b) Baétis vernus (Vergr. etwa 20fach).
Die Eier von B. rhodani sind lockerer und unregelmiBiger gelagert als bei B. vernus.

Alle untersuchten Baétis-Gelege gehoren 2 nach der Art des Aufbaus und nach Eimerk-
malen unterscheidbaren Typen an. Im 1. Fall sind die Eier locker, unregelmifig und vielfach in
mehreren Schichten iibereinander angeordnet: es handelt sich um die Gelege von B. rhodani, wie
nihere Nachpriifung ergab (vgl. nichsten Absatz). Im 2. Fall, bei B. vernus, bestehen sie meist
aus einer Schicht eng und regelmiBiger nebeneinander liegender Eier (Abb. 2).

Die Aufzucht der aus den Eiern geschliipften Larven gelang nicht. Da innerhalb der Gat-
tung Baétis eine Bestimmung der Arten weder nach den Eilarven noch nach den Imagines 99
moglich ist, muBte eine indirekte Methode fiir diesen Zweck herangezogen werden. Die Unter-
suchungen der 1960, 1961 und 1962 gesammelten Larven durch Frau Professor Preskor und
Frau Dr. MoLLer-L1EBENAU ergaben, daf im ,,Breitenbach® nur 2 Baéfis-Arten vorkommen.
GréBere Larven von B. rhodani tauchen in allen Proben von Juli bis Oktober auf. Altere Larven
von B. vernus fanden sich nur in den Proben des Monats Juli, in der gleichen Zeit, wihrend wel-
cher fast alle untersuchten Gelege des 2. beschriebenen einschichtigen Typs gesammelt wurden.
Vom 3. bis 11. 8. 1961 gesammelte schlupfreife Larven und Imagines 33 dagegen gehirten simt-
lich zur Art B. rhodani, alle zu dieser Zeit frisch abgelegten Gelege zum 1. Typ?).

b) Histologische Technik

Fixierung und Firbung der Eier begegnen relativ grofien Schwierigkeiten, da die Hihiillen,
besonders bei B. vernus, fiir die meisten der gebriiuchlichen Mittel schwer oder gar nicht durch-
dringbar sind. 809,iger Alkohol, auch im Gemisch mit Eisessig und Formol, fithrt nur eine lang-

1) Eine Determination von am ,,Breitenbach* gesammelten Imagines durch Herrn Dr. D.
E. Kimmins, London, ergab ebenfalls nur das Vorkommen der 2 genannten Arten: miindl. Mitt.
von Herrn Dr. Karr MULLER. ‘
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same Entquellung herbei, doch beeintrichtigt selbst eine Einwirkungsdauer von 14 Std. die Ent-
wicklungstihigkeit des Eies nicht. Aus diesem Grund mussen die Eier in den meisten Fixierungs-
mitteln und fir simtliche Farbungen angestochen werden. Lediglich die Fixierung im Gemisch
nach Perrunkewitscu (Romers 1948, § 341) bei 50 °C gelingt ohne Anstich. Neben dieser Me-
thode ergibt noch das von Kanre (1908) angegebene Fixierungsgemisch aus 6 Teilen 409,igem
Formol, 15 Teilen 96%,igem Alkohol, 1 Teil Eisessig und 30 Teilen Wasser befriedigende Ergeb-
nisse.

Vor oder nach der Fixierung 1t sich das Exochorion mit Hilfe von 2 Metallnadeln ent-
fernen. Das Anstechen geschieht unter dem Stereomikroskop mit Glasnadeln, die fiir diesen
Zweck iber dem Mikrobrenner ausgezogen werden, so dafl kurze, nicht elastische Spitzen ent-
stehen.

Zur Firbung der Totalpriparate mufl jedes Ei 2—4mal angestochen werden. Nach der
Fixierung mit dem Gemisch nach PrETrRUNKEWITSCH eignet sich am besten eine Anfirbung mit
Thionin. Zu diesem Zweck wird eine Stammlésung in 969,igem Alkohol 1:1 mit Wasser ver-
diint. Die Firbezeit betrigt etwa 10 Std., die Differenzierung geschieht in 969,igem Alhohol.
Firbung nach diesem Verfahren ergibt gute Ubersichtsbilder der auf die Blastodermbildung
folgenden Stadien, da auch das Plasma, nicht aber der Dotter tingiert wird. Interphasekerne er-
scheinen ungefirbt. Zur Kernfirbung wurde alkoholische Borax-Karminlosung verwendet. Die
Firbedauer betrigt mindestens 7 Tage.

Von Reifungs- und Furchungsstadien fertigte ich Quetschpraparate an: Die in Carnoyscher
Flissigkeit (Romers 1948, § 226) fixierten Eier werden angestochen und etwa 4 Wochen lang in
Orceinessigsiure autbewahrt. Dabei quellen sie so stark, dal das Chorion zerreiit. Zum Quetschen
geniigt das Auflegen des Deckglases.

Alle mikroskopischen Beobachtungen geschahen mit dem Stereomikroskop und dem Labor-
luxmikroskop der Firma LEITZ, Wetzlar. Zeichnungen fertigte ich mit Hilfe eines Zeichen-
spiegels an.
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Da das Chorion der Baétis-Eier unstrukturiert und durchsichtig erscheint, lassen sich viele
Vorginge der Embryogenese auch im Leben unter dem Mikroskop beobachten und photogra-
phieren.

¢) Haltung der Eier und experimentelle Methoden

Die fiir die Untersuchung ins Laboratorium geholten Gelege wurden in der Regel in be-
lufteten Aquarien gehalten. Nur bei 0 °C dienten dafiir flache Schalen ohne Beliftung.

Temperaturversuche wurden bei Temperaturen zwischen 0 und 24 °C sowie bei etwa — 14
und — 26 °C durchgefiihrt. Temperaturen unter + 6 °C erzeugte ein Kiihlschrank, doch mufiten
dort Schwankungen bis +1 °C in Kauf genommen werden, trotz fast taglicher Kontrolle. Die
VersuchsgefdBe befanden sich in einem Polystyrolgehinse, um kurzfristige Schwankungen zu
vermeiden. Fiur die ubrigen Versuche standen eine Klimakammer mit einer Temperatur von
etwa 7 °C sowie Brutschrinke und ein Einhinge-Thermostat Thermomix II der Firma B. BRAUN,
Melsungen, zur Verfiigung. Die Temperaturschwankungen lagen hier meist bei oder unter 40,2 °C.
Falls sie in Einzelfallen groBer waren, wird bei der Darstellung der Versuche darauf hingewiesen
werden. Die Kilteresistenz konnte im Gefrierfach des Kithlschranks mit Temperaturen zwischen
—12 und —16 °C gepriift werden, im folgenden kurz als — 14 °C, und in einer Kihitruhe bei
—24 bis —28 °C, im folgenden kurz als —26 °C benannt.

Die Gelege blieben wihrend der Temperaturversuche an den Steinen, oder es wurden Teile
daraus abgeldst und in Blocksehilchen oder Reagenzglasern aufbewahrt.

Um den Entwicklungsstand der Embryonen festzustellen, fertigte ich antangs gefarbte To-
talpriparate an, spiter, nach einigen Erfahrungen, reichte die Lebendbeobachtung fir seine
Beurteilung meistens aus. Die Schlipfintensitit wurde bei B. vernus durch Auszihlen der zuriick-
bleibenden leeren Eihiillen und, meist parallel, der frisch geschlupften Larven bestimmt. Bei
B. rhodanis lieB sich nur die 2. Methode anwenden.

Die Eier in den Versuchen befanden sich im allgemeinen bei Dauerdunkel, von den fir die
Kontrolle notwendigen Zeiten abgesehen. Nur bei etwa 7 und 11 °C gab es aus technischen Griin-
den in einigen Versuchen eine tiagliche Beleuchtungsperiode von 12 Std. Um hier den maglichen
Einfluf einer Photoperiode festzustellen, wurde das Ergebnis fiir eine konstante Temperatur von
6,8 °C und 12 Std. tagliche Beleuchtung fir Dauerdunkel iiberprift. Der Unterschied ist gering-
fligig, so daB er bei der Versuchsauswertung vernachlissigt werden darf. Auch zeigt der Vergleich
mit den im natiirlichen Biotop gebliebenen Gelegen und mit anderen, die 16 Std. tigliche Be-
leuchtung erhielten, daB der EinfluB der Photoperiode allenfalls gering sein kann.

II1. Die Embryonalentwicklung von Baétis rhodani und B. vernus

Uber die Embryogenese der Ephemeropteren liegen bisher 2 die gesamte Entwicklung um-
fassende Darstellungen vor. R. Heymons (1896a) schildert Beobachtungen an Ephemera vulgata
L. In wenigen Absitzen wird dort die Bildung und Differenzierung des Keimstreifs beschrieben.
2 Zeichnungen, die nur die Lage des Keimstreifs im Ei veranschaulichen, Einzelheiten seiner
Formung aber nicht erkennen lassen, bringt eine andere Arbeit desselben Autors (Hrvmons
1896b). Anpo und Kawana (1956) untersuchten Ephemera strigata EaTon. Sie beriicksichtigen
im Gegensatz zu HEymons die Furchung und Blastodermbildung und geben eine etwas genauere
Ubersicht iiber alle Stadien der Embryogenese. 2 Photographien des segmentierten Keimstreifs
von Cloéon dipterum L., Angaben iiber die Furchung sowie weniges zur Keimstreifbildung ent-
hilt die Arbeit Worrs (1960), die sich im {ibrigen mit eytologischen Problemen beschéftigt. Die
Abbildung eines schlupfreifen Embryos findet sich bei Murpny (1922).
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Da die Kenntnis der normalen Entwicklung notwendige Voraussetzung fiir die
Deutung der experimentellen Befunde ist, eine Darstellung iiber die hier unter-
suchten Arten sowie Normentafeln iiber diese sowie auch fiir die iibrigen Ephemero-
pterenarten noch fehlen, wird eine Schilderung der Morphogenese beider Baétis-Arten
an den Anfang gestellt (vgl. Tabelle 1).

Die Embryogenese beider Arten verliuft weitgehend gleich. Dennoch erscheinen
an manchen Stellen fiir diese gattungsgleichen Arten bemerkenswert groBe Unter-
schiede; auch solche, die nicht unmittelbar mit dem Vorkommen der Dormanz bei
B. vernus korreliert sind. Der Darstellung wird die dormanzfreie Entwicklung von
B. rhodani zugrunde gelegt. Nur bei Ergebnissen, die ausschlieBlich an B. vernus ge-
wonnen wurden oder beziiglich derer die Arten sich unterscheiden, soll im folgenden
die Art jeweils genannt werden.

a) Gestalt und Struktur des Eies

Die Eier beider Baétis-Arten sind von symmetrisch-ovaler Form. Sie messen
lebend einige Tage nach der Ablage durchschnittlich 126 <160 gm bei B. rhodani
und 128 x 165 pum bei B. vernus, sind auf Grund ihrer GroBe also nicht zu unter-
scheiden (Mittelwerte fiir jeweils 30 Eier des gleichen Stadiums: Die Variationsbreite
betréigt fiir B. rhodani 110 <143 bis 120 x 174 gm und fiir B. vernus 126 <155 bis
126 x 174 um). Das Chorion ist 2schichtig. Das Exochorion wird iiberall von feinen
Poren durchsetzt, die senkrecht zur Oberfliche verlaufen, deren feinere Ausbildung
aber bei den beiden Arten auffiillig verschieden ist. B. rhodant hat enge Poren ein-
heitlichen Durchmessers (unter 1 #m) und regelmé@iger Verteilung, wihrend sie bei
B. vernus ungleichmiiBig groB und unregelmiBig angeordnet sind und bis zu 2 um

3a 3b 4
Abb. 3. Poren des Exochorions von a) B. rhodani: optischer Querschnitt, b) B. vernus: im oberen
Teil optischer Querschnitt, die dubere Kontur ist punktiert erganzt, im unteren Teil des Bildes
Aufsicht auf das Chorion. Die Pfeile bezeichnen Poren, die durch Ansammlung von Thionin
dunkel erscheinen. Vergr. etwa 500fach.
Abb. 4. B. rhodani, Richtungsplasma mit Chromosomen der Anaphase der 2. Reifungsteilung,
optischer Schnitt senkrecht zur Spindelachse. Totalpriparat. Boraxkarmin. Vergr. etwa 1800fach
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im Durchmesser messen kénnen (Abb. 3). Das Endochorion erscheint lichtmikro-
skopisch unstrukturiert und porenlos. Nach der Ablage sind die Eier zuniichst weil3-
lich opak. Durch eine Umférbung des Chorions, die etwa innerhalb der ersten 3 Tage
der Entwicklung geschieht und bei B. vernus stiirker ausgepriigt ist, werden sie gelb-
lich. Die Eier gehoren zum plasmaarmen Typus: Ein Plasmaretikulum ist nur in
Quetschpriparaten nach Quellung in Orceinessigsiiure sichtbar, withrend ein sehr
diinnes Ektoplasma sich auch an Totalpriparaten von Furchungsstadien erkennen
liBt. Der Dotter enthilt vorwiegend Lipoide, denn nach der Behandlung mit Alkohol
und Xylol bleibt nur noch eine grobwabige Netzstruktur zuriick.

Die Beurteilung mancher eytologischer Details wird schwierig, weil die Inter-
phasekerne bis gegen Ende der Furchung bei beiden Arten nicht unmittelbar beob-
achtbar sind, sondern sich nur die ganze Energide durch stirkere Anfirbbarkeit mit
basischen Farbstoffen aus der Umgebung heraushebt.

b) Eireifung, Furchung und Blastodermbildung

Zum Zeitpunkt der Ablage enthalten die Eier am spiiteren Vorderpol das Rich-
tungsplasma mit sehr lang gestreckten, diinnen, senkrecht zur Eioberfliche aus-
gerichteten Choromosomen. Wie eine Aufsicht auf den Eipol erkennen liBt, ist der
haploide Chromosomensatz n = 5 (Abb. 4). Eine Analyse der Vorgiinge der Rei-
fungsteilung gelang nur bei B.wvernus an Quetschpriiparaten. Die Reifungstei-
lungen fithren aber bei B. rhodani zum gleichen Ergebnis und man darf annehmen,
daB auch der Ablauf grundsétzlich der gleiche ist. Wihrend in den fritheren Stadien
die Anzahl und Verteilung der Chromosomen nicht bestimmbar ist, wird im Laufe

Lt 5
Abb. 5. B.wernus, Anaphase der 2. Reifungsteilung. Quetschpriiparat, Orceinessigsiure. VK =
Chromosomen des @ Vorkerns, RK Iund RK II = Chromosomen des 1. und 2. Richtungskérpers.
Vergr. etwa 1000fach.
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der Anaphasebewegung von B. vernus eine Trennung in 3 von aullen nach innen auf-
einander folgende Gruppen sichtbar (Abb. 5). An der Eioberfliche liegt cine Gruppe
von 10 Chromosomen, unregelmifBiger angeordnet als in den beiden iibrigen. Die
mittlere und innere Gruppe enthalten je 5 Chromosomen, welche im Laufe dieser
Anaphasebewegung voneinander getrennt werden. Die duBeren 10 Chromosomen
entsprechen dem 1., die mittleren 5 dem 2. Richtungskorper und die zu innerst ge-
legenen dem Eikern. Da an der Eioberfliche spiter 15 Chromosomen erscheinen,
diirften 1. und 2. Richtungskorper sich mitcinander vereinigen. Kurz nach der Ab-
lage befinden die Eier sich demnach in der Anaphase der 2. Reifungsteilung (Abb. 5).
Die sehr langgestreckte Form und die damit verbundene wenig kompakte Struktur
der Chromosomen dieses Stadiums ist fiir die Reifungsteilungen charakteristisch.

Die fadentférmigen Spermien lassen sich bei frisch abgelegten Eiern gelegent-
lich in groBerer Zahl aut der Oberfliche des Chorions auffinden. Schon 145 Std. nach
Eiablage sind im Eiinnern regelmiflig 2, gelegentlich 3 Spermien nachweisbar, er-
kenntlich an dem mit Boraxkarmin kriftig rot gefdrbten Sechwanzfaden, an dessen
Vorderende eine Encrgide ausgebildet ist. Die Lage der Spermicn 148t eine Regel
nicht erkennen: Sie kénnen in unterschiedlichem Abstand voneinander und in ver-
schiedencn Regionen des Dotters vorkommen. Da sie sich zu dieser Zeit nicht mechr
nahe der Eioberfldche befinden, ist ein Riickschlul auf den Ort des Eindringens eben-
falls nicht moglich. Poren im Endochorion, die als Mikropylen dienen kénnen, wur-
den von mir nicht beobachtet, doch berichtet DEGranGE (1960) fiir 3 Ba#tis-Arten

Abb. 6. B. rhodani, Ubersicht iiber den Verlauf der Furchung (halbschematisch). Flichig punktiert,
polar: aus den Richtungskorpern hervorgegangene Energiden. Flichig punktiert, im Eiinnern
gelegen: iiberzihlige Spermienenergide. Ubrige: Furchungsenergiden: ausgezogen umrandet:
in der oberen Eiregion, gestrichelt umrandet: in tieferen Ebenen gelegen. a) Nach AbschluBl der
Reifungsteilungen, vor Beginn der Furchung b —f) Stadium mit 2, 4, 8, 16 und 32 Energiden.
Bei e) und f) ist jeweils eine Energide von den iitbrigen verdeckt.
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von jeweils 2 engen, kanalformigen Mikropylen im Endochorion an der Lingsseite
des Eies. Spitestens 3 Std. nach Ablage haben sich die Energiden in der aus Abb.6a
hervorgehenden Art geordnet. In 6 Std. alten Eiern sind alle Chromosomen ver-
schwunden. An Stelle des zapfenformig in den Dotter hineinragenden Richtungs-
plasmas ist ein diinner, oberflichlicher Plasmasaum entstanden, dessen Stéirke nur
wenig iiber die des iibrigen Periplasmas hinausgeht und der sich nur durch etwas
stirkere Firbbarkeit mit basischen Farbstoffen hervorhebt.

Der zeitliche Ablauf der Furchung ist der Tabelle 1 zu entnehmen (Stadium TI).
Die Furchungsenergiden enthalten bei beiden Arten 10 etwa gleich lange Chromo-
somen mit endstindigem Centromer. Die Linge der Chromosomen ist erheblich ge-
ringer als in der Reifungsteilung (Abb. 7). Ob darunter:ein Homologenpaar un-
gleicher Linge war, ein Paar Geschlechtschromosomen, wie sie Worr (1960) bei
Cloéon fand, lieB sich an den untersuchten Stadien nicht feststellen. Die Mitosen
verlaufen weitgehend synchron. In spéteren Furchungsstadien kann man auf Grund
der Verteilung ihrer Phasen im Ei erkennen, dafl die Mitosenwellen vom Hinter- zum
Vorderpol sich ausbreiten.

Erst mit der Bildung des Blastoderms weicht dieser Ablauf einer anscheinend
regellosen Asynchronie.

Der Synchronie der Furchung folgen die Energiden des Rlchtungsplasmas und
die iiberzihlige Spermienenergide. Tn der Region des Richimgsplasmas erscheinen
gleichzeitig mit dem 1. Furchungsschritt jene 15 Chromosomen, welche als Ver-
schmelzungsprodukt der beiden Richtungskorper entstanden (Abb. 8).
Sie teilen sich normal mitotisch unter Bildung von 2 Tochterenergiden, ein Vor-
gang, der sich bei jeder Furchung wiederholt. Bei der Verteilung scheinen allerdings
UnregelmiBigkeiten vorzukommen, denn manche der Folgekerne enthalten um
1—2 von 15 abweichende Chromosomenzahlen. Alle auf diese Weise entstandenen

Abb. 7. B.rhodani, Metaphase einer Furchungsenergide. Quetschpriparat, Orceinessigsiiure.
Vergr. etwa 1000fach.
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Energiden bleiben an der Oberfliche in der Nihe des Vorderpols des Eies. Bei B.
rhodani verschmelzen sie nach den ersten Mitosen zu 3—6 polyploiden Aggregationen
von Chromosomen, die sich anscheinend endomitotisch weiter vermehren (Abb. 9).
Bei B. vernus liuft dieser Verschmelzungsprozef anfangs weniger intensiv ab, setzt
aber spiitestens nach der 4. Furchung ein. Zur Zeit, in der das Blastoderm entsteht,
verschmelzen hier die polaren Kerne zu etwa 10 Riesenkernen. Ob sich daran auBer
den Richtungskorperabkémmlingen Kerne aus der Furchung beteiligen, ist nicht zu
entscheiden, weil beide Formen zu dieser Zeit etwa gleich aussehen. In diesem Sta-
dium werden die polaren Kerne auch in der Interphase von Boraxkarmin kriftig
tingiert, und ihr Inhalt erscheint granuliert, so da$ sie neben den iibrigen sehr auf-
fallen. Das muBl man als Anzeichen beginnender pyknotischer Entwicklung deuten.

Im spiten Blastodermstadium losen sich die polaren Riesenkerne bei beiden
Arten auf. Sie werden stark vergriBert, zeigen unregelmiiBige, gelappte Konturen
und grob granulierten mit Boraxkarmin kriftig gefirbten Inhalt (Abb. 10). Auch
die solitire Spermienenergide verschwindet etwa gleichzeitig.

In der Energide des 2., iiberzihligen Spermiums treten bei jeder Fur-
chungswelle 5 Chromosomen hervor, die in je 2 Chromatiden lings gespalten sind
und sich nach der Art einer Metaphasenplatte ordnen (Abb. 11). In jeder Interphase
verschwinden sie wie die Chromosomen der Furchungsenergiden, und an ihrer Stelle
bleibt ein mit basischen Farbstoffen schwach tingierbarer Plasmahof zuriick.

Worr (1960) beschreibt fiir Cloéon dipterum ebenfalls einen polaren zuniichst
triploiden, spiter polyploiden Riesenkern und vermutet, daf er aus den Richtungs-
kérpern hervorgegangen sei. Worr konnte auch die Auflosung des Kerns unter
Chromosomenzerfall nachweisen und hilt ihn fiir ein , trophisches Organell*, ver-
gleichbar mit Vitellophagen. Ebenso gibt es bei Cloéon den im Innern des Dotters
gelegenen, primir haploiden Kern. Worr erwihnt die — nunmehr bewiesene —
Mbglichkeit, daf er durch regelmiBige Dispermie entstehen kinne, hilt dies aber

Abb. 8. B.vernus, Nachfolgeenergide der Richtungskarper mit 15 Chromosomen (14 erkennbar).
Quetschpriparat, Orceinessigsiiure. Vergr. etwa 1000fach.
Abb. 9. B. rhodani, Polyploide, polare Riesenenergide (Nachfolgeenergide der Richtungskorper),
Quetschpriparat, Orceinessigsiiure. Vergr. etwa 1000fach.

33*
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fiir wenig wahrscheinlich. Anders als bei Baétis soll bei Cloéon auch dieser Kern
spéter polyploid werden.

Im ganzen stimmen die geschilderten, mit der Furchung gekoppelten Vorgéinge
bei Cloéon und den beiden Baétis-Arten anndhernd iiberein. Das gilt auch fiir die
Chromosomenzahl. Bei Ephemera strigata dagegen fehlen nach der Abbildung bei
Anpo und Kawana (1956) die iiberzihligen polaren und zentralen Energiden. Es er-
scheint erwihnenswert, dafl die Gattungen Baétis und Cloéon als Angehorige der-
selben Familie untereinander ndher verwandt sind als mit der Gattung Ephemera.

Die ersten Furchungsenergiden verbreiten sich entsprechend der Lage der
Zygote in der vorderen Eihilfte und erreichen den Bereich des Hinterpols nach dem
4. (Abb. 6e), die Dotteroberfliche nach dem 5. Teilungsschritt (Abb. 6f). Der Be-
reich des Vorderpols mit den polyploiden Riesenkernen wird zunéchst von der Be-
siedlung ausgenommen. Im Innern des Dotters bleiben in der Regel aufler der Sper-
mienenergide 2 Provitellophagen zuriick. Sie nehmen an der folgenden 6. Mitose noch
teil. Nach der Entstehung des Blastoderms wurden Mitosen der Vitellophagen nicht
mehr beobachtet.

Zur Bildung des Blastoderms (Tabelle 1, Stadium 2, vgl. auch Abb. 10) plat-
ten sich die Energiden an der Oberfliche ab. Es entsteht ein feiner Plasmasaum
(Abb. 12), in dem die flach ausgebreiteten Kerne liegen. An Stellen mit Mitosen ver-
stirkt sich dieser Saum voriibergehend (Abb. 13). Mit Hilfe der Thioninfirbung
wird sichtbar, daB die Blastodermzellen ein zwar sehr diinnes, aber geschlossenes
Epithel bilden, welches inzwischen auch die polaren Riesenkerne eingeschlossen hat.

S “a i A
10 11

Abb. 10. B. rhodani, Auflosung der polaren Riesenenergide, gekennzeichnet durch das Auftreten
von Chromatinbruchstiicken und basophilen Kornern. Daneben ist die Ielderung des Blasto-
derms sichtbar. Quetschpriparat, Orceinessigsiure. PR = Polare Riesenenergide, BZ = Blasto-
dermzelle. Vergr. etwa 500fach.

Abb. 11. B. vernus, Chromosomen der iiberzihligen Spermienenergide, Quetschpriparat, Orcein-
essigsiure. Vergr. etwa 1000fach.
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Abb. 12. B. rhodani, Blastoderm, Beginn der Dotterkontraktion. Lebendaufnahme, optischer
Schnitt. BZ = Blastodermzelle, Ko = Kontraktionshiohle. Vergr. etwa 540fach.

Abb. 13. B. rhodani, Blastoderm (Entwicklungsstadium 2 nach Tabelle 1). PR = Polare Riesen-
energide, BZ = Blastodermzellen, V = Vitellophagen. Vergr. etwa 320fach.

Dieses steht im Gegensatz zum Befund Worrs an Cloéon, doch ist es dort moglicher-
weise infolge ungiinstiger Fédrbemethode iibersehen worden (Worr 1960).

¢) Die Entstehung der Keimanlage

Die Kerne in den verschiedenen Regionen des Blastoderms unterscheiden sich
nach Form und Grofe nicht. Der Beginn der Keimanlagenbildung manifestiert sich
als Erhohung der Kerndichte in der hinteren Eihélfte. s entsteht eine einschichtige
Kalotte unregelmiifliger Begrenzung (Abb. 14), die anfangs bis zu zwei Drittel der
Eioberfliche bedeckt (Stadium 3, Tabelle 1). Der Plasmasaum in diesem Bereich
verdickt sich, und eine polygonale Abgrenzung der Zellen gegeneinander wird sicht-
bar (vgl. Abb. 10). Gleichzeitig fingt die Keimanlage an, sich zu kontrahieren, so
daf} sie am Ende nur noch einen Bruchteil ihrer Ausgangsgrofie besitzt. Es entsteht
ein kappenformiges Gebilde, welches dem Dotter am Eihinterende aufliegt und aus
einer Schicht zylindrischer Zellen besteht (Abb. 15, vgl. Abb. 20).

Neben den Mitosen spielt die Zusammenscharung der Blastodermzellen
eine Rolle fiir die Kernvermehrung im Bereich der Keimanlage: Gleichzeitig mit der
Verdichtung am Hinterpol des Eies werden die in der vorderen Eihilfte gelegenen
Kerne stark abgeflacht, so daf} sie oft nicht sicher zu entdecken sind, und ihre Dichte
wird dort etwas geringer. Mitosen gibt es nach dem Beginn der Keimanlagenbildung
im priasumptiven Serosabereich nicht mehr.

Wie man bei Lebendbeobachtung erkennt, kontrahiert sich noch vor der
sichtbaren Kernscharung der gesamte Kiinhalt, so daB am Vorder- und, meist
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stiarker, am Hinterpol zwischen Blastoderm und Chorion fliissigkeitserfiillte, dotter-
freie Réume entstehen (vgl. Abb. 12). Sie bleiben auch, wihrend die Keimanlage
sich herausdifferenziert, anfangs noch erhalten (Abb. 14); spiter werden sie weit-
gehend verdringt.

Da die Konturen der Blastodermkerne bei B. rhodani nicht so gut erkennbar
sind wie bei B. vernus, sind die Voraussetzungen fiir die Beobachtung ihrer Diffe-
renzierung hier giinstiger. So erkennt man, daB gleichzeitig mit der einsetzenden Zu-
sammenscharung die Kerne der Serosa schnell groBer werden, wihrend die der Keim-
anlage noch etwa den Umfang der Blastodermkerne beibehalten (Abb. 16, 17). Die
Serosakerne erreichen 8—9 um Lingsdurchmesser gegeniiber 4—>5 in der frithen
Keimanlage bei ungefihr gleichem Querdurchmesser. Abweichend von dem Vor-
gang bei B. rhodani lockert der epitheliale Verband der Keimanlage sich gegen Ende
der Kontraktion auf. Besonders im zentralen Bereich bildet sich ein unregelméiBiger
Blastomerenhaufen, dessen Kerne kugelige Gestalt haben (Abb. 18). Bei B. rhodani
bleibt der Epithelverband dagegen erhalten mit seinen hohen prismatischen Zellen
und lang gestreckten Kernen (Abb. 19, vgl. auch Abb. 15).

Das Amnion entsteht bei beiden Arten vom Rand der scheibenférmigen Keim-
anlage aus (Stadium 4, Tabelle 1). Dieser faltet sich auf, wiichst und schlieBt sich
blendenartig etwa iiber dem Zentrum der darunter liegenden Keimschicht. Dabei
wird die mit dem Umschlagsrand verwachsene Serosa mitgezogen (Abb. 20 und 21).

Vor und wiihrend der Amnionbildung findet man im Dotter viele kleine Kerne,
gehéuft unmittelbar unter der Keimanlage, aus deren Zellverband sie ausgewandert

15

Abb. 14. B. rhodani, Beginn der Keimanlagenscharung, Dotter stark kontrahiert. Lebendauf-
nahme. Optischer Schnitt. KA = Keimanlage. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 15. B.rhodani, Einschichtige Keimanlage, medianer, optischer Schnitt (Entw.-stad. 3).
KA = Keimanlage, V = Vitellophage. Vergr. etwa 320fach.
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sein miissen (sekundire Vitellophagen in Abb. 18). Sie sind durch geringe GroGe und
vorwiegend randliche Boraxkarminfirbung von Keimanlagenkernen zu unter-
scheiden. Sie vereinigen sich teilweise zu Kernhaufen und verschmelzen miteinander.
Man kann sie als sekundire Vitellophagen ansehen (Paracyten im Sinne HEY-
moNs 1895). Thr weiteres Schicksal ist nicht bekannt.

Abb. 16. B. vernus, Binschichtige Keimanlage, medianer optischer Schnitt. Bezeichnungen wie
in Abb. 14. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 17. B. vernus, Stadium wie in Abb. 16, Aufsicht auf die Oberfliche. SK = Serosakerne,
KAK = Keimanlagekerne. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 18. B. vernus, Keimanlage in ihrer geringsten Ausdehnung vor Beginn der Amnionbildung
(Entw.-stad. 3, vgl. Tabelle 1). Medianer optischer Schnitt. SK = Serosakerne, KAK = Keim-
anlagenkerne, sek. Vit. — sekundéire Vitellophagen, V = Vitellophagen. Vergr. etwa 320fach.
Abb. 19. B. rhodani, Keimanlage mit Amnion. Beginnende mediane Unterlagerung durch das
untere Keimblatt (Entw.-stad. 4, vgl. Tabelle 1). Optischer Querschnitt. Am = Amnion, SK =
Serosakern, KA = Keimanlage, UKb = unteres Keimblatt. Vergr. etwa 540fach.
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21

Abb. 20. B. rhodani, Beginn der Amnionbildung. Lebendaufnahme, etwa medianer optischer
Schnitt zur Darstellung der Amnionbildung. Se = Serosa, AmR = Amnionrand. Vergr. etwa
320fach.

Abb. 21. Wie in Abb. 20, Einstellebene paramedian. Der Vorderrand des Amnions ist als Kontur
iiber der Keimanlage sichtbar (AmR). Vergr. etwa 320fach.

d) Bildung des Keimstreifs und Differenzierung bis zur Vollendung
der Korpergrundgestalt

Der Keimstreif bildet und differenziert sich bei beiden Arten gleich. Er ent-
steht aus der scheibenférmigen Keimanlage durch einseitiges Wachstum lings der
Oberfléiche der dorsalen Seite des Dotters in Richtung zum Vorderpol des Eies und
erhiilt auf diese Weise zungenformige Gestalt. Der am Hinterpol verbleibende Teil
gliedert sich in die paarigen Kopflappen (vgl. Abb. 26) (Stadium 5, Tabelle 1).

Wiihrend die Keimanlage sich zu strecken beginnt, wird, etwas exzentrisch ge-
legen, eine trichterférmige Vertiefung sichtbar, an welcher der vordere Teil
des Keimstreifs sich etwas gegen den hinteren abzusenken scheint (Abb. 22, Gr.).
Diese Bildung tritt am deutlichsten in dem aus hoch zylindrischen Zellen bestehen-
den Epithel von B. rhodani hervor. Sie fehlt aber auch nicht bei B. vernus, wo sie
nur unter den unregelmifBiger gelagerten Blastomeren weniger auffillt (Abb. 23).
Noch bevor sich diese Vertiefung voll differenziert hat, ordnen sich einige Kerne zur
ersten Anlage des unteren Keimblatts (Abb. 19, 22, 23). Dieses vergroBert sich,
unterlagert den gréfiten Teil der Keimanlage und wichst bei der Verlingerung des
Keimstreifs fortlaufend mit, so daB es bereits kurz hinter dem caudalen Ende auf-
taucht. Die trichterférmige Vertiefung liBt auf Grund ihrer Form und nach Ort und
Zeitpunkt ihrer Entstehung die Bildung des unteren Keimblatts durch Einwande-
rung von Zellen an dieser Stelle vermuten. Die untersuchten gefiirbten Totalpriipa-
rate ermoglichen aber eine eindeutige Bestitigung dieser Annahme nicht.



Untersuchungen iiber die Embryonalentwicklung usw. 517

Abb. 22. B. rhodani, Keimanlage bei beginnender Verlingerung zum Keimstreif mit Amnion
und unterem Keimblatt. (Entw.-stad. 4, vgl. Tabelle 1). Optischer Lingsschnitt. Am = Amnion,
EB = Ektoblastem, Gr = Grubenartige Einsenkung im Keimstreif, SK — Serosakern, UKb =
unteres Keimblatt. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 23. B. vernus, Keimanlage mit Amnion und beginnender Bildung des unteren Keimblatts
(Entw.-stad. 4, vgl. Tabelle 1). Optischer Lingsschnitt. Am = Amnion, KB = Ektoblastem,
SK = Serosakern, UKb = unteres Keimblatt. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 24. B. rhodani, Keimstreif in seiner grofiten Ausdehnung an der Eioberfliche (Entw.-stad. 5,
vgl. Tabelle 1). Aufsicht auf die Eioberfliiche. KL = prasumptiver Kopflappenbereich: die Ab-
grenzung des Kopflappens ist noch nicht erfolgt. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 25. B. rhodani, Aufsicht auf die rechte Seite des Keimstreifs an der Eioberfliche vor der
Einsenkung. Lebendaufnahme. KL = Kopflappenbereich, noch nicht gegen den ibrigen Keim-
streif abgegrenzt. Vergr. etwa 320fach.
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Axpo und Kawana (1956) geben fiir Ephemera strigata an, dal das Meso-
blastem durch Delamination entstehe.

Wenn der Keimstreif etwa zwei Drittel der Eilinge erreicht hat (Abb. 24, 25),
beginnt die Blastokinese. Es handelt sich bei Baétis nicht um einen Einrollungs-
prozeB, sondern um ein Einsinken und Hineinwachsen in den Dotter. Die inzwischen
herausgebildeten Kopflappen und der prisumptive Anlagenbereich fiir die Man-
dibeln und ersten Maxillen behalten ihre Lage an der Oberfliche bei. Der zwischen
dieser Zone und dem caudalen Ende liegende Teil verlingert sich und senkt sich
dabei schleifenformig in den Dotter ein (Stadium 6, Tabelle 1). Der Dotter wird in
diesem Bereich zuniichst auseinandergedringt und schlieft sich spéter wieder iiber
dem Keimstreif (Abb. 26 und 27). Nach weiterem Wachstum 16st sich der caudale
Teil von der Oberfléiche, rollt sich spiralig ein und legt sich unter die Dorsalseite des
vorhergehenden Abschnitts (Abb. 26, 28, 29). Zu Anfang der Blastokinese treten
dihnlich wie zur Zeit der Amnionbildung Kerne aus dem Blastem in den Dotter ein.

Noch vor der Segmentierung des Keimstreifs bildet sich eine mediane, schmale
Rinne in seiner Ventralseite, in der eine wenige Zellen breite Zone absinkt. Es diirfte
sich um die Differenzierung der Neuralanlage handeln.

Die Segmentierung wird am friithesten im prasumptiven Thoraxbereich sicht-
bar. Zwar erscheint in einigen Priiparaten die Grenze zwischen Labium und Pro-

Abb. 26. B. rhodant, der Keimstreif beginnt, sich in den Dotter einzusenken (Entw.-stad. 6, vgl.
Tabelle 1). Abd = Priisumptiver Abdominalteil des Keimstreifs, Am = Amnion, Gne = Pri-
sumptiver Gnathocephalonbereich des Keimstreifs, KL = Kopflappen, bereits vom iibrigen
Keimstreif abgesetzt, Th = Prisumptiver Thorakalbereich, UKb = im Abdominalbereich sicht-
bares unteres Keimblatt. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 27. B.rhodani, Aufsicht auf die Dorsalseite des Eies, Beginn der Einsenkung des Keim-
streifs (Kstr). Die Pfeile deuten die Bewegungsrichtung des Dotters an. Lebendaufnahme. Vergr.
etwa 320fach.
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Abb. 28. B. rhodant, Gnathocephalon und Thorax segmentiert und mit Extremititenknospen,
Oberflichenfelderung (Entw.-stad. 7, vgl. Tabelle 1). KL = Kopflappen, Lb = Labial-, Md =
Mandibel-, Mx = Maxillensegment, die romischen Ziffern bezeichnen die Thorakalsegmente.
Vergr. etwa 320fach.

Abb. 29. B. rhodani, vollstindig segmentierter Keimstreif mit allen Extremitatenanlagen: fertige
Korpergrundgestalt (Entw.-stad. 8, vgl. Tabelle 1). An = Antennenanlage, Lb = Labialanlage
mit Labialtaster, Md = Mandibelanlage, Mx = Maxillaranlage mit Maxillartaster, KL = Kopf-
lappen, Pr = Blastem, in dem spiter das Proctodaeum ausgebildet wird, I-—III = Thorakal-
segmente mit gegliederten Extremititenanlagen. 1—10 = Abdominalsegmente, die proximalen
3 mit Extremititenknospen. Vergr. etwa 320fach.

thorax besonders deutlich, doch ist dieser Entwicklungsvorsprung nicht sicher nach-
weisbar. Die Segmentierung schreitet anschlieBend schnell iiber das Gnathocephalon
und langsamer und etwas spéter nach caudal itber das Abdomen fort, das sich gleich-
zeitig noch verldngert. Das untere Keimblatt gliedert sich unterdessen ebenfalls
segmental. Der Segmentierungsbeginn charakterisiert den prasumptiven Thorax-
bereich morphologisch als Differenzierungszentrum (SEIDEL 1924, 1935, 1961).

Extremitdtenknospen erscheinen zuerst an Gnathocephalon und Thorax
(Stadium 7, Tabelle 1) (Abb. 28). Darauf folgen jene des Abdomens, von denen nur
die ersten 3 Paare groB genug werden, um sie an Totalprdparaten eindeutig fest-
stellen zu konnen. Wihrend diese Prozesse zum Abschlufl kommen, entstehen die
Anlagen der Antennen, des Stomodaeums und des Labrums. Das Proctodaeum
bildet sich nach der Beendigung der Segmentierung des Abdomens etwa gleich-
zeitig mit den Cerci. Unterdessen wachsen und differenzieren sich die Extremitéten-
knospen an Gnathocephalon und Thorax: Es entstehen die Anlagen der Palpen an
Labium und Maxille. Die 3 Beinpaare verldngern und gliedern sich in Abschnitte
und legen sich dabei schleifenformig lateral dem Embryo an (Abb. 29) (Stadium 8,
Tabelle 1). Mit diesen Vorgiingen ist die Bildung der Korpergrundgestalt
(SeipEL 1935, 1960) abgeschlossen.
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In den mit Thionin geférbten Eiern wird kurz nach dem Beginn der Einsenkung
des Keimstreifs auf der Oberfliche des Dotters ein Netz aus blau tingierten Plasma-
stringen sichtbar, das unregelmiBig polygonale Flichen umschlieBt (Abb. 28). In-
mitten einer derartigen Fliche liegt jeweils ein Serosakern. Dieses Muster erinnert an
eine Dotterfurchung, wie sie fiir verschiedene hemimetabole Insekten beschrieben
wurde und wie sie auch ANpo und Kawana (1956) tiir Ephemera strigata abbilden.
Nur fehlen bei dieser innerhalb der polygonalen Felder die Kerne. Die auf der Ober-
fliche ausgebildeten Grenzsiume lassen sich nicht bis ins Innere des Dotters ver-
folgen. Die Struktur verschwindet wieder, nachdem sich die GliedmaBenknospen
ausbildeten. Im Leben wurde sie nicht beobachtet.

e) Kontraktion und Ausrollung des Embryos,
Abschlufl der Embryogenese

Bei der Ausrollung oder Katatrepsis wandert der Embryo um den Hinterpol
des Kies herum (Abk. 30) und erreicht seine definitive Lage auf dessen Ventralseite.
Die Kontraktion des Keimstreifs verringert seine Liinge etwa um die Hilfte. Sie
tritt verbunden mit der Ausrollung auf, jedoch bei den beiden Baétis-Arten in unter-
schiedlicher zeitlicher Beziehung, bedingt durch das ausschlieBliche Auftreten einer
Dormanz bei B. vernus (Stadium 9, Tabelle 1).

Abb. 30. B. rhodani, Katatrepsis. Lebendaufnahme, etwas paramedian. Abd = Abdomen, noch
weitgehend im Dotter verborgen und nur als hellere Zone durchschimmernd, Ce = Cercus, Lb =
Labium, Md = Mandibel, Mx = Maxille, I—TIIT = 1.—3. Thorakalsegment, der Pfeil deutet
die Bewegungsrichtung an. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 31. B. rhodani, Ende der Katatrepsis, vor Beginn der Kontraktion (Verkiirzung) des Keim-
streifs (,,Nachausrollungs-Kontration*). Lebendaufnahme, etwa medianer optischer Schnitt.
Do = sekundéires Dorsalorgan, La = Labrum, Lb = Labium, Md = Mandibel, Mx = Maxille,
Sto = Stomodaeum, I—III = Thoraxsegmente, 1—10 = Abdominalsegmente. Vergr. etwa
320fach.
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B. rhodam

Bei B. rhodani folgt auf das letzte beschriebene Stadium (Stadium 8, Tabelle 1)
unmittelbar die Katatrepsis, die ohne Unterbrechung in wenigen Stunden abléuft
(Abb. 30, 31). Am Kopf zerreifien Serosa und Amnion, die vor ihm durch die Wande-
rung um den Dotter zusammengeschoben werden. Das Abdomen wird so weit ent-
rollt, daB es ausgestreckt unter dem Thorax liegt (Abb. 30). Wenn die Kopflappen
am Vorderpol ihre endgiiltige Lage im Ei eingenommen haben, die invers zur Aus-
gangslage steht, umgreift der Keimstreif noch etwa fiinf Sechstel des Dotters (Abb.
31). Die nachfolgende Kontraktion (,,Nachausrollungs-Kontraktion®) reduziert
seine Linge auf etwa die Hilfte, so daB der Embryo sich nachher nur noch iiber die
Ventralseite des Eies erstreckt (Abb. 32, 33). Die gestauchte Serosa bildet ein kuge-
liges sekundiires Dorsalorgan mit stark aufgequollenen, pyknotischen Kernen, das
sich bald auflost (Do in Abb. 32). Zwischen Stomo- und Proctodaeum erscheint
nach dem Verschwinden des Dorsalorgans die Mitteldarmanlage in Form paariger
Zellstreifen. Nur polar ist die Anlage unpaar. In der Endphase der Embryogenese
wird der dorsal liegende Dotter umwachsen und in das Innere des Keimes auf-
genommen. Gleichzeitig beginnt die Organdifferenzierung.

Zur Offnung des Eies bewegt der Embryo seinen oberhalb des Labrums mit
einem Eizahn bewaffneten Kopf auf und ab. Die Eihiille spaltet lings auf und die
Larve entsteigt ihr, Kopf und Thorax voran. (vgl. die ausfiihrliche Darstellung
dieses Vorgangs bei DEGRANGE, 1960). Sie miBt ohne Cerci und Antennen 280 um;
die Cerei sind etwa 180 um lang.

Abb. 82. B. rhodani, nach der Ausrollung, mit sekundérem Dorsalorgan (Do) (Entw.-stad. 10,
vgl. Tabelle 1). Vergr. etwa 320fach.

Abb. 83. Wie Abb. 32, Ventralansicht. Abd = Abdomen, An = Antenne, Be = Beine, Ce =
Cercus, La = Labrum. Vergr. etwa 320fach.
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B. vernus

Bei B. vernus gliedern sich diese Vorgéinge gewohnlich in 2 Phasen, zwischen
welche eine Dormanz eingeschaltet ist. In der 1. Phase (Abb. 34, 35) entrollt sich
das Abdomen: Es streckt sich dabei, die groBe Schleife wird gegliittet und sein cau-
dales Ende in Richtung zum Kopf herausgeschoben (Abb. 34). Gleichzeitig kon-
trahiert sich der Keimstreif. Das auf diese Weise enstandene Bild (Abb. 35) gleicht
demjenigen von B.rhodan: nach AbschluB der Katatrepsis, wenn man davon ab-
sieht, dal der Embryo noeh nicht ausgerollt ist und Amnion, Dotter und Serosa
ihn noch umschlieBen (,,Vorausrollungs-Kontraktion). In dieser Lage erfolgt noch
weiteres Wachstum: Abdomen und Thorax verbreitern sich, die Beine werden lénger,
die Kopflappen erweitern sich zur Kopfkapsel und die paarige Mitteldarmanlage
bildet sich. Danach beginnt die vollstindige Sistierung der Morphogenese (Abb. 35).

Nach dem Ende der Ruheperiode folgt als 2. Phase dic Ausrollung, deren
Verlauf dem von B. rhodant gleicht, nur handelt es sich jetzt um einen Embryo in
fortgeschrittenerem Entwicklungstadium (Abb. 36, 37). Die Teilvorgénge dieses
Entwicklungsabschnitts entsprechen sich demnach bei beiden Arten: Jedoch ist ihre
zeitliche und rdumliche Zuordnung zueinander unterschiedlich. Die Kontraktion
und ein Teil des Wachstums, die bei B. rhodans beginnen, wenn der Embryo nach
der Katatrepsis seine definitive Lage auf der Ventralseite des Eies erreicht, sind bei
B. vernus vor die Ausrollung vorverlegt. Im Gegensatz zur ;»Nachausrollungs-Kon-

Abb. 34. B. vernus, Kontraktion des Embryos unter gleichzeitiger Glittung der abdominalen
Schleife (Entw.-stad. D 9, vgl. Tabelle 1). Im AnschluB an diesen Vorgang beginnt meistens die
Entwicklungsruhe. Ce = Cercusanlage, Pr — Proctodaenm. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 35. B.vernus, Stadium der Entwicklungsruhe im Anschluf an die Kontraktion und die
damit verbundenen Vorginge (Entw.-stad. D 9, vgl. Tabelle 1) (,,Vorausrollungs- Kontraktion*).
Hiufiges Diapausestadium. Lb = Labium, Md = Mandibel, Mx = Maxille, An = Antenne,
Ce = Cercus. Vergr. etwa 320fach.
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36 37

Abb. 36. B. vernus, Ausrollung des Embryos (Katatrepsis) im Anschlufl an die Kontraktion des
Keimstreifs (,, Vorausrollungs- Kontraktion®). Lebendaufnahme, etwa medianer optischer Schnitt.
Abd = Abdomen, Ce = Cercus, Do = sekund. Dorsalorgan, Md = Mandibel, Pr = Procto-
daeum, Sto = Stomodaeum, I—I11 = Thoraxsegmente. Vergr. etwa 320fach. Der Pfeil deutet
die Bewegungsrichtung amn.

Abb. 37. B.wvernus, Embryo nach Abschluf der Katatrepsis, Lebendaufnahme, etwa medianer
optischer Schnitt. An = Antenne, Do = sekundires Dorsalorgan, I—IIT = Thoraxsegmente,
1—-10 = Abdominalsegmente. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 38. B.wvernus, Embryo im Entwicklungsstadinm 8 (vgl. Tabelle 1), unmittelbar vor Beginn
der Katatrepsis (bei Diapause im Stadium 7). Lebendaufnahme, etwas paramedian. Abdomen
(Abd) und Thorax (Th) sowie der hintere Teil des Gnathocephalon (Gne) noch von Dotter um-
geben. An = Antenne. Vergr. etwa 320fach.

Abb. 39. B.wernus, Katatrepsis nach Diapause im Stadium 7. Lebendaufnahme, etwa medianer
optischer Schnitt. La = Labrum, I—III = Thoraxsegmente. Der Pfeil deutet die Bewegungs-
richtung an. Vergr. etwa 320fach.
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traktion* ohne Dormanz bei B. rhodani, lieB sich der fiir B. vernus vorgefundene
Verlauf der Entwicklung in diesem Abschnitt kurz als »» Vorausrollungs- Kontrak-
tion* mit Dormanz in der Kontraktionsphase charakterisieren.

Tritt bei B.vernus unter bestimmten Bedingungen die Dormanz bereits in
einem friiheren Entwicklungsstadium ein, so wird der normale Ablauf der Ausrollung
nicht beriihrt, und Ausrollung sowie Kontraktion geschehen in normaler Abfolge wie
bei B. rhodani (Abb. 38, 39, 40) (vgl. S. 521).

Der an die Katatrepsis anschlieBende Abschnitt der Embryogenese bis zum
Schliipfen der Larve weicht bei B. vernus nicht erkennbar von B. rhodani ab.

Fr

Abb. 40. B. vernus, Ende der Katatrepsis, vor dem Beginn der Kontraktion des Keimstreifs nach
Diapause im Stadium 7. Lebendaufnahme, etwa medianer optischer Schnitt. Do = sekundiires
Dorsalorgan, Lb — Labium, Pr = Proctodaeum, Sto — Stomodaeum, I—IIT = Thoraxseg-
mente, 1—-10 = Abdominalsegmente. Vergr. etwa 320fach.

IV. Geschwindigkeit und Verlauf der Embryogenese
in Abhiingigkeit von der Temperatur

a) Schliipfintensitit bei konstanten Temperaturen

Die Priifung der Dauer der gesamten Embryonalentwicklung an Hand der
Schliipftermine der Eilarven it in typischen Fillen bereits erkennen, ob eine Dor-
manz diesen Entwicklungsabschnitt verlingert. Die Art der Temperaturabhéingig-
keit der verziogerten Entwicklung ermaglicht iiberdies héufig Schliisse auf den Typus
der Dormanz.
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1. Baétis rhodans

Im Gegensatz zun Macans (1957) und PrEskors (1958) Annahme verliuft die
Embryonalentwicklung von B. rhodani wenigstens in der Breitenbachpopula-
tion ohne verzégernde Perioden. Dies zeigt die Kurve IV der Abb. 41. Dar-
gestellt sind die mittleren Prozentanteile geschliipfter Larven fiir 2 Gelege (Ordinate)
in Abhéngigkeit von der Zeit (Abszisse). Das gilt fiir die gepriiften Temperaturen 20,
15,6, 8,5 und 6,8 °C fiir Gelege, die in der Zeit von Ende Mai bis Anfang Oktober
abgelegt wurden (Tabelle 2). Bis zu etwa 49, der Eier schliipfen nicht innerhalb der
angegebenen Zeitrdume. In iiberpriiften Fillen enthielten solche Eier einige Monate
spiter erwachsenc Embryonen mit pyknotischen Kernen.

Eine Wassertemperatur von 0 °C fiihrt bei 7 Gelegen nach wenigen Tagen zu
fast 1009%iger Letalitit. In 3 weiteren Gelegen iiberlebte der groBere Teil der Eier
und setzte seine Entwicklung langsam fort: Nach 3monatiger Dauer befanden sich
alle Embryonen in der Ausrollung oder vorwiegend in den darauffolgenden Entwick-
lungsstadien (Stadien 9 und 10 der Tabelle 1). Sie vermochten jedoch bei 0 °C nicht
zu schliipfen und nahmen nach 6monatigem Aufenthalt bei dieser Temperatur auch
nach Temperaturerhohung auf 6,8 °C die Entwicklung nicht wieder auf.

Im Freiland werden Gelege beider Baétis-Arten hiiufig nacheinander in mehre-
ren Schichten iibereinander abgelegt. In diesen Fillen schliipfen bei B. rhodani die
Larven des dufersten Geleges, des jiingsten also, zuerst. Die Embryonen der unten
liegenden Eier sind iiberwiegend fast schlupfreif. Werden bei Gelegen, die sich bei
konstanter Temperatur von 6,8 °C im Laboratorium befinden, die oberen Schichten
inzwischen leerer Eihiillen abgehoben, so schliipfen aus den darunter gelegenen Eiern
bald darauf die Larven. Dies gilt jedoch nur eine beschrinkte Zeit lang, denn nach
4 Monaten im Laboratorium erweisen sich die restlichen Eier als letal. Diese Schliipf-
verzigerung héingt mit Sicherheit direkt von Faktoren auBlerhalb des Eies ab. Defi-
nitionsgemiB ist eine solche Entwicklungsverzigerung als Quieszenz zu bezeich-
nen. Offenbar werden diese ungiinstigen AuBenbedingungen nur relativ kurze Zeit
ohne Schaden ertragen: Dormanzzeiten von einer Dauer wie bei B.vernus (vgl.
Abb. 41) werden nicht erreicht.

Tabelle 2  Bastis rhodani, Daver der Embryonalentwicklung bei verschiedenen Temperaturen

I I 111
Temperatur 509, der Larven Anzahl der gepriften Eier
°C geschliipft nach Tagen (= E) oder Gelege (= G)
20 < 12 etwa 600 E
16—18 etwa 13 etwa 1500 E

8 etwa 28 etwa 950 E

6,8 etwa 43 4G

0 _ 10 G

34 Zool. Jb. Anat. Bd. 85
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Abb. 41. Baétis rhodani und B. vernus: Schlipfen der Larven bei konstanten Temperaturen.
Summenprozentkurven: Kurven I —TIII: B. vernus

Kurve 1I: 20 °C, Mittelwerte fiir 4 Gelege ———[]

Kurve II: 15,6 °C, Mittelwerte nach Stichproben aus 10 Gelegen ——— @
Kurve I11: 6,8 °C, Mittelwerte fir 7 Gelege ———A

Kurve 1V: Bastis rhodani, 8,5 °C ———0O

Ordinate: Schliipfanteile in 9,
Abszisse: Zeit nach Eiablage in Tagen
Eingezeichnet ist die Streuung (s) der Schlipfanteile der Gelege.

Die gleiche Reaktion fand Houwt (1951) bei der Ephemeroptere Hezagenia
limbata. Wenn Eianhiiufungen entstanden oder die Eier unter Schlamm gerieten,
trat Entwicklungsverzogerung auf. -

2. Baétis vernus

Bei 20 und 6,8 °C wurden 4 bzw. 7 Gelege auf den Anteil lecrer Eihiillen kon-
trolliert, ebenso bei 15,6 °C aus 10 Gelegen jeweils Stichproben von je 200—400
Eiern.

Die Abb. 41 enthilt graphische Darstellungen iiber die Prozentanteile (Ordi-
nate) geschliipfterLarven pro Gelege in Abhiingigkeit von der Zeit (Abszisse). Die
Kurven I—III gelten fiir B. vernus fiir 20, 15,6 und 6,8 °C, Kurve 1V fiir B. rhodan:
bei 8,5 °C.

Alle gepriiften Temperaturen lassen fiir B. vernus die gegeniiber B. rhodani
stark verlingerte Entwicklungszeit bis zum Sehliipfen erkennen. So darf auf das Vor-
kommen einer embryonalen Dormanz') geschlossen werden.

Der Grad der Schliipfverzogerung gegeniiber B. rhodant ist temperaturabhingig.
Zu ihrer Beurteilung muB zuniichst der Schliipferfolg herangezogen werden.

1) Der Begriff ,,Dormanz** wird in der von H. J. MLLER (1966) vorgeschlagenen Bedeu-
tung verwendet. Danach bezeichnet ,,Dormanz‘ als iibergeordneter Begriff alle Formen voriiber-
gehender Hemmung des normalen Entwicklungsverlaufs. Er umfaBt also sowohl die Quieszenz
als auch die Diapause in ihren verschiedenen Typen.
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Dieser ist bei B. vernus fast 100%ig lediglich in einer Temperatur von 6,8 °C. Mit
steigender Temperatur sinkt der Schliipferfolg: Er betrigt fiir 6,8 °C mindestens
949 (Kurve III). Bei 15,6 °C schliipften die Larven aus 279%, der Eier (Kurve II)
und bei 20 °C 1960/61 aus 12,59, (Kurve I), 1964/65 im Mittel aus 18 %, fiir 4 Gelege.

Lediglich bei der Temperatur von 6,8 °C finden sich ,,normale* Entwicklungs-
verhéltnisse, wenn man die Moglichkeit zum Schliipfen als Gradmesser fiir die Nor-
malitdt der Morphogenese ansieht. Die hioheren gepriiften Temperaturen driicken
den Schliipferfolg herab (vgl. B.rhodani 8. 525). Entwicklung bei diesen Tempera-
turen ist aber dennoch aufschluBreich, weil durch sie in unterschiedlicher und un-
erwarteter Weise die Entwicklungsverzogerung verindert wird. Erhohung der
Temperatur auf 15,6 °C verzogert stark, etwa auf die doppelte Entwicklungszeit.
Durch noch stéirkere Erhéhung wird die Entwicklungsverzogerung wieder auf das
Mal, welches bei 6,8 °C gefunden wird, zuriickgebracht: Bei 20 °C (Abb. 41, 1) er-
scheinen die ersten Larven friiher als in den iibrigen Versuchen. Dies im Jahre 1960/61
erhaltene Ergebnis lieB sich in einer Gruppe von 4 Gelegen 1964/65 bestiitigen.
Die Schliipfrate bleibt zunichst etwas hoher als bei 6,8 °C (Kurve ITI), doch hilt
sich die Abweichung im statistischen Irrtumsbereich.

Die Werte fiir die Streuung (s) der Schliipfanteile der Gelege demonstrieren in
der Abb. 41 fiir 20 und 6,8 °C die relativ groBen Unterschiede der mittleren Entwick-
lungsverzogerung der Eier gegeniiber B. rhodans.

Fir 15,6 °C wurden die Stichproben gemeinsam ausgewertet, so daB Angaben iiber die
Variation der Schifipfanteile nicht gemacht werden konnen. Aus einem im Jahre 1960/61 durch-
gefiihrten vergleichbaren Versuch ergibt sich jedoch ein Anhaltspunkt @iber das Ausmaf der
Variabilitdt: Nach etwa 300 Tagen bei Zimmertemperatur (Mittelwert 15,1 °C, Schwankungen
zwischen 18 und 12 °C) variierte der Schlipfanteil zwischen 0 und 25,6 %, pro Gelege bei einem
Mittelwert von 5,8 %, und 16 Gelegen. Die Streuung betrigt: s = + 7,04 9.

Die Anderungen in der Entwicklungsverzogerung bei den verschiedenen Tem-
peraturen lassen erwarten, daB durch Temperaturverschiebung besondere Ein-
sichten in die Art der Entwicklungsverzigerung gewonnen werden kiénnen.

b) Der Verlauf der Embryogenese bei verschiedenen Temperaturen
bei Baétis vernus

1. Methodisches

In den im folgenden Teil dargestellten Versuchen kommen einerseits Vergleiche von Stich-
proben aus denselben Gelegen vor und andererseits solche zwischen Gruppen verschiedener Ge-
lege oder den aus ihnen entnommenen Stichproben.

Im 2. Fall muB der z. B. aus Abb. 41 ersichtliche Unterschied der Schlupfanteile der ver-
schiedenen Gelege zu einem bestimmten Zeitpunkt bei der Wertung der Ergebnisse beriick-
sichtigt werden. Um ein MaB fiir die statistische Sicherheit bei Vergleichen derartiger Gelege-
gruppen zu erhalten, soll im folgenden der Fehler des Mittelwertes (sz) fir Gruppen mit Gelegen
in verschiedener Anzahl bestimmt werden. Dies ist notwendig, weil bei den meisten Versuchen

34*
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dieser Art die Stichproben aus den einzelnen Gelegen gemeinsam ausgewertet wurden, so dafl die
durch Gelegeunterschiede bedingte Streuung nicht mehr feststellbar wird.
Fiir die Berechnung des Fehlers des Mittelwertes erfolgte eine Transformation aller Prozent-

werte in Werte von are sin V% (vgl. Mupra 1958, LixnDpER 1960). Diese Transformation emp-
fiehlt sich fiir Relativwerte, weil die Abhéingigkeit der Varianz von der Hohe des Prozentwertes
dadurch entfillt. Nach der Berechnung des Fehlers des Mittelwertes mit Hilfe des t-Tests erfolgt
Riicktransformation zu Prozentwerten. Zugrunde gelegt wurde die Streuung des Schliipfanteils
von 25 Gelegen, die 223 Tage bei etwa 7 °C gehalten wurden:
n =25
X = 51,79,
s = + 23,09 arcsin |/% = + 15,38,

Der Fehler des Mittelwertes (sx) fir die Irrtumswahrscheinlichkeit P = 59, betrigt 4-
2,75 %,

Die Abweichung des Mittelwertes kleinerer Gelegegruppen vom Mittelwert der Stichprobe
mit n = 25 148t sich auf Grund der angebenen Strenung ermitteln:
§¥2 — 8o

n

Das n in dieser Formel steht fiir die Anzahl der Gelege der zu untersuchenden Gruppen.

Die fiir die verschiedenen Gruppen errechneten Fehler des Mittelwertes (sx = m anderer
Autoren) bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von P = 59, enthilt die folgende Ubersicht:

Anzahl der Gelege sz fiir P = 59,

n
b + 239,
6 + 16,89,
7 4+ 13,29,
8 + 10,99,
9 + 93%

10 + 8,09%

11 + 119

12 + 6,49

13 + 589%

14 + 539%

15 + 4,99%

Fiir den Vergleich von Stichproben aus denselben Gelegen ist diese durch Gelegeunter-
schiede bedingte zusitzliche Streuung nicht relevant. Das gilt fiir alle folgenden Versuche mit
Ausnahme der in Abb. 49 und 50 dargestellten Gruppe. Fiir alle iibrigen Befunde sollen die an-
gefithrten Werte es ermaéglichen, die fiir andere Stichproben zu erwartenden Abweichungen ab-
zuschitzen und Vergleiche zwischen verschiedenen Versuchsgruppen durchzufiihren.

Als 2. Form der statistischen Sicherung wurde bei Betrachtung der Entwicklungsgeschwin-
digkeit der Fehler des Mittelwertes der Entwicklungsdauer verwendet, ebenfalls mit Hilfe des
t-Tests fiir 19, ermittelt. Fir die Berechnung bildeten die Zeitangaben die x-Werte, die mit der
jeweiligen absoluten Haufigkeit multipliziert wurden (vgl. Mupra 1958, WEBER 1956)1).

1) Herrn Diplommathematiker R. TravuTNER vom Institut fiir Biologische und Medizi-
nische Statistik der Universitit Marburg danke ich sehr fiir die Beratung in einigen statistischen
Fragen.
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Im folgenden experimentellen Teil werden die Angaben iiber Herkunft und Umfang der
Stichproben bei allen Versuchen auf den dazu gehérenden Abbildungen oder Tabellen angegeben.

2. Konstante Temperaturen

a) Beschreibung des Embryogeneseverlaufs fiir verschiedene konstante
Temperaturen

Fiir die Versuche dieser Gruppe wurden Stichproben in regelmaBigen Abstinden
auf den Anteil der vorhandenen Entwicklungsstadien kontrolliert. Die Ergebnisse
sind in den Abb. 42a—d dargestellt. Die Prozentanteile fiir die genannten Stadien
wurden als Prozentsummen eingetragen. Die Kurven in den Abhildungen bezeichnen
die Entwicklungszeiten, zu denen der Ubergang vom vor dem Pfeil zum hinter dem
Pfeil genannten Entwicklungsstadium stattfindet (Abb. 42).

6,8 °C

Dieser Versuch reproduziert anniihernd die Temperaturverhiltnisse in unmittel-
barer Nihe der Quelle des ,,Breitenbachs* (Abb. 1). Wie die Abb. 42a erkennen
laBt, verliuft die Entwicklung bis zur Vollendung des Stadiums 6 (eingesenkter
Keimstreif mit beginnender Segmentierung, vgl. Tabelle 1) gegeniiber B. rhodani
(Tabelle 1) nicht auffillig verlangsamt. AnschlieBend wird jedoch eine Streuung
der Morphogenesepotenz der verschiedenen Eier sichtbar. Bevor die Morphogenese
vollstindig sistiert wird, entwickelt sich der iiberwiegende Teil der Eier weiter bis
zum Stadium D 9 (Vorausrollungs-Kontraktion: vgl. Tabelle 1). Ein geringerer Teil
der Eier verharrt in den vorhergehenden Stadien, vor allem im Stadium 7 (Keim-
streif mit beginnender Ausbildung der Extremititenanlagen). Der Anteil der ge-
nannten Entwicklungsstadien wihrend der Morphogeneseruhe variiert erheblich
von Gelege zu Gelege: Er schwankt fiir das Stadium 7 zwischen 100 und weniger als
109, pro Stichprobe. Uber das Stadium D 9 hinaus fiihrt die Morphogenese zunichst
hicht. L

Die Frage, ob in den hier als Phasen der Morphogeneseruhe bezeichneten Entwicklungs-
abschuitte noch Mitosen vorkommen, wurde nicht untersucht. Entscheidend fiir die Benennung
ist, dal} dber lingere Zeit sichtbare Wachstums- und Gestaltungsvorgiinge nicht stattfinden.
Der Ubergang zu einer nur verzogerten Entwicklung ist gleitend, und es kann z. B. nicht ent-
schieden werden, ob der Fortgang der Morphogenese vom Stadium 7 bis D 9 kontinuierlich oder
diskontinuierlich geschieht.

Nach etwa 5%jmonatiger Dauer der Morphogeneseruhe haben 509, der Eier
die Morphogenese wieder aufgenommen. Die Katatrepsis verliuft vom Stadium D9
aus in der beschrichenen abgewandelten Weise (vgl. S. 522 und Abb. 37, 38).

Die Dauer der Ruhephase ist annihernd gleich, unabhingig davon, ob sie im
Stadium 7 oder D 9 eintritt. Das geht aus der Tabelle 3 hervor. Nach 133 Tagen bei
6,8 °C wurden aus 3 Gelegen Stichproben entnommen. Die Eier befanden sich z. T.
im Dormanzstadium 7, zum groferen Teil im Dormanzstadium D9. Fiir die Eier
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jedes dieser Stadien wurde die Zeit bis zum Sehliipfen der Larven ermittelt. Sie unter-
scheidet sich nur geringfiigig. Unterschiede in der Dormanzdauer aber miiBten als
Unterschiede der Gesamtentwicklungsdauer hervortreten.

15,6 °C
Diese Temperatur entspricht etwa der hochsten sommerlichen Erwéirmung im

Mittellauf des ,,Breitenbachs” und reprisentiert daher das obere Temperatur-
extrem im untersuchten Biotop (Abb. 1).
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Abb. 42. Baétis vernus: Entwicklung der Eier bei verschiedenen konstanten Temperaturen. Die
Kurven verbinden die Punkte fiir die Prozentanteile des durch die Ziffer vor dem Pfeil im Kurven-
verlauf genannten Entwicklungsstadiums. Die Anteile aller Stadien sind gemiB ihrer Reihen-
folge als Prozentsummen fir den jeweiligen Zeitpunkt eingetragen. Auf der Ordinate ist abzu-
lesen, wie groB der prozentuale Anteil einzelner Entwicklungsstadien zu der auf der Abzisse ab-
zulesenden Entwicklungszeit ist.

Sechl: Anteil der geschliipften Larven.

Ordinate: Stichprobenanteile, geordnet nach der Aufeinanderfolge der Stadien, in 9%,.

Abszisse: Zeit nach Eiablage in Monaten.

a) 6,8 °C: Alle Punkte sind Mittelwerte fiir mindestens 5 Gelege, Stichprobenumfang > 50 Eier,
b) 15,6 °C: Alle Punkte sind Mittelwerte fiir Stichproben aus 10 Gelegen. Stichprobenumfang
meist > 400 Eier. Die gestrichelten Linien sind geschitzt: Moglicher Fehler fir den Ubergang
vom Stadium 6 nach 7: 4 2 Tage. Gestrichelter Teil der Kurve des Stadiums 8 in Analogie zu den
Befunden bei konstanter Temperatur von 6,8 °C eingetragen,

¢) 20 °C

A——— Werte auf Grund von Stichproben aus einem Gelege mit relativ geringer Schliipf-
intensitdt

O ——— Werte auf Grund von Stichproben aus 2 anderen Gelegen mit stirkerer Schliipfintensitit,

d) 0 4 1°C: Alle Punkte sind Mittelwerte fir je 5 Gelege. Stichprobenumfang 130 —240 Eier,
6,8 — 0 °C: Zeitpunkt der Ubertragung von 6,8 auf 0 °C .
Gestrichelter Kurvenverlauf: Durch Versuchsfehler bedingte geringe negative Abweichung.
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Wie bereits bei der Darstellung der Schliipfintensitét hervorgehoben (vgl.S.527),
wird bei 15,6 °C die Entwicklung stark verzogert oder génzlich gehemmt (Abb. 42b).
Die Sistierung der Morphogenese beginnt bei allen Eiern im Stadium 7, also
frither als bei 6,8 °C, und hilt mehrere Monate lang an, ohne dafl dieses im allge-
meinen zur Letalitit fiihrt. 3—4 Monate nach Eiablage erscheinen die ersten iiber
das Stadium 7 hinaus fortgeschrittenen Embryonen und nach etwa 10 Monaten er-
reicht etwa der gleiche Gelegeanteil das Stadium D 9 wie bei 6,8 °C (vgl. Abb. 42a).
Demnach wird bei 15,6 °C (Abb. 42b) der fiir B. vernus typische Weg iiber das Sta-
dium D 9 eingehalten. In diesem Stadium setzt eine erneute Entwicklungsblockierung
ein. Die Morphogeneseruhe beenden 32 9, der Eier. Von diesen schliipften etwa 80%;
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Tabelle 3 Vergleich der Dormanzdauer bei B. vernus fiir die Stadien 7 und D 9
Priifung der Gesamtentwicklung bis zum Schlipfen der Larven bei 6,8 °C nach Stich-
proben aus 3 Gelegen, getrennt nach den Entwicklungsstadien der Dormanz, wie sie
133 Tage nach Eiablage (= Versuchsbeginn) vorlagen

I 11 II1

Tage nach % der Larven geschliipft

Eiablage Eier bei Versuchsbeginn  Eier bei Versuchsbeginn
Stadium 7 Stadium D 9

142 39,5 25,5

148 68,5 54,0

1565 75,0 85,0

162 94,0 93,0

Stichprobenumfang: Spalte II: 50 Eier
Spalte 111: 74 Eier

die iibrigen werden letal. Letalitit tritt ebenfalls bei jenen ein, welche die Morpho-
genese nicht wieder beginnen.
20 °C (Ergénzungen nach Versuchen bei einer Temperatur von 24 °C).

Im Gegensatz zu den tibrigen dargestellten Versuchen mufiten bei 20 °C auch nach Eintritt
der Dormanz fixierte und gefirbte Totalpriparate der Eier verwendet werden, weil sonst die Unter-
scheidung zwischen den Stadien 6 (segmentierter, eingesenkter Keimstreif) und 7 (Keimstreif mit
Extremititenanlagen) (vgl. Tabelle 1) nicht mit der hier notwendigen Genauigkeit durchzi-
fithren gewesen wire. Ein sich dabei ergebender Nachteil ist der relativ geringe Stichproben-
umfang: Fr liegt anfangs zwischen 30 und 60 und fir die letzten Proben bei 100 Eiern. Der gra-
phischen Darstellung der Abb. 42¢ liegt fir die ersten 90 Tage Material aus einem (ielege zu-
grunde, welches eine unter dem Durchschnitt liegende Schliipfquote von unter 1%, zeigt (vgl.
Abb. 41). 315 —61% Monate nach Eiablage wurde die Kurve nach Mittelwerten aus 2 anderen Ge-
legen gezeichnet, deren Schliipfquote den S. 527 angegebenen Wert erheblich iibertrifft. Die
guantitativen Angaben der Abb. 42¢ konnen daher nur als angeniherte gewertet werden. Den-
noch gelten die im folgenden dargestellten Grundziige dieser Entwicklung allzemein, wie ge-
legentliche Stichproben aus 5 weiteren Gelegen belegen. I'iir 24 °C wurde Lebendbeobachtung an
Stichproben zu je 40 —50 Eiern aus 8 Gelegen gemacht.

Bei 20 °C beginnt die Hemmung der Morphogenese bereits im Stadium 6
(Abb. 42¢). Das Stadium 7 erreicht nur ein Teil der Eier, wenige schnell, ein groBerer
Teil verzogert. Die iibrigen verharren im Stadium 6. Wéhrend der Schliipfperiode
(vgl. Abb. 41, I) treten in den meisten Stichproben einige Eier der Stadien 9—11
(Ausrollung und Entwicklung bis zum schliipfreifen Embryo) auf, wobei allerdings
das Stadium D 9 fehlt. Demnach gibt es in der auf das Stadium 8 folgenden Embryo-
genese eine erneute Sistierung im Stadium D 9 (Vorausrollungs- Kontraktion) nicht,
sondern die Dormanz ist in die Stadien 6 und 7 vorverlegt. Die Ausrollung des
Embryos liuft mindestens in der Regel in normaler Weise wie bei B. rhodans (Ta-
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belle 1, Stadium N 9) ab. Dieser Verlauf wurde mehrfach beobachtet. Allenfalls
konnte nach direkten Beobachtungen das Stadiurm D 9 fiir weniger als 7 Tage als Durch-
gangsstadium erscheinen,

Gegen Ende des Beobachtungszeitraums von etwa 7 Monaten wird ein zu-
nehmender Anteil der Eier letal. Sie fallen in gefirbten Praparaten durch die kriftig
tingierten, pyknotischen Kerne und die Auflosung der Keimkonturen auf. Nach
diesen Kriterien waren es etwa 7 Monate nach Eiablage von mehr als 300 Eiern aus
4 Gelegen zwischen 40 und 1009, soweit noch identifizierbar, ausschlieBlich in den
Entwicklungsstadien 1 (Furchung) bis 8 (Keimstreif mit segmentierten Extremi-
titenanlagen: vgl. Tabelle 1). Das Fehlen einer Anhiufung weiter fortgeschrittener
Stadien in den Stichproben sowie die im Verhiltnis zu ihrem Anteil hohe Schlupf-
intensitét lassen schlieffen, daf die iiber das Stadium 8 hinausgehende Entwicklung
meist zum Schliipfen fiihrt (vgl. Tabelle 9).

Auf Grund der bisher geschilderten Ergebnisse ist nicht auszuschlieBen, daf die
ausnahmslose Blockierung der Morphogenese im Stadium 6—7 die Folge eines addi-
tiv wirkenden Prozesses ist, die nur auftritt, weil die Eier sich seit der Eiablage bei
20 °C befinden. Unter dieser Voraussetzung wire zu fordern, dafBl bei einer Uber-
tragung nach 20 °C in spiteren Entwicklungsstadien die Morphogenese das Sta-
dium 6—7 iiberschritte.

So wurden 160 Eier aus b Gelegen im Stadium 7 in eine konstante Temperatur
von 20 °C gebracht, nachdem sie sich vorher 36 Tage bei 6,8 °C entwickelt hatten.
Eine iiber das Ausgangsstadium hinaus bis zum Stadium D 9 fithrende Entwicklung
trat nicht auf. Die Morphogenesehemmung im Stadium 7 ist demnach minde-
stens fiir 20 °C stadienspezifisch.

Die Embryonen waren nicht defekt, denn aus 499, der Eier schliipften die
Larven innerhalb der 6monatigen Beobachtungszeit.

Bei 24 °C wird der Effekt der Entwicklungshemmung durch hohe Temperaturen
noch frither wirksam als bei 20 °C. Wihrend die Entwicklungsgeschwindigkeit zu-
néichst nicht geringer als bei 20 °C ist, bleibt die Morphogenese schon nach Ausbil-
dung der polaren Keimanlage im Stadium 3—4 (Tabelle 1) stehen. Meist tritt nach
wenigen weiteren Tagen Letalitidt ein. In der Postdormanz ist dagegen bei 24 °C un-
verzogerte Entwicklung bis zum Schliipfen maglich.

0°C

Die Gelege dieser Gruppe wurden nach btigiger Inkubation bei 6,8 °C im Ent-
wicklungsstadium 3 (polare Keimanlage vor der Kontraktion: vgl. Tabelle 1) auf
0 °C iibertragen. Wie aus Abb. 42d abzulesen ist, lduft die Morphogenese anfing-
lich weiter bis zum Stadium 7. Es folgt ein mindestens 6monatiger, im Mittel 11mona-
tiger Entwieklungsabschnitt ohnesichtbare Morphogenese im Stadium 7.
Allerdings findet gegen Ende dieser Periode der Ubergang zum Stadium 8 statt.
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Dieser Vorgang war an den lebenden Eiern schwer zu beobachten, so daf er im
Einzelfall nicht genau festzulegen ist. Er beginnt in gepriiften Fillen friihestens
2 Monate vor der Katatrepsis. Nach Abschlull der Phase der Morphogeneseruhe
folgt die Ausrollung in der normalen Weise (Tabelle 1, Stadium N 9). Die
weitere Morphogenese fiihrt bis zum Stadium 11, in dem das Ei einen fast schliipf-
reifen Embryo mit pigmentierten Augenanlagen enthélt. Die Larven schliipfen
nicht, sondern werden nach 4—5 Monaten Aufenthalt in den Morphogenesestadien
im AnschluB an die Ruhephase letal (Abb. 42d). Durch Uberfiihrung von Stich-
proben in hiohere Temperatur (15,6, 7 °C) lieB sich feststellen, dafl die Potenz zur
Weiterentwicklung in den Stadien 9—11 noch lédngere Zeit erhalten bleibt und nur
die niedrige Temperatur die Vollendung der Embryogenese blockiert. Als letal
werden Kier bezeichnet, aus denen bei solchen Versuchen Larven nicht mehr
sehliipfen.

B) Die Verinderung der Entwicklungsgeschwindigkeit in den Morphogenesephasen
der Embryogenese durch die Temperatur

Die im vorhergehenden Teil dargestellten Befunden lassen bereits eine differen-
zierte Reaktionsweise der aufeinanderfolgenden Entwicklungsabschnitte bei be-
stimmten Temperaturen erkennen. So tritt vor allem der gegeniiber hoheren und
tieferen Temperaturen bei 6,8 °C bis zum Stadium D 9 verlingerte Entwicklungs-
abschnitt vor der Sistierung der Morphogenese hervor (Abb. 42a). Fiir die Morpho-
genesephasen im Verlauf der Embryogenese bei B. vernus soll im folgenden die Tem-
peraturabhiingigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit genauer untersucht werden,
um sie auf diese Weise besser kennzeichnen zu konnen. Die Ergebnisse sind der
Abb. 43a—c¢ zu entnehmen.

Stichproben zu 40—100 Eiern aus 2 oder 3 Gelegen wurden bei konstanten Temperaturen
gehalten und je nach Notwendigkeit in 12-, 24-, 48- oder 96stiindigem Abstand kontrolliert. Ich
verwendete Stichproben aus denselben Gelegen fiir die verschiedenen zu vergleichenden Ent-
wicklungsabschnitte, um gelegebedingte Variation zu vermeiden. Die Temperaturschwankungen
iiberschritten im allgemeinen nicht + 0,2 °C. Nur bei 3,6 und 4 °C erreichten sie + 0,5 bei 0 °C
4+ 0,8 °C wiihrend lingerer Perioden. Die Proben wurden aullerhalb der Beobachtungszeit bei
Dauerdunkel gehalten. Um iiber einheitlich reagierendes Material zu verfiigen, wurden die Ge-
lege fiir die Postdormanzmorphogenese zuvor mindestens 3 Monate bei 0 °C aufbewahrt?).

Vor der Ubertragung der Proben auf die Versuchstemperaturen gelangten sie fiir 24 Std.
auf 6,8 °C.

Nach Brunck (1924) ist im mittleren Teil des Entwicklung erméglichenden
Temperaturbereiches einer Art das Produkt aus Temperatur und Entwicklungszeit

1) Die Methode wird verstindlich durch die Ausfihrungen auf 3. 5431f.: Es wurden nicht
beliebige Eier gewonnen, denn bei ihnen wire man nicht sicher, ob nicht Diapause ihre Reak-
tionsweise beeinflut. Hilt man die Gelege im AnschluB an das Stadium 3 —7 mindestens 180 Tage
bei 0 °C, wird die Diapause bestimmt aufgehoben.
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konstant. Die Zeit-Temperaturkurve wire dann eine Hyperbel und ihre Rezi-
proke, die Entwicklungsraten-Temperaturkurve (Abb. 43a und b, Kurve IT),
eine Gerade. Beide Entwicklungsraten-Temperaturkurven weichen in ihrem Verlauf
von ciner Geraden ein wenig ab, doch sind Abweichungen diesen AusmaBes bei empi-
rischen Werten nicht selten. Andere mathematische Formulierungen mégen den
empirischen Kurven von Fall zu Fall besser entsprechen, doch liit nach WicGLES-
woRTH (1959) , keine sich allgemein genug anwenden, daB man ihr die Verkorperung
eines rationalen Prinzips zuschreiben konnte™ (S. 690) (vgl. auch PrecuT 1955,
S. 90, und BrownNING 1952¢). Daher wurde auf Vergleiche mit diesen theoretischen
Kurven verzichtet, zumal bei den vorliegenden Kurven bei jeweils 7 MeBpunkten
zufillige Abweichungen nicht ausgeschlossen werden konnen. Die Entwicklungs-
raten-Temperaturkurve (Ordinate rechts im Bild) gibt den téglich ablaufenden pro-
zentualen Anteil an der Gesamtdauer des Entwicklungsabschnitts an. Sie veran-
schaulicht als Gerade die proportionale Zu- oder Abnahme der Entwicklungs-
geschwindigkeit mit der Zu- oder Abnahme der Temperatur. Der Schnittpunkt dieser
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Abb. 43. Baétis vernus: Abhingigkeit der Entwicklungsdauer (Kurve I, Ordinate links) und der
Entwicklungsrate (Kurve 11, Ordinate rechts) von der Temperatur

a) Praedormanzentwicklung vom Furchungsstadium mit 16 Energiden bis zum Beginn der Ein-
senkung des Keimstreifs (Stadium 5/6),

b) Morphogenese vom Beginn des Stadiums 6 bis zum Stadium D 9 (Vorausrollungs-Kontrak-
tion), vor dem Einsetzen der endgiiltigen Morphogenesesistierung,

¢) Postdormanzentwicklung vom Beginn der Katatrepsis bis zum Schiiipfen.

Fiir die Kurve Iin Abb. 47a und b ist der Fehler des Mittelwertes fiir P = 19/ eingezeichnet.
Ordinate links: Dauer der Entwicklung in Tagen.

100
Ordinate rechts: Entwicklungsrate: T T == Zeit in Tagen.

Abszisse: Temperatur in °C.
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c) Postdiapause
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Geraden mit der Abszisse ist der sog. theoretische Entwicklungsnullpunkt. Er liegt
meist etwas hoher als das empirische Temperaturminimam fiir die Morphogenese.
Die Praedormanzmorphogenese von B. vernus ist bei 0 °C in einigen Eiern bereits
blockiert. Aus diesem Grund wurde fiir die Abb. 43a bei + 0,5 °C gemessen. Post-
dormanzmorphogenese bis zum fast scbliipfreifen Embryo lduft dagegen bei 0 °C
noch in fast allen Eiern ab.

Die Kurven fiir die Prae- und Postdormanzmorphogenese (Abb. 43a
und ¢) dhneln einander in ihrem Verlauf. Um aber den Grad der Entwicklungs-
beschleunigung mit zunehmender Temperatur vergleichbar zn machen, werden die
Temperaturkoeffizienten Q,, angegeben. Der Temperaturkoeffizient wurde
nach folgender Formel errechnet (vgl. PREcHT 1955):

log @, = 13 1og% k, und k, = Reaktionsgeschwindigkeitskonstanten, hier Entwicklungs-
1 zeit in Tagen
10 10,2
log Q1o Pracd. = g - log 6—,0
Q10 Pracd. = 2,58
log Qup posta. = E'log 20
" 56 4,5

Qlo 'Postd. = 3148

Diese Werte gelten fiir den mittleren Temperaturbereich: Eingesetzt wurden
die Zahlen fiir 15,6 und 10,0 °C. Der geringere Wert fiir die Praedormanzmorpho-
genese steht moglicherweise im Zusammenhang mit der Absenkung der oberen
Temperaturschwelle der Morphogenese, wie sie auf Grund der Versuche mit kon-
stanter Temperatur von 20 und 15,6 °C festgestellt und als eine zunehmende Vor-
verlegung des Stadiums der Morphogeneseblockierung sichtbar wurde (vgl. S. 5321f.).
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Fiir diese Deutung spricht, daB die beiden Entwicklungsraten-Temperaturkurven
mit zunehmender Temperatur zunehmend divergieren: Die Steigung der Entwick-
lungsraten-Temperaturkurve ist vom Ausmal der temperaturbedingten Entwick-
lungsbeschleunigung abhingig.

Von den beiden bisher besprochenen Kurven (Abb. 43a, ¢) weicht jene fiir den
Entwicklungsabschnitt vom ‘Stadium 6 (eingesenkter Keimstreif mit be-
ginnender Segmentierung) bis D 9 (Vorausrollungs-Kontraktion: Tabelle 1) deut-
lich ab (Abb. 43b). Die Temperatur der kiirzesten Entwicklungsdauer liegt fiir die
iibrige Prac- und die Postdormanz bei 20 °C oder dariiber (Abb. 43aund c), im hier
erdrterten Fall dagegen bei etwa 7 °C (Abb. 43b). AuBerdem ist der wirksame Tem-
peraturbereich im Vergleich zu den beiden anderen Morphogeneseabschnitten von
beiden Seiten her eingeengt. Bei den beiden MeSpunkten der Experimente auBer-
halb des durch die Kurve beriicksichtigten Temperaturbereichs, bei 0 und 20 °C,
gibt es diesen Entwicklungsmodus vom Stadium 8 iiber D 9 zur Katatrepsis nicht
(vgl. S. 532 und 533), schon bei 3,6 °C tritt er nur bei etwa der Hilfte der Eier auf.

Die Dauer der Entwicklung vom Stadium 6 bis D 9 ist relativ lang: Selbst bei
6,8 °C, bei der kiirzesten gemessenen Entwicklungszeit, betrigt sie mit 30 Tagen
ebensoviel wie die gesamte iibrige Morphogenese zusammen (Abb. 432 und ¢). Dieser
relativ grofe Zeitbedarf wird fast ausschlieBlich durch den Entwicklungsabschnitt
vom Stadium 7 bis D 9 verursacht (vgl. Tabelle 1 und Abb. 42a).

Nur weil die Stadien 5 (Keimstreif vor der Einsenkung) und 6 (Einsenkung) bei Lebend-
beobachtung besser als 6 und 7 voneinander unterscheidbar sind, wurde die hier durchgefithrte
Abgrenzung gewihlt. Der Abschnitt verzogerter Morphogenese wird nicht vor dem Stadium 7
erkennbar. Quantitativ spielt der vorhergehende Abschnitt fir die Zeitangaben nur eine unbe-
deutende Rolle.

7) Zusammenfassung und SchluBfolgerungen

Wie die Verfolgung der Schliipfrate bei konstanten Temperaturen crgibt, ist
fiir B. vernus bei 20, 15,6 und 6,8 °C eine gegeniiber B. rhodans stark verlingerte
Entwicklungszeit fiir die Embryogenese charakteristisch. Uberdies bleibt bei relativ
hohen Temperaturen, 20 und 15,6 °C, der Schliipferfolg gering. Bei 0 °C (Abb. 42d)
schliipfen Larven nicht. Der mittlere Temperaturbereich um 7 °C ist demnach der
fiir den Schliipferfolg giinstigste und mufB das Normalverhalten der Entwicklung
von B.vernus am besten kennzeichnen. Die erhéhten konstanten Temperaturen
wirken sich unterschiedlich auf die Entwicklungsverziogerung aus: 15,6 °C verstirkt
sie, bei 20 °C wird das bei 6,8 °C gefundene MaB wieder erreicht.

Wie die Priifung der jeweils erreichten Entwicklungsstadien erkennen laBt, ist
es der Entwicklungsabschnitt vom Stadium 6 bis zum Stadium D 9, dessen Ablauf
verzigert werden kann: Die Morphogenesegeschwindigkeit wird verlangsamt oder
vollstindig sistiert. Das Stadium der Morphogeneseruhe variiert je nach Tem-
peratur (Tabelle 4) und in gewissem MaBe von Ei zu Ei. So sistiert die Morphogenese
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unter den relativ giinstigen Bedingungen bei 6,8 °C (Abb. 42a) bereits im Stadium 7
oder, in etwa 759, der Fille, im Stadium D 9.

Bei 15,6 °C fillt die Gesamtdormanz in die Stadien 7 und D 9. Etwa 259, der
Eier vollenden die Entwicklung bis zum Schliipfen. Die iibrigen werden in den Sta-
dien 7 (-8), D 9 und zu geringerem Teil in den Stadien 10 und 11 letal.

Tabelle 4 Baétis vernus: Mittlere Dauer der Dormanz bei verschiedenen konstanten Tempe-
raturen, bezogen auf die sich weiter entwickelnden Eier

I 11 111 v v
Temperatur Entwicklungs- Dauer in Fehler des Dauer der Dor-
°C stadium, in dem  Tagen?) Mittelwertes manz als 9, der
die Dormanz fir P =19, Gesamtentwick-
aunftritt lungszeit
0 7. 3724 + 31 Tage 64
6,8 D9 141 + 8,5 Tage 67
15,6 1.7(—8) 217 + 14,4 Tage 50
2.D9 132 + 4,5 Tage 40 } %0
20 6—8 ? - —

1y Wihrend des letzten Teils dieser Frist entwickeln sich die Eier vom Stadium 7 bis zum
Stadium 8.

2) Die hier angegebenen Mittelwerte weichen von den aus der graphischen Darstellung fiir
509, ablesbaren auf Grund der Berechnung als arithmetisches Mittel etwas ab (vgl. Abb. 42a—d,
s. dort auch die brigen Daten).

Die Erhéhung der Temperatur auf 20 °C hat zur Folge, dall die Morphogenese-
ruhe im Mittel noch friither einsetzt als bei 15,6 °C, meist schon im Stadium 6, z. T.
im Stadium 7. Das Stadium D 9 fehlt dann. Die Morphogeneseblockierung erfolgt
spitestens im Entwicklungsstadium 7. Das gilt auch, wenn dieses Stadium nicht
bei 20 °C, sondern unter anderen Temperaturbedingungen ausgebildet wurde. Falls
die Entwicklung iiber das Stadium 7 hinaustiihrt, bei etwa 159, der Eier, wird sie
meist vor dem Schliipfen der Larven nicht wieder unterbrochen, denn Dormanz im
Stadium D 9 tritt nicht auf. Die restlichen Eier bei 20 °C werden letal.

Auch durch die Erniedrigung der Temperatur gegeniiber 6,8 °C auf 0 °C wird
die Morphogenese in jedem Fall im Stadium 7 abgebrochen. Doch konnen unter
diesen Bedingungen anders als bei 15,6 und 20 °C fast alle Embryonen die Morpho-
genese wieder beginnen und bis zum Stadium 10—11 fiihren.

Praedormanzmorphogenese bis zum Stadium 6 lduft zwischen +0,5 und
20 °C ab; anfiinglich auch noch bei 24 °C, bis zum Stadium 4, doch sterben die
Embryonen bei dieser Temperatur nach wenigen Tagen. Postdermanzmorpho-
genese ist zwischen -} 3,6 °C und mindestens 24 °C, bis zum Stadium 10—11 auch
noch bei 0°C moglich.
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Im Entwicklungsabschnitt zwischen den Stadien 7 und D 9 tritt nach den ge-
schilderten Versuchen Dormanz auch bei Temperaturen ein, die vorher und nachher
unverzogerte Entwicklung gestatten. Dadurch wird diese Dormanz als Diapause,
als endogene Entwicklungsverzogerung, charakterisiert (vgl. Way 1962). Eine Ver-
kiirzung der Phase der Morphogeneseruhe mit abnehmender Temperatur, also Be-
schleunigung der Entwicklung bei den gleichen Temperaturbedingungen, bei denen
die Morphogenese der Prae- und Postdormanz proportional verlangsamt wird, ist
ebenfalls ein in der Diapause hdufig verwirklichtes Merkmal. Bei B. vernus de-
monstriert dieses der Vergleich der Entwicklung bei 15,6 mit jener fiir 6,8 °C:
Hier sieht man bei abnehmender Temperatur eine Verkiirzung der Gesamtentwick-
lungszeit und damit der Dormanz (Abb. 42a, b).

Bei einer Temperaturerniedrigung bis an die untere Temperaturschwelle der
Morphogenese, bei 0 °C, ist diese Erscheinung nicht mehr zu beobachten (Tabelle 4).
Hier konnte eine Verkiirzung der Diapausedauer durch starke Verlangsamung der
iibrigen Entwicklungsvorgiinge verdeckt sein (vgl. S. 537).

Bei 15,6 °C besteht die Diapause von B. vernus aus 2 Abschnitten: Einem 1.,
wihrenddessen vom Stadium 7 an eine langsam fortschreitende Morphogenese bis
zum Stadium D 9 fithrt. Dieser Abschnitt besteht wahrscheinlich aus einer 1. Phase
mit vollstindig sistierter und einer 2. mit verlangsamter Morphogenese. Er wird
im folgenden als ,,Diapause mit verlangsamter Morphogenese* (= Dor-
manz I: vgl. Abb. 42b) bezeichnet. Der 2. Abschnitt, die ,, Diapauseohne Morpho-
genese® (= Dormanz II), tritt im Stadium D 9 ein.

Diese Gliederung der Diapause ist nicht nur bei 15,6 °C, sondern bei allen Tempe-
raturen zwischen +3,6 und 15,6 °C nachweisbar, was die Hinweise auf die ,,Dor-
manz I und die ,,Dormanz IT* in den Abb. 42 a—d hervorheben sollen. Auch wenn
bei 6,8 °C die Dauer der Dormanz I als relativ kurz erscheint (Abb. 42a, Abb. 43D),
so nimmt sie immerhin ebensoviel Zeit in Anspruch wie die gesamte {ibrige embryo-
nale Morphogenese. Vor allem der aus der Abb. 43b hervorgehende kontinuierliche
Ubergang zu lingeren Entwicklungszeiten fiir die Diapause mit Morphogenese ober-
halb und unterhalb von 7 °C zeigt, daB die Werte fiir 15,6 und 6,8 °C nur die Extreme
der Morphogenesegeschwindigkeit darstellen: Bei 15,6 °C tritt die geringste Ge-
schwindigkeit, also die lingste Dauer der Diapause mit Morphogencse, bei etwa
6,8 °C die groBte Geschwindigkeit, also die kiirzeste Dauer der Diapause mit Morpho-
genese auf.

Diese Befunde sowie die bei 20 °C haufig schon im Stadium 6 einsetzende Si-
stierung der Morphogenese lassen auf eine physiologische Umstellung schlieflen, die
zu mehr oder weniger starker Verlangsamung der Morphogenese tiihrt unter vorher
und nachher nicht hemmend wirkenden Temperaturen. Spéatestens mit dem
Stadium 7 beginnt demnach allgemein die Diapause,.
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3. Kombination zweier Temperaturstufen

Wie die Ergebnisse bei den untersuchten konstanten Temperaturen erkennen
lassen, treten in allen Fillen bei B. vernus Entwicklungsverzogerungen mindestens
voriibergehend und bei einem Teil der Eier auf. Verlangsamung der Entwicklung
bis zum Stillstand, wie sie bei 0 °C eintritt, oder Letalitit lassen bei Temperatur-
konstanz nicht erkennen, welche Entwicklungspotenzen im so behandelten Embryo
schlummern. Dies Problem kann durch Uberfiihrung der in Frage kommenden Ent-
wicklungsstadien in giinstige Temperaturen erhellt werden.

) Priifung der Beeinflussung der Diapause bei konstanter Temperatur von 15,6 °C
durch Ubertragung der Eier nach 6,8 °C

Bei einer Temperatur von 15,6 °C verhindert die nach lingerer Einwirkungs-
dauer eintretende Letalitit (Abb. 42b), daB eine Beeinflussung der Diapause durch
diese Temperatur sichtbar wird. Durch Ubertragung der Eier auf 6,8 °C kann diese
Frage untersucht werden, weil bei dieser Temperatur Diapausebeendigung und Mor-
phogenese moglich sind (vgl. Abb. 42a). Die qualitativen und quantitativen Ver-
anderungen des Entwicklungsverhaltens gegeniiber einer Temperatur von konstant
6,8 °C lassen Schliisse auf Verinderungen zu, die unter der vorhergehenden Ein-
wirkung der Temperatur von 15,6 °C entstanden.

In1- oder 2monatigem Abstand fibertrug ich Eier von 15,6 nach 6,8 °C und priifte ihre Ent-
wicklungspotenz. Man erhiilt aus jedem Versuch eine Ubersicht iiber den Entwicklungsverlauf,
wie es an einem Beispiel in Abb. 44 dargestellt ist. Die Ergebnisse aller Versuche sind in der Ta-
belle 5 zusammengestellt.

Wiihrend in der Praediapause bis zum Stadium 7 und in der Postdiapause bei
15,6 °C Morphogenese ohne Verzigerung méglich ist (Abb. 43a und ¢), wird die Dia-
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Abb. 44, Buétis vernus: Eientwicklung bei 6,8 °C nach 90tigigem Aufenthalt bei 15,6 °C im An-
sehluf an die Eiablage. Uber die Darstellungsweise vgl. Abb. 42. Mittelwert fiir 10 Gelege, Stich-
probenumfang 173 Eier.
Ordinate: Stichprobenanteile, geordnet nach der Aufeinanderfolge der Stadien, in 9.
Abszisse: Zeit nach Ubertragung nach 6,8 °C in Tagen.
35 Zool. Jb. Anat. Bd. 86




J

42

Tabelle 5 Baétis vernus: Entwicklung der von 15,6 nach 6,8 °C ibertragenen Eier (vgl. Abb. 44)
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Nach der Eiablage einen Tag bei etw 6—8 °C, anschlieBend bis zur Ubertragung nach 6,8 °C Inkubation bei 15,6 °C. Alle Daten sind
Mittelwerte fiir 10 Gelege. Die Zeitangaben fir 509, in den jeweiligen Entwicklungsstadien ergeben sich aus graphischen Darstellungen

nach der Art der Abb. 44.
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pause unter diesen Bedingungen gegeniiber 6,8 °C stark verlingert, oder die Ent-
wicklung fiihrt in etwa 759, der Fille zur Letalitit (Abb. 42 b). Wie aus der Tabelle 5,
Spalte X, hervorgeht, bleiben die Eier nach Ubertragung auf 6,8 °C noch lange Zeit
zur Weiterentwicklung bis zum erfolgreichen Schliipfen befdhigt: Nach 307tégiger
Morphogeneseruhe in den Stadien 7 und D 9 sind noch 839, der Eier nicht sichtbar
geschidigt (Tabelle 5, Spalte X, Zeile 6). Darunter miiten gemill Abb. 42b etwa
609 sein, die bei einer konstanten Temperatur von 15,6 °C nicht mehr schliipften,
bei denen also die Beendigung der Diapause entweder vollstéindig blockiert wiire oder
bei denen ihre Beendigung auf Grund der einsetzenden Entwicklung zur Letalitéit
nicht mehr in Erscheinung triite. Die Entscheidung in dieser Alternative ermoglicht
die folgende Beobachtung.

Die Fristen, welche nach Ubertragung der Eier von 15,6 nach 6,8 °C bis zum
Beginn der Morphogenese der Postdiapausephase noch notwendig sind, werden
laufend kiirzer (Spalten IV und V der Tabelle 5). Dasselbe gilt fiir das Schliipfen
(Spalten VI und VII). Demnach lassen sich Prozesse zur Verkiirzung der Dia-
pausezeit bei 15,6 °C aufweisen. Sie fiihren eine kontinuierliche Anniiherung an
die Schwelle zur Postdiapause herbei.

Nach den in Tabelle 5 dargestellten Ergebnissen kann die Frage gepriift werden,
ob bei 15,6 °C zwischen den Stadien 7 (—8) und D 9 ein auffilliger Unterschied der
Geschwindigkeit der Diapausebeendigung besteht. Aus der Spalte III der Tabelle 5
1Bt sich der Anteil der Eier der Stadien 7 und 8 bei Versuchsbeginn entnehmen. Wie
ein Vergleich mit der Spalte V erkennen liBt, verringert sich die Zeit bis zur Beendi-
gung der Diapause mit etwa gleicher Geschwindigkeit, unabhéngig davon, ob noch
die Stadien 7—8 oder bereits das Stadium D 9 iiberwiegt.

Ergebnis: Prozesse zur Diapausebeendigung laufen bei 15,6 °C nach Priifung
durch Einbringen von Stichproben in giinstigere Temperatur (6,8 °C!) auch in Eiern
ab, die bei Temperaturkonstanz nicht zum Schliipfen kommen.

B) Untersuchung der bei 0 °C auftretenden Dormanz

Temperaturerniedrigung von 15,6 auf 6,8 °C beschleunigt die Beendigung der
Diapause. Uber die Verhiiltnisse bei 0 °C 148t sich etwas aussagen, wenn die Potenz
zum Wiederbeginn der Morphogenese durch regelm:iBige Ubertragung von Eiern auf
15,6 °C iiberpriift wird. Diese Inkubationstemperatur wurde gewéhlt, weil sie unver-
zogerte Morphogenese, jedoch nur sehr verzogerte Diapausebeendigung gestattet
(Tabelle 5, Abb. 43a und c).

In der Abb. 45 entspricht jede Kurve dem Ergebnis eines Versuchs mit be-
stimmter Dauer des vorhergehenden Aunfenthalts bei 0 °C. Am Anfang wurde bis zum
Erreichen des Stadiums 7 bei 6,8 °C inkubiert, um die Beeinflussung durch niedrige
Temperatur auf die Diapausephase vom Stadium 7 an zu beschrinken (vgl. S.540),

356%
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Der Verlauf der Schliipfperiode, repréisentiert durch je eine Kurve (Abb. 45),
ist in allen Versuchen gleichartig: Sie beginnt etwa 6 Tage nach dem Temperatur-
wechsel und ist in der Regel bereits nach weiteren 7 Tagen beendet, von wenigen
Nachziiglern abgesehen. Die Kurven erhalten dadurch ein kennzeichnendes Aus-
sehen mit 2 Knickstellen, die Anfang und Ende der Schliipfperiode markicren. Die
Morphogenese verliuft iiber das Stadium N 9 (vgl. Tabelle 1). Die Differenz zwischen
dem oberen, annihernd abszissenparallelen Kurventeil und 1009, entspricht dem
Anteil in den Stichproben, welcher die Diapause nicht beendet hat. 50%ige Dia-
pausebeendigung wird demnach zwischen dem 16.(Kurve 1) und 35. Tag Kurve II)
bei 0 °C erreicht.

Der Nachweis der Moglichkeit, da zwischen dem 16. und 35. Tag bei 0 °C 509,
der Embryonen die Diapause beenden konnen, fiihrt zu der Frage, wodurch die
12monatige Dauer der Morphogeneseruhe bei konstant einwirkender Temperatur
von 0 °C (Tabelle 4) bedingt ist, wenn andererseits bei dieser Temperatur Morpho-
genese stattfinden kann (Abb. 42d). Es muf sich um eine Dormanz handeln
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Abb. 45. Baélis vernus: Das Schliipfen der Larven bei 15,6 °C in Abhingigkeit von der Dauer
des vorhergehenden Aufenthalts bei 0 °C. Ubertragung nach 0 °C im Stadium 7, nach 27 Tagen
bei 6,3 °C. Mittelwerte fiir Stichproben aus 5 Gelegen, Stichprobenumfang 200250 Kier.
«6,8 — 0 °C (Stadium 7). Beginn des Aufenthalts bei 0 °C.

D>~ Beginn des durch die Signatur gekennzeichneten Versuchs: jeweils Ubertragung von
0 nach 15,6 °C.
A-——— Kurve I: Ubertragung nach 15,6 °C 43 Tage nach Eiablage (= nach 16 Tagen bei
0 °C).
O Kurve II: Ubertragung naeh 15,6 °C 61 Tage nach Xiablage (= nach 34 Tagen bei
0 °C).
O Kurve I1I: Ubertragung nach 15,6 °C 90 Tage nach Eiablage (= nach 63 Tagen bei 0 °C)

Kurve 1V: Ubertragung nach 15,6 °C 122 Tage nach Eiablage =nach 95 Tagen bei
0 °C).

Gestrichelte Linie: geschitater Kurvenverlauf.

Ordinate: Schlipfanteile in %,

Abszisse: Zeit nach Eiablage in Tagen.
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welehe nicht mit der Diapause identisch ist. Zur Kennzeichnung dieses
Unterschiedes soll fiir diese Phase wie fiir die iibrigen Entwicklungsabschnitte die
Abhiingigkeit ihrer Dauer von der Temperatur festgestellt werden. Die Ergebnisse
enthilt die Abb. 46.

Die Kurve wurde in analoger Weise wie fiir die Morphogenese im Prae- und Postdiapause=
absehnitt (Abb. 48a und c¢) gewonnen. Da eine klare Abgrenzung des Ubergangs vom Ruhe-
stadium zum Stadium 8 nicht moglich ist, wurde fiir diesen Versuch die Zeit bis zum Beginn der
Katatrepsis gemessen. Der Anteil der Morphogenese an der Dauer dieses Entwicklungsabschnitts
betriigt z. B. bei 6,8 °C weniger als ein Zehntel der Zeit (vgl. Tabelle 1), ist also quantitativ ge-
ring. Direkte Beobachtungen bei verschiedenen konstanten Temperaturen bestitigten diese un-
gefihre zeitliche Beziehung. Die Eier wurden im Stadium 6, nach 14 Tagen bei 6,8 °C, fiir 184 Tage
auf 0 °C gebracht, um die Diapause zu beenden. Zur Adaptation blieben alle Eier vor Versuchs-
beginn 24 Std. bei 6,8 °C.
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Abb. 46. Baétis vernus: Abhingigkeit der Dauer (Kurve I, Ordinate links) und der Entwicklungs-
rate (Kurve I1, Ordinate rechts) der nach Abschluf der Diapause auftretenden Dormanz von der
Temperatur. Vorbehandlung der Eier: Nach der Eiablage 14 Tage 6,8, 184 Tage 0 und 24 Std.
6,8 °C vor der Ubertragung auf die Versuchstemperaturen. Fiir die Kurve I ist der Fehler des
Mittelwertes (sx) fir P = 19, eingezeichnet.

Ordinate links: Entwicklungszeit in Tagen.

100
Ordinate rechts: Entwicklungsrate: T T = Zeit in Tagen.

Abszisse: Temperatur in °C.
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Ein Vergleich mit den Ergebnissen fiir die Morphogenese im Prae- und Post-
diapauseabschnitt (Abb. 43a und e) l4Bt einen dhnlichen Verlauf aller 3 Tempera-
tur-Zeitkurven (Kurve I) und ihrer Reziproken (Kurve II) erkennen. Der Tempe-
raturkoetfizient (Q,) der Entwicklungsgeschwindigkeit betrigt (berechnet fiir 15,6
und 10 °C):

Q1 (pa) = 3,39.

Dieser Wert stimmt fast mit jenem der Morphogenese im Postdiapauseabschnitt
iiberein, wahrend gegeniiber der Praediapausemorphogenese eine grioflere Differenz
besteht (S. 537).

Bei den im unteren Temperaturbereich erkennbaren Differenzen zwischen den Kurven sind
Zufallsursachen nicht auszuschlieBen, weil die relativ grofie Schwanknng der Temperatur um den
angegebenen Mittelwert (4,3 4 0,5°C und 0 4 0,8 °C) hier relativ grofle Geschwindigkeits-
unterschiede zur Folge haben konnte. Fir die Gesamtdauer dieser Phase ohne Morphogenese ist
zu beriicksichtigen, dal wihrend der Zeit vor Versuchsbeginn bei dem Aufenthalt von 184 Tagen
bei 0 °C (vgl. Legende der Abb. 46) die hier betrachtete Entwicklungsphase bereits z. T. ablief.
Der nach Abzug einer Diapausezeit von 26 Tagen (vgl. Abb. 49) errechnete Wert einer Gesamt-
dauer von 316 Tagen bei 0 °C kommt dem der Tabelle 4 mit 372 Tagen nahe. Vollstindige Uber-
einstimmung kann nicht erwartet werden, weil die fiir Tabelle 4 ausgewerteten Gelege schon im
Entwicklungsstadium 3 nach 0 °C iiberfiihrt wurden.

Ergebnis: Durch Einbringen von Stichproben in hohere Temperatur (15,6 °C)
148t sich die etwa 12m0na,tige Dormanzzeit bei 0 °C aufgliedern in:

1. eine relativ kurze echte Diapause und 2. eine folgende, durch den EinfluB
niedriger Temperatur bedingte Dormanz. Die Dauer der echten Diapause von
etwa 11 Monaten bei 15,6 (Abb. 42b) und etwa 3 Monaten bei 6,8 °C (Abb. 48) ver-
ringert sich bei 0 °C auf etwa 1 Monat. Die anschlieBend folgende Phase der Morpho-
geneseruhe zeigt in ihrer Dauer eine dhnliche Temperaturabhingigkeit wie die in
Abb. 43¢ dargestellte Postdiapausemorphogenese.

) Untersuchung der bei 6,8 °C auftretenden Dormanz durch Ubertragung der Eier
nach 15,6 °C

Bei mittleren Temperaturen innerhalb des Temperaturtoleranzbereiches der Ent-
wicklung von B. vernus, bei etwa 7 °C, ist vollstindig Entwicklung von der Eiablage
bis zum Schliipfen trotz Temperaturkonstanz fiir fast alle Eier miglich (Abb. 42a).
Die Dauer der Entwicklung in den einzelnen Abschnitten 146t sich daher bereits bei
Temperaturkonstanz feststellen. Eine analoge Versuchsgruppe wie bei 0°C mit
regelméBiger Ubertragung von Eiern nach hoheren Temperaturen erscheint aber als
notwendig, um einen Vergleich mit den Ergebnissen der Ubertragung von 0 nach
15,6 °C moglich zn machen.

Zu diesem Zweck wurden Versuche mit 11 und 15,6 °C als Inkubationstemperatur an-

gestellt. Hinzu trat ein Kontrollversuch, fir den die Stichproben ebenfalls vom Stein abgelost
wurden, aber im ibrigen unter denselben Bedingungen wie vorher verblieben. In jedem Fall
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wurde nach 82- (Abb. 47, Versuch 1), 119- (Versuch II) und 151tigiger (Versuch III) Vorbehand-
lung bei 6,8 °C mit der Inkubation begonnen.

Die Schliipfintensitét, also die Anzahl geschliipfter Larven pro Zeiteinheit,
in den Versuchen desselben Zeitpunkts nimmt anfangs mit der Temperatur zu (Abb.
47, vgl. z. B. die Kurve I fiir a—c¢), was durch die Starke der Steigung der Kurven
veranschaulicht wird. Dies diirfte bezeichnend fiir solche Eier sein, welche die Dia-
pause vor Versuchsbeginn vollstindig abgeschlossen haben. Ist die Diapause nicht
ganz abgeschlossen, tritt mit zunehmender Temperatur zunehmende Entwick-
lungsverzogerung auf. In der Abb. 47 demonstriert dies der von 15,6 iiber 11
nach 6,8 °C zunehmende Schliipfanteil des jeweiligen Versuches (vgl. z. B. die Kur-
ven I, Abb. 47a—c) und bei 15,6 °C die deutliche Scheidung in einen 1. Kurventeil
mit groBer Steigung, also hoher Schliipfintensitit, und einen 2. Kurventeil mit
schnell abnehmender Steigung. Als vollstindig beendet gilt die Diapause nur, wenn
die Eier sich unverzogert entwickeln.

Aus der Zeitdifferenz zwischen den Summenprozentkurven fiir das Sehliipfen (Abb. 47,
Kurven ausgezogen) und fiir den Beginn der Postdiapausemorphogenese (Kurven gestrichelt) 1a5t
sich die ungefihre Dauer der Postdiapausemorphogenese ablesen. Sieist, wie bei Vergleich
der Versuche I und III der Abb.47b und ¢ zeigt, im Mittel annihernd konstant, unabhingig
von der Dauer der vorhergehenden 6,8 °C-Behandlung und dem Grad der Diapausebeendigung
bei Versuchsbeginn. Unterschiede in der mittleren Dauer der Entwicklung bis zum Schliipfen
entsprechen daher Unterschieden der Dormanzdauer.

~ Die Schliipfintensitit in den Versuchen I und II bei 15,6 °C (Abb. 47a) ist an-
niihernd gleich, wie auf Grund der anndhernd gleichen Steigung im mittleren Teil
der Kurven zu erkennen ist. Im Versuch I sind es etwa 30%,, die ohne diapause-
bedingte Entwicklungsverzogerung schliipfen. Bei 11 °C (Abb. 47b) dagegen zeigt
die Kurve I gegeniiber 1T und III und bei 6,8 °C (Abb. 47a) zeigen sogar die Kurven I
und IT gegeniiber I1T auch im Anfangsteil ihres Verlaufs eine deutlich geringere Stei-
gung. Demnach wird bei 11 und 6,8 °C die Entwicklung noch dureh Vorginge ver-
zogert, die bei 15,6 °C nicht wirksam werden. Unterschiede in der Dauer der Post-
diapausemorphogenese kinnen nach den vorher geschilderten Befunden ebensowenig
wie solche der Postdiapausedormanz (vgl. Abb. 46) Differenzen diesen Ausmalies
erklaren. Man muB vielmehr schliefen, daB gegen Ende der Diapause hohere Tempe-
raturen einen groBeren Anteil der Eier sofort zur Aufnahme der Morphogenese stimu-
lieren konnen als niedrigere. Gemé8 der gefundenen zunehmend spéiter einsetzenden
unverzogerten Entwicklung von 15,6 °C mit =< 82 Tagen (Abb. 47a, Kurve I) iiber
11 °C mit etwa 119 Tagen (Abb. 47b, Kurve II) nach 6,8 °C mit etwa 151 Tagen
(Abb. 47¢, Kurve III) scheint die Wirksamkeit von der Temperaturhohe oder der
Temperaturdifferenz abzuhiéingen. Die Begrenzung dieser Entwicklungspotenz wird
demonstriert, wenn die bei 15,6 °C verzogert oder gar nicht mehr schliipfenden Eier
in ihrer Entwicklungsgeschwindigkeit hinter jenen fiir die niedrigeren Temperaturen
zuriickbleiben.
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Die fiir eine konstante Temperatur von 6,8 °C ermittelte Dormanzdauer (vgl.
Abb. 42a, Tabelle 4) gliedert sich demnach in 2 Abschnitte: Einen 1. Abschnitt
»,echter Diapause®, dessen Dauer durch Temperaturerhthung verlingert wird,
und einen 2., in dem Aktivierung zur Morphogenese durch Temperatur-
erhohung moglich ist. Dieser 2. Abschnitt ist nicht identisch mit der im vorigen
Kapitel erwdhnten Morphogeneseruhe der Postdiapause (vgl. S. 545). Das so erhaltene
Versuchsergebnis zur Diapausedauer bei 6,8 °C gibt die Abb. 48. Die aus der Kurve
ablesbaren Zeiten sind auf Grund der analogen Versuchsbedingungen mit den aus
der Abb. 45 hervorgehenden fiir 0 °C vergleichbar: Die nach Reduktion der Dor-
manzdauer auf den 1. Abschnitt, der ,,echten Diapause®, erhaltene mittlere Dia-
pausedauer von etwa 3 Monaten (100 Tage) iibertrifft immer noch jene fiir
0 °C mit etwa 1 Monat (Abb. 45).
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Abb. 47. Baétis vernus: Entwicklungsgeschwindigkeit in Abhiingigkeit von der Dauer des Aufent-
halts bei 6,8 °C vom Zeitpunkt der Eiablage und von der Imkubationstemperatur. Summen-
prozentkurven der Postdiapausestadien (gestrichelte Kurve) und der geschliipften Larven (aus-
gezogene Kurve). Mittelwerte fiir Stichproben aus 8 Gelegen, Stichprobenumfang 200 —250 Eier.
A Inkubationsbeginn nach 82 Tagen bei 6,8 °C (Kurve I)

—[] Inkubationsbeginn nach 119 Tagen bei 6,8 °C (Kurve II)

O Inkubationsbeginn nach 151 Tagen bei 6,8 °C (Kurve III)

a) Inkubation bei 15,6 °C,

b) Inkubation bei 11 °C,

¢) Kontrolle: ohne Temperaturerhéhung nach Ablosen der Stichproben vom Stein,

< — Termin des durch die Signatur gekennzeichneten Versuchs.

Aus der Differenz zwischen den gestrichelten und den ausgezogenen Kurven ergibt sich die Dauer
der Postdiapausemorphogenese.

Ordinate: Anteile der Entwicklungsstadien in 9.

Abszisse: Zeit nach Eiablage in Tagen.
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Eier, die vom Stein abgelist wurden, beginnen unter denselben AuBenbedingungen regel-
mifig die Postdiapausemorphogenese etwas frither als die am Stein verbliebenen. Ich verglich
jeweils benachbarte Teile von 8 Gelegen, von denen einer vom Stein abgelost wurde, aber noch
am ubrigen Gelege festhing, der andere am Stein haftete. Wahrend z. B. im haftenden Gelegeteil
im Mittel 39,9 %, geschliipft waren, waren es im abgelosten bereits 51,3 9, bei 6,8 °C. Es muB her-
vorgehoben werden, dall diese Manipulationen die Gliederung des Entwicklungsverlaufs nicht
verdndern. Nur spite Entwicklungsstadien sind auf diese Weise zum Beginn der Morphogenese
zu stimulieren: Wenn Teile desselben Geleges zu verschiedenen Zeiten nach Eiablage vom Stein
abgeldst werden, schlipft nur der jeweils sensible Teil der Eier des dlteren Versuchs frither als bei
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den folgenden. Dieses demonstrieren die Kurven des Schliipfens der Abb. 47¢ (Kurven I—IIT),
wenn der anfingliche Entwicklungsvorsprung der frither abgelésten Proben nach einiger Zeit ver-
lorengeht, so daB zunichst die Kurven I und II und schlieBlich auch die Kurve III fast die gleichen
Werte erreichen.

Ergebnis: Die Gesamtdauer der Dormanz gliedert sich bei 6,8 °C in einen
1. Abschnitt ,,echter Diapause®, welcher linger ist als der vergleichbare hei 0 °C. Er
ist dadurch gekennzeichnet, daf} die Morphogeneseruhe auch bei Temperaturerhhung
nicht abgebrochen wird. Im 2. Teil der Dormanz bleiben die Kier bei einer kon-
stanten Temperatur von 6,6 °C in Dormanz, wihrend sie nach Temperaturerhéhung
in Morphogenese eintreten. Hinzu kommt, daBl die Morphogenese bei Eiern, die vom
Stein abgelost wurden, gegeniiber solchen, die am Stein haften, frither beginnt.
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Abb. 48. Baétis vernus: Anteil der Eier, der die Diapause beendete (Postdiapauseanteil) in Ab-
hiingigkeit von der Dauer des Aufenthalts bei 6,8 °C. Prifung durch Inkubation von Stichproben
bei 15,6 °C, Feststellung des Anteils unverziogert schliipfender Larven (vgl. Abb. 47). Mittelwerte
fiir 5—8 Gelege, Stichprobenumfang 200—250 Eier.

Ordinate: Postdiapauseanteil in %,

Abszisse: Zeit nach Eiablage mit Aufenthalt bei 6,8 °C in Tagen.

8) Die Folgen voriibergehender Einwirkung von Temperaturen unter dem Gefrier-
punkt: Beeinflussung der Diapause und die Kélteresistenz

Zwischen 15,6 und 0 °C nimmt die Diapausedauer mit sinkender Temperatur
ab. Es eghle]qt _sichddie Frage, ob und in welchem MaB diese Tendenz noch bei nega-
tiven &Uenﬁ-ﬁe?&%mmw anhilt. Die Moglichkeit, dies zu untersuchen, wird durch das
AusmalB der Kilteresistenz bestimmt. Diese Tatsache hat zwangsliufig eine gemein-
same Prifung beider Probleme zur Folge. Abgesehen aber von dieser Beziehung
erscheint es auch als wichtig, den Grad der Kiltesensibilitit oder Resistenz wihrend
der gesamten Embryogenese zu verfolgen, um festzustellen, ob eine Synchronisie-
rung mit der Diapause auftritt. Zusammenfassungen iiber die Kilteresistenz bei In-
sekten geben Sart (1961) und Asanina (1966).
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Tabelle 6  Baétis vernus: Die Wirkung kurzfristiger Frostbehandlung auf die Eier: Kilte-
resistenz und Beeinflussung der Diapause

I 11 T11 v s VI VII VIII
= . :
L 13 ~ < =
= (Y o =} »n @ o
= Ec 5 5. 2 2 Py
£ = = b b =8 S« = ZEEa
. = S = 2o - o 2 5 = 2R o
= = o - 53 = = 2 & A aw 2 8
Z 2 =% = a5 = =] — — g &5
= f b Mg ® 40 xKF T2 TEE 2
s B g€ S E9 5~ gf B2 EESE
5 £ ¥ £3%% ¥ 2@ % =
SO f2 B£: A5 AEF =% SN
a b a b a b
1 79 etwa 90 7 3 2 2 0 0 19 0
2 106 107 14 5 2 2 0 0 0 0
3 95  etwa 90 27 7 2 2 32,5 0 48,6 0
4 121 etwa 110 50 D 9Y) 2 2 66 0 71 0
5} 185 110 82 D 91) 3 4 73 475 19 22
6 265 284 122 D9y 3 3 94,6 4656 94,5 36,5
7 — 79 197 D9y 2 2 - — — 62
8 - 95 197 D 91) 2 4 — — - 13,7
9 111 — 197 D 9 2 8 — — 73,9 —
10- 120 — 197 D 9Y) 2 25 — — 29,2 —
11 96 101 197 D9A—- 2 2 — - 27,1 1,0
10
12 103 — 197 D9A—- 2 4 — — 0 —
10
13 51 56 197 11 2 2 — — 7,8 10,7
14 — 127 > 180 D 9y 10—-14 2—4 — — - 98
15 — 37 >180 D9A— 10—14 2 — — - 51,5
11
16 - 31 > 180 DO9A—- 10-—14 4 — - — 32
11
17 - 88 >180 D9A— 10—14 3 — — — 82
10
18 — 74 > 180 11 10-—-14 3 — — — 0

a) Frostbehandlung bei —12 bis — 16 °C.

b) Frostbehandlung bei — 26 bis — 30 °C.

Fiir alle Versuche Stichproben aus mindestens 5 Gelegen, Versuche 4 —6 und 9—13 jeweils
nach Stichproben aus denselben Gelegen.

D9 A: Stadium D 9 in Katatrepsis.

1) Neben dem Stadium D 9 die iibrigen typischen Diapausestadien.
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Vom Stein abgeldste Eier wurden in Wasser eingefroren oder, oberflichlich abgetrocknet,
in abgedichteten Paraffinblocken der Kilte ausgesetzt. Die Ergebnisse waren bei beiden Me-
thoden gleich. Von der Eiablage bis zum Versuchsbeginn waren die Gelege bei 6,8 °C gehalten
worden (Tabelle 6, Spalte I1I). Die Stichproben blieben zur Adaptation vor und nach der Frost-
behandlung einige Tage bei 0 °C (Spalte V). Zur Prifung des Entwicklungsstandes wurde bei
15,6 °C inkubiert. Als ,,aktiviert gelten Eier, die dabei innerhalb von 2 Wochen die Morpho-
genese beginnen. Die Eier stammten zu gleichen Teilen aus mehreren, meist 5 Gelegen. Unregel-
méBige Schwankungen der Ergebnisse sind trotz gleicher Versuchsbedingungen nicht ungewéhn-
lich, sie werden vor allem durch oft erhebliche Unterschiede der Kilteresistenz verschiedener Ge-
lege bedingt. Es konnte nur in 2 Temperaturbereichen experimentiert werden: —12 bis —16,
als — 14 °C bezeichnet (Spalten II, VII, VIIIa), und — 26 bis — 30, als — 28 °C bezeichnet (Spal-
ten I1, VII, VIIIb). Als resistent gegen die gepriiften Temperaturen gelten Eier, die sich nach der
Frostbehandlung bis zum Schliupfen entwickeln (Spalte VIII). Dies festzustellen erscheint als
wichtig, weil in einigen Fillen Spatschiden auftreten, so dafi die Postdiapausemorphogenese
zwar begonnen, aber wegen Letalitit nicht beendet wird. Die Diapause gilt in solchen Fillen als
aufgehoben (Spalte VII).

Entgegen dem, was die natiirlichen Umweltverhiltnisse der Population er-
warten lieBen, ist hohe Kédlteresistenz vorhanden. Sie erreicht ihr Maximum
einige Zeit nach Diapausebeginn (Versuch 6 und 7) und klingt wihrend der Postdia-
pause aus (Versuche 15,16,17 und 18). Wéhrend in Versuchen des Jahres 1964/65
die Kiltesensibilitit nicht vor der spiten Postdiapause erkennbar zunahm (Ver-
suche 14—18), erwiesen sich 1966/67 alle Postdiapausestadien als etwa gleich emp-
findlich, obgleich eine geringe Steigerung zu den fortgeschrittenen Stadien noch in
Erscheinung tritt (Versuche 11—13). Wie ein Vergleich der Versuche 7 und 8 mit
14 und 16 aber zeigt, unterscheiden sich beide Versuchsserien schon in der Diapause
in gleicher Weise. Es muB offenbleiben, ob die ungleiche Adaptationszeit darauf Ein-
fluf hat. Die Letalitdtsrate hingt sowohl vom Grad der Abkiihlung als auch von
der Einwirkungsdauer der Frosttemperatur ab (Versuche 5—10).

Der Vergleich des Versuchs 4 (Tabelle 6) mit den in der Abb. 49 dargestellten
Befunden (Sdule fiir das Stadium D 9) beweist, dal die Diapausebeendigung
bei —14°C gegeniiber 0° C beschleunigt wird: Wéhrend nach etwa 22 Tagen
bei 0 °C 509, der Eier die Diapause beenden, sind es nach 2 Tagen —14 °C bereits
66 %. In den Versuchen 3 und 5 deutet sich dasselbe an, nur sind die Vergleichsmog-
lichkeiten weniger giinstig. Die angewendeten Kélteperioden reichen nicht aus, um
alle iiberlebenden Eier zu aktivieren: Es bleiben einige iibrig, welche die Morpho-
genese frithestens nach mehrwochigem Aufenthalt bei 6,8 oder 0 °C wieder aufneh-
men (Versuche 1, 3, 4 und 5, Vergleich der Spalten VIIa und VIIIa). Fiir quantita-
tive Angaben iiber das Ausmall der Verkiirzung der Diapausezeit bei —14 °C ge-
niigen die Befunde nicht.

Die Ergebnisse bei — 28 °C lassen sich wegen der zu spit einsetzenden Resistenz fiir diese
Fragestellung nicht verwenden. Sie stellen aber Beispiele dar fiir das Auftreten von Spatschiden:
Infolgedessen ergeben sich fiir die Kélteresistenz geringere Prozentwerte als fiir die Diapause-
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beendigung (Versuche 5 und 6). Die Versuche 14—18 wurden mit Kiern durchgefihrt, die auf
Grund der Dauer der 6,8 °C-Vorbehandlung bereits iiberwiegend die Diapause beendet haben
miiBten, so daB dies Problem auch hier entfills.

Ergebnis: Die Kilteresistenz der Eier von B.vernus nimmt mit dem Fort-
schreiten der Entwicklung zu, erreicht einige Zeit nach Diapausebeginn ihr Maxi-
mum und sinkt oft erst einige Zeit nach dem Beginn der Postdiapausemorpho-
genese wieder merkbar. Diapause und Kilteresistenz sind demnach nicht synchroni-
siert. Das entspricht Befunden Precuts (1964) an den Imagines der Schmalwanze
Ischnodemus sabulets. Bei —14 °C ist die Diapausedauer gegeniiber 0 °C' noch weiter
verkiirzt von etwa 22 Tagen auf wenige (etwa 2) Tage.

¢) Die Beeinflussung des Diapauseauftretens wihrend der Praediapause durch eine
Temperatur von 0 °C
Mit dem Stadium 6 oder 7 beginnt die Diapause, soweit dies nach dem Kri-
terium der Morphogenesehemmung zu beurteilen ist.

Es liegt die Frage nahe, ob sich bereits vor dem Stadium 6 Erscheinungen nach-
weisen lassen, die zur Diapause in Beziehung stehen. Wie schon CAYRroL, JOURD-
wruiL und MissoNIER (1963) fiir die Diptere Pegomyia betae und die Lepidoptere
Agrotis exclamationis nachweisen konnten, ist vor der Beendigung der Praediapause-
morphogenese das Eintreten der Diapause durch niedrige Temperaturen zu ver-
hindern. In Analogie zu diesen Versuchen wurden Gelege in den Entwicklungs-
stadien 3, 5, 7 und D 9 (vgl. Tabelle 1) nach 0 °C iibertragen und in regelméaBigen
Abstéiinden Stichproben bei 15,6 °C auf ihre Entwicklungsfahigkeit gepriift.

Wie die Versuche (Abb. 49) ergeben, ist relativ schnelle Authebung der nor-
malen Determination zur Diapause selbst bei Ubertragung im Stadium 3 mog-
lich. Allerdings ist die dafiir notwendige Einwirkungszeit noch deutlich linger als
bei den élteren Stadien. Demgegeniiber lief sich zwischen den Stadien 5, 7 und D 9
eine signifikante Differenz nicht mehr nachweisen.

Da jedem Versuch eine Gruppe von 5 anderen Gelegen zugrunde liegt, muB der dadurch
verursachte Fehler des Mittelwertes beriicksichtigt werden (vgl. S. 528). Dieser ist bei nur 5 Ge-
legen relativ groB (+ 28%). Da die Versuche mit den Stadien 5, 7 und D 9 sich nur geringfigig
unterscheiden, wurden sie der besseren statistischen Sicherung wegen zusammengefaft und der
Kurve fiir das Stadium 3 gegeniibergestellt (Abb. 50). Der sich ergebende Fehler des Mittelwertes
ist fiir MeBpunkte beider Kurven eingezeichnet. Nahe 0 und 100 %, wird der Fehler schnell ge-
ringer, doch fehlen dafir genaue Zahlen.

Die bei Ubertragung im Stadium 3 nachweisbare Sensibilitdt zur Authebung der
Diapause darf nicht genau auf dies Stadium bezogen werden, weil bei 0 °C die Mor-
phogenese langsam fortschreitet, so daB nach 56 Tagen das Stadium 5 vorherrscht.
Zu diesem Zeitpunkt schliipfen bereits 509, der Larven ohne Verzdgerung bei
15,6 °C (Abb. b0).
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Obgleich die Diapause bei mindestens 509, der Eier im Stadium 5 beendet wird,
entwickeln sich alle Embryonen bei einer konstanten Temperatur von 0 °C bis zum
Stadium 7, in dem die mehrmonatige Morphogenesesistierung auftritt (Abb. 424).
Da im AnschluB an die Diapause die Dormanz der Postdiapause beginnt (vgl.S.546),
wird demnach auch in dieser Entwicklungsphase die Morphogenese nicht vor dem
Stadium 7 unterbrochen, ebenso wie in der Diapause.
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Abb. 49. Baétis vernus: Mittlere Dauer der Aufhebungsphase der Diapause bei 0 °C (50 %, ge-
schliipfte Larven) nach unterschiedlich langer Inkubationsdauer bei 6,8 °C von der Eiablage bis
zum Beginn der 0 °C-Einwirkung. Jede Sdule wurde nach Mittelwerten fiir je b Gelege gewonnen.
Stichprobenumfang 150 —250 Eier, Priifung der Entwicklungspotenz im Abstand von 15—35
Tagen durch Inkubation von Stichproben bei 15,6 °C (vgl. Abb. 50).

Ordinate: Entwicklungsdauer in Tagen nach der Eiablage

Abszisse: Entwicklungsstadien bei der Ubertragung nach 0 °C

Schwarz: Dauer des Aufenthalts bei 6,8 °C bis zum Erreichen des auf der Abszisse angegebenen
Entwicklungsstadiums

Weili: Fiir 509, Schlupf notwendige Dauer des Aufenthalts bei 0 °C.

Abb. 50. Baétis vernus: Schlipfanteil bei 15,6 °C in Abhingigkeit von der Dauer der Kilte-
vorbehandlung bei 0 °C und dem Entwicklungsstadium bei Ubertragung nach 0 °C.

A Kurve I: Ubertragung nach 0 °Cim Entwicklungsstadium 3 (mach 5 Tagen bei 6,8 °C).
Stichproben aus 5 Gelegen, Stichprobenumfang 150 —250 Eier.
O Kurve I1: Zusammenfassung der Werte fiir die Ubertragung nach 0 °C im Stadium 5

(nach 12 Tagen bei 6,8 °C), 7 (nach 27 Tagen bei 6,8 °C) und D 9 (nach
b5 Tagen bei 6,8 °C). Stichproben aus jeweils 5 Gelegen, Stichprobenumfang
jeweils 1560 —250 Eier. Eingezeichnet ist der Fehler des Mittelwertes (s%)
nach den errechneten Werten fiir P = 59.

Ordinate: Schliipfanteile in ¢

Abszisse: Aufenthalt bei 0 °C im AnschluBl an die Entwicklungsphase bei 6,8 °C, in Tagen.
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Ergebnis: Der Eintritt der Diapause bei B.vernus ist bereits wihrend der
Praediapausemorphogenese unter der Einwirkung einer Temperatur von 0°C zu
verhindern, spitestens im Stadium 5. Die Sensibilitat fiir den Kélteeinflul} ist bei
Ubertragung im Stadium 3 geringer als in den Stadien 5, 7 und D 9.

¢) Die zur Letalitdt fiithrenden Temperaturbedingungen

Letale Embryonen treten bei 0 sowie bei 15,6 und 20 °C in groBerer Anzahl auf.

Bei 0 °C sind es vorwiegend spite Postdormanzstadien (Stadien 10 und 11,
Tabelle 1) mit fast schliipfreifen Embryonen, die bei Temperaturkonstanz letal wer-
den (vgl.S.534). Es kommen jedoch gemi Abb. 42d Aufenthaltsdauern von bis zu
20 Monaten bei 0 °C vor, ohne dal die Postdormanzmorphogenese wieder einsetzt.
Daher blieb festzustellen, in welechem MaBe die bei niedriger Temperatur zur Letali-
tit tilhrende Schidigung bereits wihrend der Dormanz oder erst wiihrend der post-
dormanzmorphogencse entsteht. Dies lieB sich dureh Ubertragung von Stichproben
von 0 °C auf eine Temperatur von 15,6 °C untersuchen. Als geschiidigt wurden alle
Embryonen angesehen, die vor dem Schliipfen absterben. Eventuell wihrend der
Larvenzeit auftretende Spétwirkungen konnten nicht beriicksichtigt werden.

Nach Tabelle 7 ist nach 17 Monaten bei 0 °C der Anteil der Eier, die sich un-
gestort bis zum Schliipfen entwickeln, unter den Postdormanzstadien (Spalte V)
hoch signifikant geringer als unter den vorhergehenden (Spalte ITT). Demnach wer-

Tabelle 7 Baétis vernus: Anteil der letalen Eier nach 17 Monaten konstanter Temperatur
von 0 °C.
Uberpriitung der Entwicklungspotenz durch Ubertragung von Stichproben nach
15,6 °C. Alle vor dem Schliipfen absterbenden Embryonen gelten als letal, auch
wenn sie die Morphogenese nach der Temperaturerhdhung voriibergehend weiter-

fithren.

I II III v v
Dauer der An- Dormanzstadien Postdormanzstadien
fangsentwicklung, Umfang der % Umfang der %
Tagel) Stichprobe letal Stichprobe letal

) 65 9,2 181 33,2
12 31 : 16,1 211 65,0
27 19 0 234 59,6
55 16 0 154 70,8
Summe 131 8,4 780 57,0

Der 2 Wert fiir die Unterschiede der Hiufigkeiten der Letalanteile bei den Dormanz- und
den Postdormanzstadien betrigt: x2 = 106,3, FG: 1. Die Wahrscheinlichkeit, daB die Unter-
schiede zufallsbedingt sind, ist < 0,19, (P < 0,001).

1) Anfangsentwicklung nach der Eiablage bis zur Ubertragung nach 0 °C bei 6,8 °C.

Alle Daten sind Mittelwerte fiir 5 Gelege pro Versuch.
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den die zur Letalitit fiihrenden Vorgéinge nach AbschluB der Dormanz mindestens
schneller als wiihrenddessen wirksam.

Bei dieser Dormanz handelt es sich nach den in Abb. 45 dargestellten Ergeb-
nissen nur etwa wéihrend des 1. Monats noch um eine Diapause. wihrend der folgen-
den Zeit demnach um eine Dormanz der Postdiapause. GemiB der Abb. 42d sind
im Mittel etwa 3—5 Monate Aufenthalt in den Stadien der Postdiapause mit Mor-
phogenese notwendig, um eine Weiterentwicklung bis zum Schliipfen nach Tempera-
turerh6hung unméglich zu machen.

Bei 20 und 15,6 °C lieB es sich durch Ubertragung auf 6,8 °C auf Letalitit
priifen. Am schnellsten sterben die Eier bei 20 °C ab (vgl. Abb. 42¢). Bei 15,6 °C
ist die F_ist erheblich liinger (Tabelle 5): Der Schliipfanteil der Stichproben sinkt nach
333tédgiger Inkubation bei 15,6 °C deutlich ab (Tabelle 5, Spalte X, Zeile 7), die rest-
lichen Embryonen schliipfen nicht mehr. Das bedeutet jedoch nicht, daB die Eier
schon bei Versuchsbeginn letal vorliegen, sondern ein erheblicher Anteil nimm¢t nach
relativ kurzer Zeit bei 6,8 °C die Postdiapausemorphogenese auf (Spalten IV, V) und
stirbt wihrend dieser ab (Spalte IX). Die Schidigung der Eier, welche die Letalitiit
zur Folge hat, findet demnach bereits wihrend der Dormanzphase statt. Nach Ta-
belle 5, Spalte X1, steigt auch der Anteil der in den Diapausestadien absterbenden
Eier gegen Versuchsende schnell an. Wie im Versuch iiber die Letalitéit bei 0 °C kann
auch fiir 15,6 °C iiber Spatschiden, die sich nach dem Schliipfen der Eilarven mani-
festieren, nichts ausgesagt werden.

Bestimmte abnorme Gestaltungsvorginge, wie sie bei giinstigen Entwicklungé-
bedingungen nicht auftauchen, sind unter den geschidigten Embryonen hiufiger zu finden. Bei
ihnen fehlt die normale Koordination der morphogenetischen Prozesse: So werden pigmentierte
Augenanlagen gebildet, ohne daB eine Katatrepsis stattfindet, oder die Katatrepsis bleibt auf
halbem Wege stehen, so daBi der sich weiter differenzierende Embryo eine polare Lage im Ei er-
hilt. In allen beobachteten Fillen schliipften Larven aus diesen Eiern nicht, Ahnliche durch
hohe Temperaturen hervorgerufene Mifibildungen beschreibt Le BErrE: (1959) an Embryonen
von Locusta migratoria (Acridiidae).

Ergebnis: Wihrend die zur Letalitit fiihrende Schidigung der Embryonen
bei 0 °C vorwiegend in den Postdormanzstadien entsteht, geschieht dies bei relativ
hoher Temperatur (15,6 °C) auch bereits wihrend der Dormanz, die in diesem Fall
eine Diapause ist (vgl. Definition S. 540).

7) Zusammenfassung und SchluBfolgerungen

Auf Grund des Entwicklungsverhaltens der Eier von B. vernus in verschiedenen
Versuchen mit konstanten und wechselnden Temperaturen 148t sich die Embryo-
genese in der folgenden Weise gliedern:

1. Praediapausemorphogenese findet von der Eiablage bis zum Stadium 6
zwischen 0 und 20 °C statt. Wihrend dieses Entwicklungsabschnitts, spitestens bis
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zum Stadium 5, 146t sich die normale Determination der Lier zur Diapause durch
eine Temperatur von 0 °C aufheben.

2. Die Diapause ist definiert als ein Entwicklungsabschnitt, der eine unver-
zogerte Morphogenese unter vorher und nachher giinstigen Temperaturen nicht
mehr gestattet. Auf Grund dieser Definition kann die Diapause bei B.vernus in
2 Abschnitte gegliedert werden:

a) Diapause mit langsamer Morphogenese: Abschnitt der Morphogenese
zwischen den Stadien 6—7 und D 9, dessen Temperaturvalenzbereich gegeniiber den
iibrigen Morphogenesephasen auf den Bereich zwischen etwa +4 und +15,6 °C ein-
geengt ist. Das Temperaturoptimum ist auf etwa +7 °C abgesunken.

b) Diapause ohne Morphogenese: Im Stadium 7 oder D9 eintretende
Phase ohne duBerlich sichtbare Morphogenese. Das Stadium des Beginns ist von der
Temperatur und den Eigenschaften des jeweiligen Eise abhéngig.

Durch Temperaturerhohung von 6,8 nach 15,6 °C 146t sich die nach Befunden
bei einer konstanten Temperatur von 6,8 °C als einheitlich erscheinende Dormanz-
phase aufgliedern: Im 1. Abschnitt ,,echter Diapause‘ wirkt Temperaturerhhung
entwicklungsverzogernd, im 2. entwicklungsbeschleunigend. ‘

Die Dauer der gesamten Diapause nimmt von 15,6 iiber 6,8 und 0 °C |{a,ch
—14°C ab. Bei 15,6 °C finden die Diapause verkiirzende Prozesse in allen Elern
statt, auch in jenen, die bei Temperaturkonstanz vor dem Wiederbeginn der Morpho-
genese absterben. Die Schadigungen, welche das Absterben bei 15,6 °C verursachen,
entstehen wihrend der Diapause in den Eiern. Einige Zeit nach Diapausebeginn er-
reicht die Kélteresistenz ihr Maximum.

3. Die Postdiapause ist der im AnschluB} an die Diapause ablaufende Ent-
wicklungsprozefl bis zum Schliipfen der Larven, dessen Temperaturvalenzbereich
zwischen 0—3,6 und etwa 24 °C mit einem Optimum im Bercich um 20 °C liegt.
Dieser Iintwicklungsabschnitt 1468t sich untergliedern:

a) Postdiapause ohne Morphogenese: Bei niedrigen Temperaturen nahe
0 °C mehrere Monate dauernder Abschnitt meist ohne sichtbare Morphogenese. Die
Morphogenesesistierung tritt bei 0 °C, jedoch nicht vor dem Stadium 7 ein.

b) Postdiapause mit Morphogenese: Bei einer konstanten Temperatur
von 0 °C fiihrt ein Aufenthalt von 4—5 Monaten in diesem Entwicklungsabschnitt
zur Letalitdt. Die Eilarven schliipfen unter diesen Bedingungen nicht. Wihrend der
vorhergehenden Dormanz laufen die zur Letalitéit filhrenden Prozesse mindestens
erheblich langsamer ab. Wihrend dieser Phase klingt auBerdem die Resistenz der
Eier gegen Temperaturen unter dem Gefrierpunkt (—14 °C, —28 °C) aus.

Das Kriterium, auf Grund dessen gewohnlich das Auftreten einer Diapause fest-
gestellt wird, ist die Hemmung der Morphogenese oder anderer Entwicklungs-
prozesse. Bevor diese aber sichtbar wird, kann bei B. vernus die Determination zur

36 Zool. Jb. Anat. Bd. 86
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Diapause mit fast der gleichen Effektivitit bei 0 °C aufgehoben werden, mit der
spiter die Beendigung der begonnenen Diapause erreichbar ist. Eine bezeich-
nende Eigenschaft des Diapausesystems kann demnach ausgebildet
werden, bevor Verdnderungen des Morphogeneseverlaufs dies an-
zeigen.

Die Temperaturabhiingigkeit der Geschwindigkeit des physiologischen Dia-
pauseablaufs unterscheidet sich stark von jener aller Morphogeneseabschnitte: Die
geringste Dauer wurde fiir —14 °C gemessen und von 0 bis 15,6 °C steigt sie weiter
an. AuBerdem ist die Geschwindigkeit der Diapause beendenden Prozesse unab-
hiingig vom Entwicklungsstadium: Fiir 6,8 °C ist die durchschnittliche Dauer der
Diapause bei Beginn der Morphogeneseruhe im Stadium:7 oder D 9 anndhernd
gleich. Bei 15,6 °C findet die Verkiirzung der Diapausedauer im Stadium 7 und 8
genauso statt wie im Stadium D 9 (Tabelle 5, Spalten I1I und V). Diese Befunde
kennzeichnen die Diapause als einen nicht unmittelbar mit der Mor-
phogenese korrelierten Prozel.

Dies Ergebnis wird durch die auffiillige Flexibilitit des Morphogenescablaufs
von B. vernus nach der Ausbildung der Diapausevoraussetzungen bestétigt. Je nach
der Temperatur prégt sich die sichthare morphogenetische Reaktion in verschiedenen
Stadien oder mit unterschiedlicher Intensitit aus: Am friithesten bei 20 °C, im Sta-
dium 6, bei den iibrigen gepriiften Temperaturen im Stadium 7. Tm 2. Fall mani-
festiert sich die Reaktion bei 0 °C als Sistierung, bei den iibrigen Temperaturen
zwischen 3,6 und 15,6 °C meist als Verlangsamung der Morphogenese.

Die Entwicklung vom Stadium 8 bis D 9 tritt in dieser Form nur bei einer
Morphogenese unter den physiologischen Bedingungen der Diapause auf. Gegeniiber
dem normalen Ablauf bei diapausefreier Embryogenese ist die Koordination der
Wachstums- und Differenzierungsvorginge verdndert: Die Kontraktion des Keim-
streifs sowie Wachstums- und Differenzierungsvorginge geschehen vor, statt wie
normalerweise, nach der Katatrepsis. Die Morphogenese dieses Entwick-
lungsabschnitts ist nach den dargestellten Befunden in ihrem Verlauf
und ihrer Geschwindigkeit von den Diapausebedingungen und der
Temperatur abhingig.

Die hier zur Postdiapause gerechnete Dormanzphase, die im AnschluB
an die Diapause erkennbar wird, ist vom physiologischen Diapauseablauf unab-
hiingig, soweit er bei Kilte stattfindet. Mit der Quieszenz hat diese Morphogenese-
ruhe ischeinbar gemeinsam, daf sie etwa die gleiche Temperaturabhingigkeit wie
die Postdiapausemorphogenese zeigt. Als Quieszenz im strengen Sinn kann sie aber
trotzdem nicht angesehen werden, weil diese bei Temperaturen, die fiir die Morpho-
genese giinstig sind, gar nicht als Morphogeneseruhe in Erscheinung treten diirfte.
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Diskussion der Ergebnisse

Die von IrLies (1959) beobachtete . retardierte Entwicklung* der Ephemero-
pteren-Gelege der Gattung Baétis war AnlaB der vorliegenden Untersuchung, als deren
Aufgabe es sich ergab, die zugrunde liegenden Vorgiinge aufzufinden. Das geschah
durch die Beobachtung der Embryogenese der beiden Arten Baétis rhodani und
B. vernus. Experimente mit verschiedenen Temperaturbedingungen ermoglichten
eine Beschreibung der Temperaturabhéingigkeit der Entwicklung und eine Analyse
der Dormanzbedingungen.

Die Feststellung von Irries (1959), daB bei Baétis-Arten eine winterliche Ent-
wicklungsretardation im Eistadium vorkomme, kann bestétigt und eingeengt werden.

Bei B. rhodani gibt es in Laboratoriumsversuchen eine iiber das
Mal der normalen Variation hinausgehende Entwicklungsverzige-
rung nicht. Alle Larven schliipfen zwischen 20 und 6,8 °C innerhalb von etwa
10—50 Tagen nach Eiablage. Bei 0 °C ist die Entwicklung nach spétestens 5 Mo-
naten letal (Tabelle 2).

Mican (1957) und PLeskor (1958) fanden, daB wihrend des Frithwinters bei dieser Art
die jungsten Larvenstadien sehr zuriicktreten und, nach Macaw, im Januar plotzlich in grofBler
Zahl erscheinen. Wie diese Beobachtung, die auf Eittberwinterung schlieBen 1aBt, mit den Be-
funden dieser Arbeit zu vereinbaren sein wird, muB vorerst offenbleiben. Die Tatsache, daB} bei
mehrschichtig libereinander gelagerten Gelegen in den untersten Schichten das Schliipfen minde-
stens 3 Monate verspitet eintreten kann, vermag das Auftreten kleinster Larven wihrend aller
Wintermonate, nicht aber ihre starke Vermehrung im Januar zu erkliren. Doch auch auf Grund
der Verteilung der Larvenstadien scheint das Ergebnis nicht einheitlich zu sein: BRETSCHKO
(1965) schreibt nach Untersuchungen in Osterreich: ,,Befunde, die fiir eine Eidiapause (bei
B. rhodant) sprechen wiirden, liegen nicht vor.*

Bei B. vernus ist in allen Fillen eine Diapause in die Embryogenese eingeschaltet.
Diese Form der Dormanz tritt weitgehend unabhiingig von den Temperaturen der
Umgebung ein. Eine unmittelbare Abhingigkeit von der Photoperiode liegt nicht
vor. Die Reaktivierung wird, wie fiir echte Diapausen typisch, durch Temperaturen
gefordert, welche unter dem Optimum der Morphogenese liegen. Gemil der von
H.J. MOLLER (1966) vorgeschlagenen Einteilung und Bezeichnung der Dormanz-
formen handelt es sich um eine »LEudiapause®, welche dadurch gekennzeichnet
ist, dal} Induktion und Aufhebung durch unterschiedliche Faktoren erfolgen. Uber
die Induktion ist fiir B. vernus nichts bekannt. Da es sich aber unter natiirlichen Ver-
hiltnissen wahrscheinlich um eine obligate Diapause handelt, wie erste Freiland-
untersuchungen crgaben, ist diese Frage zunichst nicht relevant. Der Verlauf der
Dormanz und ihrer Aufhebung entsprechen aber den von MiLLER unter , Eudia-
pause’ cingeordneten Beispielen.

Die Bedingungen fiir Auftreten, Verlauf und Beendigung der Eidiapause von
B. vernus sollen im folgenden Teil der Diskussion auf Grund der morphologischen
und experimentellen Befunde in ihren 3 iiblicherweise unterschiedenen Abschnitten:

36*
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Praediapause, Diapause und Postdiapause gekennzeichnet werden. Daraus ergibt
sich die Moglichkeit, diese Abschnitte auf Grund ihrer Temperaturabhingigkeit neu
zu dofinieren und die Art der zugrunde liegenden Prozesse zu diskutieren. Fiir diese
Fragestellung erwies sich die untersuchte Art als giinstig, weil die verhéltnismabig
gut durchsichtigen Eier eine Kontrolle des Morphogeneseablaufs im Leben ermog-
lichen. Vorteilhaft ist aber vor allem die differenzierte Reaktionsweise der Morpho-
genese auf die verschiedenen Kombinationen der Temperatur- und Diapausebedin-
gungen. Die Morphogenese kann mit einer Ruhephase im Stadium 7 oder D 9 oder
in beiden nacheinander reagieren. In den beiden letzten Fillen 148t eine diapause-
spezifische Form verlangsamter Morphogenese das Stadium D 9 entstehen. Aufer-
dem ist die Aufhebung der Determination zur Diapause vor dem Beginn der Morpho-
genesehemmung erreichbar. Bei vielen anderen Objekten sind dagegen die bei B.
vernus nacheinander eintretenden Verdnderungen, wie sie in den Stadien 5, 7 und
D 9 nachweisbar werden, auf einen kurzen Abschnitt der Entwicklung zusammen-
gedringt und daher schwer analysierbar.

Die Praediapause

Die Praediapause ist der der Diapause vorangehende Morphogeneseabschnitt.
Diese Morphogenese verlduft unverzogert innerhalb eines wirksamen Temperatur-
bereiches, der demjenigen diapausefreier Entwicklung, z. B. in der Postdiapause,
dhnlich ist.

Bereits wihrend der Praediapause wird die Aufhebung der Determina-
tion zur Diapause durch Einbringen in eine Temperatur von 0 °C méglich. Die
Wirksamkeit der niedrigen Temperatur nimmt mit dem Fortschreiten der Prae-
diapausemorphogenese vom Stadium 3 bis zum Stadium 5 (Stadium der Ubertragung
der Eier auf 0 °C) zu (Abb. 49). Demgegeniiber ist bei einer Weiterentwicklung vom
Stadium 5 bis zu den Stadien 7 und D 9 eine weitere Steigerung der Wirksamkeit
auf Grund des bisherigen Materials nicht nachweisbar. Sie ist, wenn vorhanden, ge-
ringer als im 1. Abschnitt.

Da die Aufhebung der Determination zur Diapause und die Diapausebeendi-
gung mit denselben Mitteln in annnihernd gleicher Intensitit moglich sind und alle
Befunde fiir einen kontinuierlichen Ubergang zwischen beiden Erscheinungen spre-
chen, diirften die zugrunde liegenden physiologischen Vorginge identisch sein.

Gleichartige Befunde an der Puppendiapause der Diptere Pegomyia betae CURT.
und der Larvendiapause der Lepidoptere Agrotis exclamationis L. veranlaBten
CavroL, JOURDHEUIL und MissoNTER (1963) von einem ,,état diapausigéne® zu
sprechen. Seine Ausbildung sei der erste und wesentliche Schritt fiir das Auftreten
einer Diapause, denn seine Aufhebung entspreche dem ,,diapause development
ANDREWARTHAS (1952). Die Morphogenese werde anschlieBend relativ unabhéngig
von diesem ersten Vorgang in einem kritischen morphologischen Stadium beendet.
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Damit wire die zweite Voraussetzung fiir das Auftreten der bekannten Diapause-
phénomene erfiillt.

Eine shnliche Erscheinung beschreiben Crurca und Sarnt (1952). H. J. MULLER (1966) be-
zeichnet die Vorgiinge, die zwischen Diapauseinduktion und Manifestation ablaufen, als ,,Dia-
pausegenese‘‘, ohne sie allerdings niher zu charakterisieren. LEcay (1962) definiert die Praedia-
pause in einem Ubersichtsreferat als Phase der ,,installation de la diapause®.

Mehrfach wurde fiir die Praediapause eine insgesamt langsamere Entwicklung gegeniiber
diapausefreien Formen derselben Art oder nahe verwandter Arten als Kriterium dafiir betrachtet,
daB die Praediapause der Abschnitt der eigentlichen Diapauseeinleitung sei (LE Berrr 1959,
Way 1959, Scuverper 1948). Manchmal ist die Diapauseintensitit wihrend der Praediapause
modifizierbar (Browning 1952b, Lt BERRE 1959, Hocan 1960, Masakr 1962). Allerdings gibt
es auch Fille, in denen die Diapause vor Beginn der Dormanz nicht authebbar ist (vgl. Lres
1955, 8. 62).

Die Diapause
a) Der Beginn der Diapause und der Diapausestatus

Der Eintritt der Diapause ist auf Grund der Verdnderungen des Morphogenese-
ablaufs erkennbar. Sie beginnt nach iiblicher Auffassung in dem Entwicklungs-
stadium, in welchem die Morphogenese trotz gleichbleibender AuBenbedingungen
spontan‘* auffillig verlangsamt oder vollkommen sistiert wird. Bei B. vernus be-
ginnt fiir 0, 13, 15,6 und 20 °C die Diapause auf Grund dieses Kriteriums im Sta-
dium 6—7 (Abb. 43b, 42b, ¢, d). Bei etwa 7 °C kinnte aber der Eindruck entstehen,
die Diapause beginne nicht vor dem Stadium D 9 (Abb. 42a), weil die Morpho-
genese zwischen den Stadien 7 und D 9 nicht auffillig verlangsamt erscheint. Nur
die Priifung der Morphogenesegeschwindigkeit dieses Abschnitts fiir den iibrigen
Temperaturbereich 1t erkennen, daf die Verhéltnisse bei 7 °C nur den Extrem-
wert, das Optimum einer sich kontinuierlich verdndernden Abhéngigkeit der Morpho-
genesegeschwindigkeit von der Temperatur reprisentieren. Daher erscheint es als
sinnvoll, den Diapausebeginn allgemein auf das Stadium 6-—7 zu legen, weil eine
physiologische Umstellung des Eisystems zugrunde liegt, welche im griofiten Teil des
wirksamen Temperaturbereichs als typischer Diapausebeginn mit Morphogenese-
hemmung sichtbar wird. Die meBbare, bezeichnende Verinderung fiir den Uber-
gang von der Praediapause zur Diapause ist demnach die Einengung des Morpho-
genese ermogliggenden Temperaturbereiches und die damit verbundene Senkung
des Temperaturoptimums der Morphogenese im Stadium 6—7.

Wahrend der Diapausephase lassen sich haufig noch einige morphogenetische Prozesse nach-
weisen. Insbesondere klingt die Mitoseaktivitiat nur langsam aus (CHURcH 1955, L BErrE 1959).
Nach Bassanp (1965) bleibt sie in den Embryonen von Zeiraphera griseana (Lepidoptera) am
lingsten im Bereich des Differenzierungszentrums (SEiper 1935) erhalten. Auf molekularer Ebene
lieB sich wihrend der Diapause der Kinbau markierter Aminosiuren feststellen (Ubersicht bei

HarvEy 1962). Verlangsamte, aber normal verlaufende Morphogenese wihrend der Diapaunse be-
schrieb bisher nur ANDREW ARTHA (1943)fiir die Embryogenese der Heuschrecke Austroiceles cruciata.
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Auch bei dieser Art tritt bei relativ hohen Temperaturen Sistierung der Morphogenese ein. Im
Anschlufl an diese Ergebnisse wies ANDREwaRTHA als erster darauf hin, daB Diapause Morpho-
genese nicht ausschliefen muB.

Die Differenzierung des sichtbaren Diapauseablaufs bei B.vernus in einen
1. Teil mit mehr oder weniger verlangsamter Morphogenese und einen 2. mit obligater
Sistierung der Morphogenese im Stadium D 9 ermoglicht eine Gliederung in:

a) Diapause mit verlangsamter Morphogenese,
b) Diapause ohne Morphogenese.

Die Morphogenese in der Diapause fiihrt zu einer Sonderentwicklung, der Diffe-
- renzierung des Stadiums D 9 (Vorausrollungs-Kontraktion: Tabelle 1). Eine tempe-
raturabhéingige Verschiebung des Diapausestadiums ist nach, RAksaPAL (1962) eben-
falls bei Gryllus pensylvanicus BuRMEISTER zu beobachten, doch scheint dort nicht
die geschilderte RegelmiiBigkeit des Ablaufs wie bei B. vernus und nichts der Sonder-
bildung des Stadiums D 9 Analoges aufzutreten.

Die Verlangsamung der Morphogenese zwischen den Stadien 7
und D 9 und die Ausbildung des Stadiums D 9 sind Folge der in dem
Abschnitt herrschenden mit der Diapause korrelierten Bedingungen:
Beendet man die Diapause vor oder in dem Stadium 7, liuft die Morphogenese im
normalen Temperaturbereich unverzigert zu Ende (Abb. 45). Dabei folgt wie bei
B. rhodani auf das Stadium 8 die Katatrepsis. Man konnte vermuten, das Auftreten
des Stadiums D 9 sei ausschlieBlich Folge der Verlangsamung der Morphogenese,
wie sie auf Grund der Diapausebedingungen auftritt. Dagegen spricht sein Fehlen
bei Morphogenese in einer Temperatur von konstant 0 °C: Bei dieser Temperatur
verlauft die Morphogenese im AnschluB an die relativ schnelle Diapausebeendigung
(Abb. 45) und die lange andauernde folgende morphogenesefreie Postdiapausephase
(Abb. 46) langsamer (Abb. 43¢) als im mittleren Temperaturbereich der Diapause
mit Morphogenese (Abb. 43b), wo das Stadium D 9 nie ausfillt.

Autf Grund der geringen Stadienspezifitit der Vorgiinge der Diapausebeendi-
gung und ihres von den Morphogenesephasen unterschiedenen Temperaturvalenz-
bereiches kann auf die relative Unabhingigkeit dieser Diapauseprozesse
von den Morphogeneseprozessen geschlossen werden (vgl. S.553f). Die mit der
Diapause sich ergebenden physiologischen Versnderungen des Eisystems schriinken
ihrerseits die Moglichkeiten der Morphogenese ein.

Man darf annehmen, daf den durch die Diapause hervorgerufenen Entwick-
lungshemmungen Blockierungen des Stoffwechsels zugrunde liegen. Eigene Unter-
suchungen zu dieser Frage fehlen. Um eine Deutung der Befunde bei B. vernus auf
dieser Basis zu ermoglichen, ziehe ich an anderen vergleichbaren Objekten gewon-
nene Ergebnisse fiir die Diskussion heran.

Allgemein kann wihrend der Diapause eine z. T. erhebliche Senkung des O,-
Verbrauchs festgestellt werden. Fiir Eidiapausen geschah dies von Boping (1929),
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AsuBEL (1930), BoeLL (1935), TurEscakov (1935), LE BERRE (1959) und Bassanp
(1965). Auch diese wihrend der Diapause verbleibende Restatmung steigt mit der
Temperatur, jedoch in erheblich geringerem MaBe als bei diapausefreier Entwick-
lung (AcreLL 1947, LE BERRE 1959, Stama 1960).

Ein niedriges Niveau der Atmung kann durch ein solches bestimmter Cytochrome bedingt
sein. In manchen Fillen fand man eine Anhiufung von Glycerin und Sorbit als Glyeolyseprodukte
wihrend der Diapause. Harvey (1962: s. dort auch weitere Literaturangaben) diskutiert die Be-
funde und vertritt die Auffassung, daB diese biochemischen Verdnderungen als Folgeerschei-
nungen einer Blockierung an anderer Stelle des Stoffwechselsystems anzusehen sind.

Da die Temperaturabhingigkeit der Diapausephénomene bei B. vernus sich im
Grundsitzlichen nicht von der anderer Diapausen unterscheidet, ist das Prinzip der
reduzierten Atmung in der Diapause mit groBer Wahrscheinlichkeit iibertraghar.
Unter dieser Voraussetzung konnte die Verschiebung des Morphogenese ermog-
lichenden Temperaturbereiches und des Temperaturoptimums der Morphogenese
zwischen den Stadien 7 und D 9 darin gegriindet sein, daf die reduzierte Atmungs-
intensitit und der Bedarf der Morphogenese bei etwa 7 °C am besten aufeinander ab-
gestimmt sind. Eine Erkldrungsmioglichkeit fiir eine derartige Abstimmung der be-
teiligten Prozesse aufeinander bieten Befunde von Ricmarps (1957): Bei Larven
der Wanze Oncopeltus fasciotus verdndert sich die Entwicklungsrate nicht parallel
zum O,-Verbrauch, sondern sie wird auBerhalb eines mittleren, giinstigen Tempera-
turbereiches geringer. Demnach steigt der Energieverbrauch fiir dieselbe morpho-
génetische Leistung mit der Anniherung an die obere und untere Temperatur-
schwelle der Morphogenese.

Nach der Hypothese von Cayror, JoURDHEUIL und MissoNIER (1963) folgt auf
die Entstehung der Voraussetzungen der Diapause (,,état diapausigéne®) die Blok-
kierung der Morphogenese in einem ,, kritischen Stadium‘. Unter dem kritischen
Stadium konnte man ein Entwicklungsstadium verstehen, in dem die Leistungs-
tahigkeit des Morphogenese ermoglichenden Stoffwechsels den Bedarf der Morpho-
geneseprozesse unterschreitet. Das kann die Folge der Verénderung des Stoffwechsel-
niveaus oder des stadienspezifischen Bedarfs sein.

Bei B. vernus entsteht der ,,état diapausigéne* spitestens bis zum Stadinm 5.
Bis zum Erreichen des Stadiums 7 bilden sich die Bedingungen der Morphogenese-
hemmung aus. Diese Umstellung ist an den Entwicklungsabschnitt bis zum Sta-
dium 7 gebunden (vgl. S.539). Ursache der Hemmung konnte die Verringerung des
Stoffwechsels bis unter eine kritische Schwelle sein. Nach Messungen wihrend der
diapausefreien Eientwicklung der Wanze Rhodnius prolizus (Turr 1949) steigt der
0,-Verbranch und somit der Energiebedarf in dieser Phase der Embryogenese nur
langsam und kontinuierlich an.

Eine Erhghung der Anforderungen der Morphogenese diirfte dagegen die ob-
ligate Morphogenesesistierung im Stadium D 9 verursachen. Die auf das
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Stadium 8 folgende Morphogenese wird unter Diapausebedingungen in der Weise
verdndert, daf einige Wachstums- und Differenzierungsprozesse vor die Ausrol-
lung vorverlegt werden (Vorausrollungs-Kontraktion: Tabelle 1). Das macht die
folgende Erkldrung fiir die Entstehung des Stadiums D 9 wahrscheinlich: Die Stoff-
wechselbedingungen der Diapause wirken selektiv, ermoglichen ecinige Entwick-
lungsprozesse, andere nicht. Das selektive Prinzip diirften dabei die quantitativen
Unterschiede der - Anforderungen der verschiedenen Morphogeneseprozesse sein.
Kritiseher Prozef wire dann die Katatrepsis. Nach Turt (1949) steigt in der dia-
pausefreien Embryogenese von Rhodnius der O,-Verbrauch in der Katatrepsis vor-
iibergehend an. Turr vermutet, daB diese Erscheinung nicht unmittelbare Folge der
Ausrollungsbewegung, sondern der gleichzeitig ansteigenden Mitoserate sei.

Auch nach Beobachtungen von Le BERRE (1959) scheint die Katatrepsis der kritische
Prozel der Diapausebeendigung bei Locusta migratoria zu sein: Wihrend ohne vorherige Dia-
pavsebeendigung bei relativ hohen Temperaturen Wachstum und Organogenese stattfinden,
z. T. in abnormer Form, unterbleibt die vollstindige Katatrepsis. Ahnliches gilt nach AxDrE-

wWaRTHA (1943) fiir Austroicetes cruciata, nach Fukupa und Konwno (1964) fir Bombyx mori und
nach Browning (1952b) fur Gryllulus commodus.

b) Die Beendigung der Diapause

Der Wiederbeginn unverzogerter Morphogenese bei dafiir giinstigen Tempera-
turen gilt als Kriterium beendeter Diapause. Dabei ist zu beriicksichtigen, dal die
Dormanzdauer bei Temperaturkonstanz linger ist als nach Ubertragung auf hohere
Temperaturen, wie es fiir 6,8 °C nachgewiesen wurde (Abb. 47). Innerhalb der Dor-
manzphase, wie sie bei konstanter Temperatur in Erscheinung tritt, sind dem-
zufolge 2 Abschnitte unterscheidbar:

1. Der Abschnitt, welcher eine Reaktivierung zur Morphogenese durch Tempe-
raturerhbhung nicht gestattet, die ,,echte Diapause®. Temperaturerhohung
wirkt sich hier dormanzverlingernd aus.

2. Der folgende Abschnitt, wihrenddessen Temperaturerhohung sofortige
Reaktivierung zu unverzogerter Postdiapausemorphogenese zur Folge hat. Beim
Vergleich der Diapausezeiten wird, auBer bei 15,6 °C, die Dauer des 1. Abschnitts
zugrunde gelegt.

Die Geschwindigkeit der Diapausebeendigung steigt von 15,6 iiber 6,8 nach
0°C (Abb. 45, 48 und Tabelle 5). Bei einer konstanten Temperatur von 15,6 °C
werden nur noch 259%, der Eier zur Postdiapausemorphogenese reaktiviert. Wie sich
jedoch durch Ubertragen von Stichproben nach 6,8 °C nachweisen liBt, finden Pro-
zesse der Diapausebeendigung in allen Eiern statt. Den gleichen Vorgang gibt es
nach CaurcH und Sart (1952) bei Melanoplus bivittatus (Acrididae) und nach
ScHNEIDERMAN und Horwirz (1958) bei Mormoniella vitripennis (Hymenoptera,
Chalcididae).
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Fiir negative Temperaturen ist die Vergleichbarkeit eingeschrinkt, weil die aus-
reichende Kélteresistenz sich spéter ausbildet als die Potenz zur Diapausebeendi-
gung. Die Kilteresistenz erreicht ihr Maximum einige Zeit nach Diapausebeginn
(Tabelle 6). Mit Sicherheit ist die vergleichbare Effektivitit zur Diapausebeendigung
bei —14 °C groBer als bei 0 °C, nur kénnen quantitative Beziehungen daraus noch
nicht abgeleitet werden. Way (1959, 1960) fand fiir die Eier der Muscide Lepto-
hylemyia coarctata unterhalb der oberen Temperaturschwelle der Diapausebeendi-
gung bei 412 °C ein erstes Minimum der Diapausedauer bei -3 °C, einen erneuten
Anstieg bis —6 °C und eine Verringerung auf den geringsten Wert bei —24 °C. Bei
negativen Temperaturen erhohte sich allerdings die Letalrate. Man darf demmnach
eine kontinuierliche Beschleunigung der Diapausebeendigung iiber den gesamten
wirksamen Temperaturbereich nicht voraussetzen.

In vielen untersuchten Beispielen liegt das Optimum der Geschwindigkeit der
Diapausebeendigung oberhalb von 0 °C, und der Verlauf der Zeit-Temperaturkurve
gleicht dem der Morphogenese mit einer Verschiebung zu niedrigeren Temperaturen
(ANDREWARTHA 1943, Muroca 1951, CrUrcH und Savrt 1952, Burpick 1937, Zu-
sammenfassung bei Lees 1955). Bei einer Wirksamkeit sehr tiefer Temperaturen
wie bei Leptohylemyia und Baétis sind die Temperatur der geringsten Diapausedauer
und der untere Schwellenwert wegen der schnellen Zunahme der Letalitéit in diesem
Bereich nicht erfaBbar. Es bleibt zudem fraglich, ob sowohl bei den extrem tiefen als
auch bei den Temperaturen iiber dem Gefrierpunkt derselbe Mechanismus die Reak-
tivierung der Eier zur Morphogenese hervorruft.

Ein negativer Temperaturkoeffizient, wie er nach den Befunden an Baéfis z. B. vorliegen
miifite, diirfte bei physiologischen Prozessen nicht existieren. Zur Erkldrung des relativ niedrigen
Temperaturoptimums des Diapauseablaufs wird daher hiufig angenommen, der Wirkungs-
bereich des Diapause beendigenden Prozesses reiche von relativ niedrigen bis auf hohere Tempe-
raturen, doch wiirden bei diesen hoheren Temperaturen aulerdem antagonistische Prozesse
wirksam. Diese wiren durch ein héheres Temperaturoptimum oder einen hoheren Temperatur-
koeffizienten oder durch beides ausgezeichnet, so daf sich ihre Aktivitit im unteren Temperatur-
bereich verringere. Die fiir die Diapausebeendigung gemessene Temperaturwirksamkeit ware da-
nach als Summe der beteiligten Prozesse zu verstehen (Savr 1947, LEEs 1955, WiLLiams 1956,
ScHNEIDERMAN und Horwitz 1958, Way 1959, RoEMHILD 1965).

Das Fehlen bestimmter Hormone des Gehirns oder inkretorischer Organe im
Prothoraxbereich verursachten in mehreren untersuchten Féllen in Postembryonal-
stadien die Diapause (Zusammenfassung bei WiceLEsworTH 1964). Nach LE BERRE
(1959) sprechen histologische Befunde an diapausierenden Eiern von Locusta migra-
toria ebenfalls dafiir, daB die Diapause im spiten Anatrepsisstadium durch Hormon-
produktion der Subdsophagealkdrper beendet wird. Demgegeniiber konnte nach
Untersuchungen von Jones (1956) an Locusta pardalina eine Beziehung zwischen
der spédtembryonalen endokrinen Aktivitit und der Diapausebeendigung nicht auf-
gefunden werden. In allen Féllen einer Dormanz in frithen Embryonalstadien, wie
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bei Bombyx mort, kann eine derartige hormonale Steuerung kaum ausgebildet sein.
Wie Takamr (1958) durch in vitro-Kultur bei Bombyx mor: fand, befinden sich so-
wohl der Embryo als auch der Dotter in Diapause. Auch bei Melanoplus differen-
teales scheint sie nach experimentellen Befunden zu fehlen (Buckrin 1953, SLiFer
1958). Einen gemeinsamen hormonalen Mechanismus fiir embryonale und post-
embryonale Diapausen postuliert Hinton (1953). Fiir B. vernus fehlt die histolo-
gische Priifung der Voraussetzungen. Es erscheint jedoch als unwahrscheinlich, daf
ein aktives endokrines System im Stadium 5 bereits ausgebildet sein sollte, denn zu
dieser Zeit hat die Segmentierung des Keimstreifs noch nicht begonnen, und anch
die Neuralanlage entsteht spéter.

Die Postdiapause
In der Postdiapause werden 2 Abschnitte unterschieden:
a) Postdiapause ohne Morphogenese (Abb. 46),
b) Postdiapause mit Morphogenese (Abb. 43¢).
Gemeinsam ist den Entwicklungsprozessen beider Abschnitte eine annihernde
Ubereinstimmung des wirksamen Temperaturbereichs und des Temperaturkoeffi-

zienten der Entwicklungsgeschwindigkeit. Von der Morphogenesephase der Diapause
ist die gesamte Postdiapause dadurch deutlich unterschieden.

a) Die Postdiapause ohne Morphogenese

Im Anschlufl an die Diapausebeendigung bei 0 °C wird die Dormanzphase der
»Postdiapause ohne Morphogenese bei Temperaturen nahe 0 °C besonders
auffillig, weil sie mehrere Monate dauert, bevor sie mit dem Beginn sichtbarer Mor-
phogenese beendet wird (vgl. Abb. 42d mit 49, Abb. 46). Auch bei Diapausebeendi-
gung im Stadium 5 tritt als Ruhestadium dieser Phase bei ciner konstanten Tempe-
ratur von 0 °C nur das Stadium 7 auf. Das erinnert an die Befunde fiir die Diapause.

Eine gleichartige Entwicklungsphase fand Wrrriams (1956) bei den Puppen
von Platysamia cecropia. Nach 10 Wochen bei 4-6 °C beginnt bei Temperatur-
erhbhung auf 25 °C nach einigen Tagen die Postdiapausemorphogencse. Bei einer
konstanten Temperatur von +6 °C geschieht dies nicht vor der 35. Woche. Fiir die
Puppen von Platysamia wurde bewiesen, dafl wihrend der ersten 10 Wochen die
Aktivierung des Gehirns erfolgt. Wéhrend der weiteren 26 Wochen bei + 6 °C diirfte
nach Wrirrtams das fiir die Reaktivierung notwendige Hormon den Schwellenwert
tiir die Morphogenese erreichen.

Auf eine embryonale Diapause wie bei B. vernus kann dies Modell zwar nur
beschrinkt iibertragen werden, weil endokrine Systeme wie in den Puppen von
Platysamia noch nieht differenziert sind, doch ist auf embryonaler Ebene moglicher-
weise ein analoges Prinzip wirksam.
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Der von Lt BrrrEe (1959) als ,,période d’initiation du développement de la postdiapause*
bezeichnete Entwicklungsabschnitt bei Locusta migratoria umfabt im Gegensatz zu dem hier be-
trachteten vor allem die Ubergangsphase zur Postdiapausemorphogenese. Dafiir sind die Ein-
leitung der Katatrepsis und die langsame Erhéhung des Niveaus der Atmung auf dasjenige dia-
pausefreier Entwicklung bezeichnend.

b) Die Postdiapause mit Morphogenese

Die Dauer der Postdiapausemorphogenese wird bei B. vernus durch die Tempe-
raturbedingungen wihrend der Diapausebeendigung nicht beeinfluBt: Sie bleibt im
Mittel fiir jede Temperatur konstant (Abb. 47). Das entspricht Ergebnissen von WiL-
Liams (1956) fiir die Puppen von Platysamia cecropia. Die Variation der Dauer
der gesamten Embryogenese wird daher iiberwiegend dureh die Dor-
manzphasen bestimmt.

Zur Letalitdt fiihrende Vorginge

Bei einer konstanten Temperatur von 15,6 °C werden die Eier langsam zu-
nehmend geschédigt und schlieBlich letal. Die Letalitéit ist héiufig eine Spatwirkung,
die eintritt, nachdem die Morphogenese bei 6,8 °C zunéichst wieder begann (Tabelle 5,
Spalten VIII und IX). Bei 20 °C tritt die Letalitit noch schneller als bei 15,6 °C ein.

Nach AereLr (1947), LE BErre (1959) und Stama (1960) steigert sich der O,-
Verbrauch auch wihrend der Diapause mit der Temperaturerhshung, obgleich der
Qqo-Wert geringer ist als wihrend der diapausefreien Entwicklungsabschnitte. Man
kann vermuten, daff diese erhdhte Atmungsintensitit bei langer Dauer Ursache der
frither einsetzenden Letalitit ist. Eine Beschleunigung der Entwicklung zur Letali-
tdt wihrend der Diapause mit steigender Temperatur stellten auch Hopson und
Weiman (1945) fiir die Eier von Malacosoma disstria (Lepidoptera) fest. Diese
Autoren wiesen cine gleichzeitige Erschopfung der Reservestoffe nach. In anderen
Féllen war dies nicht moglich (Ricuarns 1957, 1959, 1964).

Bei B. vernus sind die Prozesse der Diapausebeendigung und jene, welche zur
Letalitdt fiihren, anscheinend weitgehend unabhiingig voneinander, denn die Dia-
pauseverkiirzung schreitet noch fort, wenn die Eier die Postdiapausemorphogenese
nicht mehr zu beenden vermagen (Tabelle 5, Spalten V, VIIT und IX).

Auch bei einer konstanten Temperatur von 0 °C sterben die Embryonen nach
11 bis iiber 20 Monaten ab (Abb. 42d). Anders jedoch als bei 15,6 °C entstehen die
Ursachen dafiir selten wihrend der Morphogeneseruhe, sondern wihrend der nach-
folgenden Morphogenese (Tabelle 7, Abb. 42d). Dormanzstadien iiberleben iiber-
wiegend mindestens 17, Postdiapausemorphogenestadien nur etwa 4—6 Monate bei
0°C. Die Larven schliipfen unter diesen Bedingungen mnicht, obgleich der Embryo
sich bis zur fast schliipfreifen Larve entwickelt.

Maglicherweise bewirkt auch unter den niedrigen Temperaturen, trotz ihrer
Konstanz, eine mit der Postdiapausemorphogenese einsetzende Erhohung der At-
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mungsintensitit dies unterschiedliche Verhalten. Der Ubergang zur Postdiapause
ist allgemein durch die Steigerung des O,-Verbrauchs gekennzeichnet (Zusammen-
fassung bei Lees 1955, L Berre 1959, Bassanp 1965). Bei B. vernus dndert sich
die Geschwindigkeit der Entwicklung zur Letalitit beim Ubergang von der Post-
diapause ohne Morphogenese zur Postdiapause mit Morphogenese. Das li8t die Deu-
tung zu, dafl die Dormanzphase der Postdiapause Stoffwechselbedingungen der Dia-
pause bietet. Dazu palit der Befund, dai bei Diapausebeendigung vor dem Stadium 7
dieses trotzdem bei einer konstanten Temperatur von 0 °C zum Stadium der Morpho-
genesesistierung wird, wie es in der Diapause ebenfalls geschieht (vgl. S. 5b4).

Entwicklungsvorginge bei 20°C

Bei einer konstanten Temperatur von 20 °C verlduft die Morphogenese bis zur
Sistierung im Stadium 6—7 in der nach den iibrigen Temperaturversuchen zu er-
wartenden Weise (Abb. 42¢). Sehr bald nehmen aber einige Embryonen die Morpho-
genese wieder auf und entwickeln sich ohne weitere Unterbrechung und ohne Aus-
bildung des Stadiums D 9 bis zum Schliipfen. Die Schliipfperiode der Gelege ist be-
endet, bevor sie bei 15,6 °C fiberhaupt beginnt (Abb. 41). Bei Annahme einer mit
steigender Temperatur kontinuierlich zunchmenden Diapausedauer, wie sie die Ver-
suche mit Temperaturen zwischen 0 und 15,6 °C demonstrieren, diirfte dieses Ergeb-
nis nicht auftreten. Daher ist fiir die bei 20 °C schliipfenden Larven ein anderer Ent-
wicklungsmodus zu vermuten. Uber seine Art gibt es auf Grund gleichartiger Be-
funde wie bei B. vernus eine Hypothese (CHUrcH 1955): Bei Larven von Cephus
cinctus erfolgt die vollstéindige Restitution der vorher z. T. abgelaufenen Diapause
bei 35 °C. Bei 40 °C tritt dagegen die Weiterentwicklung sehr bald ein. Nach CHurcH
kann man sich vorstellen, daB bei 35 °C das die Diapause beendende System enzyma-
tisch wieder abgebaut wird. Bei 40 °C wird dagegen das Enzymsystem, welches diesen
Abbau durchfiihrt, zerstort. Die Entwicklung kime nach dieser Erkldrung einer
Inaktivierung des die Diapause erzeugenden Systems gleich.

Gleichartige Befunde bei der Wirkung relativ hoher Temperaturen teilen BRowNinG (1952a)
fir Teleogryllus commodus und LE BErRRE (1959) fiir Locuste migratoria mit.

Ubersicht iiber den Verlauf der diapausebezogenen
Entwicklungsabschnitte

Auf Grund der Befunde bei B. vernus ergibt sich die Moglichkeit, die Abgren-
zung der Phasen der Entwicklung in ihrer Beziehung zur Diapause klarer als bisher
zu definieren. Da die verschiedenen diapausebedingten morphogenetisch sichtbaren
Verdnderungen als das Produkt verschiedener, nicht immer synchroner Prozesse zu
verstehen sind, wiren auch andere Umgrenzungen als die hier vorgeschlagenen mog-
lich.
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Die Praediapause ist durch weitgehend ungehemmte Morphogenese im dafiir
normalen, artspezifischen Temperaturbereich gekennzeichnet. Sie endet mit Dia-
pausebeginn. Wihrend dieses Entwicklungsabschnitts findet die Ausbildung der
physiologischen Voraussetzungen der Morphogenesehemmung statt, die ,,Diapause-
genese”’. Uber die physiologische Grundlage dieser Umstellung kann noch nichts
ausgesagt werden.

Die Diapausephase beginnt mit dem Entwicklungsstadium, in dem die Morpho-
genese innerhalb ihres normalen Temperaturbereiches auffillig gehemmt wird. Diese
Hemmung erreicht ihre Stadienspezifitit durch das Zusammentreffen der in der
Diapausegenese entstehenden physiologischen Voraussetzungen mit einer ,kri-
tischen** Entwicklungsphase der Morphogenese. In der Diapausephase ist Morpho-
genese nicht ausgeschlossen (Dormanz I, Abb. 42a, b), sondern ihre Moglichkeiten
sind nur qualitativ und quantitativ eingeschrinkt. Die Diapausedauer ist von der
Temperatur abhingig: Meist ist sie bei relativ niedrigen Temperaturen am geringsten.
Die Diapause gilt als beendet, wenn die Abhéingigkeit der Dauer der Entwicklungs-
abschnitte wieder jener der normalen Morphogenese entspricht.

Die ,,normale* Temperaturabhingigkeit ihrer Dauer ist den Postdiapausephasen
gemeinsam. Die Postdiapause kann noch eine Dormanzphase im Anschluff an die
Diapause enthalten (,,Postdiapause ohne Morphogenese®). Im Anschlufl daran fithrt
die Morphogenese der Postdiapause (,,Postdiapause mit Morphogenese®) ohne er-
kennbare Nachwirkungen der vorhergehenden Diapause die Entwicklung zum Ab-
schluB.

BenRENDT (1963) fiibrte fiir Aphis fabae eine Unterteilung der Kidiapause in
., Pro-, , Meso*- und ,,Metadiapause ein. Wahrend Pro- und Metadiapause von
der Temperatur abhiingige Ubergangsphasen darstellen, ist die Dauer der Mesodia-
pause davon unabhingig. Auf die Existenz der Mesodiapause schloB der Autor, weil
bei verschiedenen Temperaturen die zuerst schliipfenden Eier gleiche Dormanz-
zeiten haben. Die iibrigen Eier brauchen allerdings niedrige Temperaturen in der
Metadiapause, was als Zeichen ihrer hoheren Diapauseintensitit gewertet wird. Fiir
B. vernus war eine von der Temperatur unabhiingige Diapausephase nicht nachweis-
bar. Die Temperaturabhingigkeit der Metadiapause bei Aphis fabae scheint im
Mittel etwa jener der typischen Diapause mit einem Optimum um 5,5 °C zu ent-
sprechen, sic ist daher ebenfalls der Dormanz der Postdiapause bei B. vernus nicht
gleichzusetzen. Die von Bemrenpt eingefiihrte Terminologie kann fiir die vor-
liegende Arbeit daher nicht verwendet werden.

Der differenzierte Ablauf der Diapause, wie er auf Grund der Temperatur-
abhingigkeit der Morphogenescprozesse erschlossen wurde, verlangte eine ebenso
differenzierte Untersuchung der dazugehérenden Stoffwechselverinderungen. Nur
auf diese Weise konnte die Unsicherheit einer Deutung der Befunde auf Grund von
Analogieschliissen vermieden werden. Das erscheint um so notwendiger, weil die
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zum Vergleich herangezogenen Beispiele iiber den O,-Verbrauch vor, wihrend und
nach der Diapausephase nur Objekte behandeln, bei denen eine ebenso starke Diffe-
renzierung des Diapauseablaufs wie bei B. vernus nicht festgestellt wurde.

Zusammenfassung der Hauptergebnisse

Der Ablauf der Embryogenese der Ephemeropteren-Arten Baétis rhodani und B. vernus
wird dargestellt. Die Befunde falit eine Normentafel der Entwicklung zusammen (Tabelle 1). Die
Morphogenese beider Arten unterscheidet sich auffillig in einigen Details, was z. T. zum Auf-
treten der Diapause bei B. vernus in Beziehung gesetzt werden konnte.

Die Chromosomenzahl beider Arten betrigt n = 5. Reifungsteilungen und Furchungen
verlaufen bei beiden Arten dhnlich. Auffillig ist die regelmifige Dispermie. Wihrend der Fur-
chung entwickeln sich die Richtungskérper durch Mitosen und Verschmelzung zu einigen poly-
ploiden, am Vorderpol des Eies gelegenen Riesenenergiden. Demgegeniiber bleibt die Energide
des 2. Spermiums haploid. Sowohl diese haploide als auch die polyploiden Riesenenergiden losen
sich zu Beginn der Keimanlagenbildung auf (S. 502—513).

Die zunichst einschichtige Keimanlage entsteht in kalottenfsrmiger Gestalt am spiteren
Hinterpol des Eies. Sie bildet das Amnion und verldngert sich dann lings der Dotteroberfliche
zum Keimstreif. Die Zellen der Keimanlage sind bei B. rhodani hoher, die Keimanlage wird da-
durch dicker als bei B. vernus. Das untere Keimblatt beginnt sich schon in der kalottenformigen
Keimanlage zu differenzieren, méoglicherweise durch Einsinken von Zellen in einer etwa zentral
gelegenenen grubenformigen Vertiefung. Das untere Keimblatt wiichst gleichzeitig mit dem sich
verlingernden Keimstreif (S. 513 —516).

Vor der Segmentierung des Keimstreifs setzt die Einsenkung seines caudalen Abschnitts in
den Dotter ein. Nur der Bereich far Kopf, Mandibel und 1. Maxille bleibt an der Dotterober-
fliche. Wihrend dieses Vorgangs wird die Neuralanlage eingesenkt. Segmentgrenzen und Ex-
tremititenknospen treten zuerst im Bereich des Thorax und Gnathocephalon auf (Differenzie-
rungszentram) (S. 516 —520).

In der Katatrepsis rollt der Keimstreif um den Hinterpol des Eies und erreicht unter Ver-
kiirzung seiner Léinge seine definitive Lage an der Ventralseite des Eies (,,Nachausrollungs-Kon-
traktion*). Es folgt die Phase der Differenzierung der Organanlagen bis zum Schliipfen. Baétis
rhodani entwickelt sich ohne Dormanz im Eistadium, B. vernus tritt in eine Diapause, nachdem
der Embryo in den Dotter eingesenktist. Im Verlauf dieser Diapause kontrahiert sich der Embryo
(,, Vorausrollungs- Kontraktion‘) (S. 520 —524).

Um die Bedingungen fiir Beginn, Verlauf und Dauer dieser Diapause kennenzulernen, wur-
den Verlauf und Geschwindigkeit aller Abschnitte der Embryogenese von I3. vernus bei unter-
schiedlichen Temperaturbedingungen gepriift. Fir die konstanten Temperaturen von 6,8, 15,6
und 20 °C sinkt der Schliipferfolg mit steigender Temperatur von nahezu 100 %, auf etwa 159 der
Eier. Die Schliipfverzogerung gegeniiber B. rhodani liegt fiir B. vernus fir 6,8 °C bei etwa ¢ Mo-
naten. Sie steigt fiir 15,6 °C ungefahr auf die doppelte Zeit und kommt bei 20 °C auf den Wert fiir
6,8 °C zuriick (S. 524 —527).

Bei konstanten Temperaturen zwischen 0 und 20 °C fihrt die Morphogenese zunichst bis
zu den Stadien 6 oder 7. Die Morphogenesegeschwindigkeit steigt anndhernd proportional zur
Temperatur. Bei 24 °C wird die Morphogenese im Stadium 4 blockiert, die Eier werden innerhalb
weniger Tage letal. Postdiapausemorphogenese findet zwischen 0 und 24 °C statt, unterhalb
3,6 °C schliipfen die Larven jedoch nicht.
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Im Stadium 7 beginnt die Diapause: Bei 0 und 20 °C mit der Sistierung, zwischen 3,6 und
15,6 °C mit einer Verlangsamung der Morphogenese. Die verlangsamte Morphogenese endet im
diapausespezifischen Stadium D 9, in dem der Embryo fiir den Rest der Diapausezeit verharrt.
Die verzogerte Entwicklung vom Stadium 7 bis D 9 wird als ,,Diapause mit Morphogenese* be-
zeichnet und der ,,Diapause ohne Morphogenese‘ gegeniibergestellt, die im Stadium 7 oder D 9
auftreten kann. Die Geschwindigkeit der Morphogenese des 1. Diapauseabschnitts ist bei 7 °C
am groBten und sinkt mit steigender und abnehmender Temperatur. Die Dauner der gesamten
Diapause ist unabhingig davon, ob sie bereits im Stadium 7 oder erst im Stadium D 9 als Morpho-
geneseblockierung in Erscheinung tritt. Bei 20 °C entwickeln sich etwa 159, der Eier nach relativ
geringer Diapausedauer im Stadium 6 oder 7 ohne Dormanz im Stadium D 9 bis zum Schlipfen
(8. 529—540).

Etwa 759, der Eier werden wihrend der etwa 12monatigen Diapause bei 15,6 °C letal. Auch
bei ihnen findet eine kontinuierliche Verkiirzung der Diapausezeit statt, wie sich durch Uber-
tragung der Eier von 15,6 nach 6,8 °C nachweisen 1aBt (8. 541 —543).

Bei 0 °C ist die Dauer der echten Diapause mit etwa 1 Monat im Mittel kiirzer als bei 6,8 °C
mit etwa 3 Monaten und bei 15,6 °C mit etwa 12 Monaten. Bei einer konstanten Temperatur von
0 °C ergibt sich aber eine Gesamtdauer der Dormanz von etwa 12 Monaten, weil im Anschlufl an
die Diapause die Dormanzphase der ,,Postdiapause ohne Morphogenese auftritt. Die Dauer
dieses Abschnitts verringert sich im gleichen MaBe mit steigender Temperatur wie die nach-
folgende Morphogenese der Postdiapause (8. 543 —546).

Bei —14 °C ist die Diapause bereits nach etwa 2 Tagen beendet. Die Verdnderungen der
Kilteresistenz gegeniiber Temperaturen von —14 und — 26 °C sind nicht mit den Diapause-
phasen synchronisiert (S. 550 —553).

Werden die Eier bis zum Stadium 5 bei 0 °C gehalten, treten sie nicht in eine Diapause ein
(8. bh3 —bbb).

Wie die Erhohung der Temperatur von 6,8 auf 11 und 15,6 °C ergibt, verfriiht sich in einem
fortgeschrittenen Stadium des physiologischen Diapauseablaufs der Postdiapausebeginn mit zu-
nehmender Temperatur gegeniiber der konstanten Temperatur von 6,8 °C (8. 546 —550).

Konstante Temperaturen von 20, 15,6 und 0 °C fithren bei einem erheblichen Anteil der
Eier zur Letalitit. Bei 15,8 °C entstehen die Ursachen der letalen Entwicklung meist in den Dia-
pausestadien (7 und D 9), bei 0 °C in den Postdiapausestadien (10 und 11) (8. 555 —556).

Erliuterung der verwendeten Abkiirzungen

Abd = Abdomen KA = Keimanlage

Am = Amnion KAK = Keimanlagenkern

AmR = Amnionrand, KL = Kopflappen

An = Antennenanlage Ko = Kontraktionshohle

Be = Beine Kstr = Keimstreif

BZ = Blastodermzelle La = Labrum

Ce = Cercus Lb = Labiumaulage oder Labialsegment
Do = sekundires Dorsalorgan Md = Mandibelanlage oder Mandibel-
Entw.-stad. = Entwicklungsstadium segment

kB = Ektoblastem Mx = Maxillaranlage oder Maxillar-
Gne = Gnathocephalonbereich segment

Gr = grubenartige Einsenkung im PR = polare Riesenenergide

Keimstreif Pr Blastem des Proctodaeum

I
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RK = Richtungskorper Sto = Stomodaeum

Schl = Anteil geschliipfter Larven Th = Thoraxbereich

Se = Serosa UKb = Unteres Keimblatt

sek. Vit. = sekundére Vitellophagen \ = Vitellophagen

SK = Serosakern VK = Vorkern
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