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The Effec t  of Tempera tu re  on Embryogenes is  and Diapause 

of Ephemerella ignita (Poda) (Insecta, Ephemeropte ra )  

Summary. The effect of temperature on the duration of embryogenesis, especi- 
ally on the embryonic diapause of Ephemerella ignita, was investigated in the 
natural environment and in laboratory experiments. 
Morphogenesis is blocked by diapause in developmental stage 10 (embryo nearly 
fully developed, pigmented eye anlagen, no dorsal closure). Diapause is terminated 
within 12 months only at comparatively low temperatures (from ~ I ~  to the 
range of 13.3 to 16.0 ~ C). Comparatively high temperatures (7.2 and 13.3 ~ C) in the 
days preceding developmental stage 10 cause an extension of diapause. Stage 4 
(polar germ anlage) is less sensitive than later stages to the diapause terminating 
effects of low temperatures. 

Postdiapause development to hatching takes place at temperatures <4.9 to 
>24.1 ~ C. The developmental time is shortest at temperatures between 19.2 and 
24.1 ~ C. The calculated lower temperature limit for development is 3.9 ~ C. 

Diapause is obligatory with only few exceptions. In field studies egg hibernation 
was found in nearly all cases. There is a discussion on the importance of these 
findings for the explanation of the varying developmental cycles of Ephemerella 
ignita described by different authors. 

Zusammen[assung. Die TemperaturabhSmgigkeit der Embryogenese, insbe- 
sondere der embryonalen Diapause yon Ephemerella ignita wurde im Freiland und 
experimentell im Laboratorium untersucht. 

Die Diapause tritt im Entwicklungsstadium 10 (fast vollst/~ndig entwickelter 
Embryo mit pigmentierten Augenanlagen, jedoch ohne Riickenschluft) als Morpho- 
geneseblockierung ein und kann nut bei relativ niedrigen Temperaturen (ca. § 1 
bis > 13 < 16 ~ C) innerhalb 12 Monaten beendet werden. Die Diapausedauer steigt 
mit der Temperatur. Die Diapauseintensit/~t kann mit Ann//herung an das Ent- 
wicklungsstadium 10 durch relativ hohe Temperaturen (7,2 ~ 13,3 ~ C) verstS~rkt 
werden, die SensibilitKt fiir die Diapause beendigende Wirkung der niedrigen 
Temperaturen ist im Entwicklungsstadium 4 noch geringer als sp//ter. Postdia- 
pauseentwicklung bis zum Schliipfen der Larven finder zwischen < 4,9 und > 24,1~ 
statt. Das Temperaturoptimum liegt zwischen /9,2 und 24,1 ~ C. Die theoretische 
untere Grenztemperatur ist -~- 3,9 ~ C. 

* HerrnDr. tt.-H. Bergmann danke ich for die kritische Durchsicht des Manuskripts. 
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Die Diapause war in fast allen F~llen obligat, die Freilanduntersuchungen er- 
gaben allgemein Eiiiberwinterung. Die Bedeutung dieser Ergebnisse fiir die Er- 
kl~rung der von verschiedenen Autoren beschriebenen untersehiedlichen Entwick- 
lungszyklen yon Ephemerella ignita wird diskutiert. 

Einleitung 

Ephemerella ignita, eine in Europa hi~ufige und verbreitete Ephemer- 
optere, gilt meist als univoltine Art mit Eifiberwinterung (z. B. Dittmar, 
1955 ; Pleskot, 1958 ; Gledhill, 1958 ; Mfiller-Liebenau, 1960 ; Elliott, 1967). 
Auf diesen Entwicklungszyk]us wurde auf Grund yon Untersuchungen 
des Larvenwachstums und der Flugzeit der Imagines gesehlossen. 
Jedoch gibt es aueh Befunde, die eine mindestens fakultative Larven- 
fiberwinterung als mSglich erscheinen lassen (Zusammenstellung bei 
Maitland, 1965). Thibault (1971) land in einer Population der atlanti- 
schen Pyren~en eine anseheinend dormanzfreie Sommergeneration und 
sehliipfende Larven eines Teils der Sommer- and Herbstgelege im 
gleichen Jahr. 

Als ]3eitrag zur Kl~rung des Entwieklungszyklus bei Ephemerella 
ignita wurde ffir die vorliegende Arbeit der Verlauf der Embryogenese 
untersueht: Die Entwicklung wurde bis zum Schlfipfen der Larven im 
natfirlichen Lebensraum and unter verschiedenen Temperaturbedingun- 
gen im Laboratorium verfolgt. Die experimentellen Befunde fiber die 
Temperaturabhi~ngigkeit haben vorwiegend zum Ziel, die Entwicklungs- 
potenzen der Eier zu erfassen, die mSglieherweise zur Erkl~rung der 
bisherigen widersprfichlichen Freilandbefunde dienen kSnnen. 

Uber Beobaehtungen der Eientwieklung yon Ephemerella ignita be- 
richten bisher nut Dfirken (1923) und Thibault (1971). Dfirken erhielt 
erst nach neunmonatiger Haltung der Gelege, yon Juni bis zum M~rz 
des folgenden Jahres, schlfipfende Larven, Thibault fand dagegen 
sehliipfende Larven wahrend fast aller Monate des Jahres. 

Material und Methoden 

Das Untersuchungsmaterial erhielt ich dutch Einsammeln gelegetragender 
2 ~ am Lieht. Alle wurden in der Stadt Marburg a.d. Lahn (Hessen) gesammelt und 
diirften fiberwiegend der Larvenpopulation der nahen ,,Lahn" entstammen. Die 
Gelege stammen 1968 vom 16.6., 26.6. und 5.7., 1969 aus der Zeit zwischen 12. 
und 17.7. und 1970 aus der Zeit zwisehen 23.7. und 5.8. Voraussetzung fiir 
normale Entwicklung ist schnelle (~berbragung der Eier in Wasser. 

Die Eier yon Ephemerella ignita besitzen ein polares Haftorgan (vgl. z.B. 
Degrange, 1960), mit dessen/-Iilfe sie in anniihernd einsehichtiger Lage auf Objekt- 
trKgern befestigt werden konnten. Sie blieben etwa 18 Std bei Zimmertemperatur 
(ca. 20 ~ C). Ffir Freilandversuehe wurden sie auf beschwerten Plastikgef~Ben 
fixiert und am Untersuchungsort versenkt. Fiir die experimentellen Untersuehungen 
mit konstanten Temperaturen dienten mit Quellwasser gefiillte Aquarien (Methoden 
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in Anlehnung an Flfiehter, 1968). Die Wasserumwglzung reiehte aus, um aueh 
wghrend der tIeizperioden die Entstehung eines Temperaturgefglles im Beeken zu 
vermeiden. Die beheizten Aquarien standen in einem Kfihlraum (ca. 4 ~ C) mit 
kfinstlieher Beleuehtung (1 LeuehtstoffrShre): Die Helligkeit an der Wasserobe> 
flgehe betrug etwa 150 Lux, der t~ig/iehe Lieht-Dunkelweehsel 12:12 Std. Ffir 
Temperaturweehselversuehe ben6tigte Stiehproben wurden vom Objekttrgger ab- 
gelSst und in Glassehglehen mit Wasser aufbewahrt. Die Temperatursehwankungen 
in den Versuehen lagen unter -k 0,4 ~ C. 

Die embryonale 1Korphogenese wurde an Hand fixierter and gefgrbter Total- 
prgparate der Eier fiberprfift. Ffir die quantitative Erfassung der Entwieklungs- 
stadien reiehte Lebendbeobaehtung aus. Angabe~ fiber Prozentanteile sehlfipfender 
Larven beziehen sieh immer auf die potentiell sehlfipffghigen Embryonen: Das 
Sehlfipfverm6gen wurde nStigenfalls naeh Absehlul] des Versuehes bei anderen 
Temperaturen fiberprfift. In Laboruntersuchungen wurden die gesehlfipften 
Larven, in Freilandgelegen die leeren Eihfillen ausgezghlt. 

Angaben fiber die Irrtumswahrseheinlichkeit der Prozentwerte erreehnete ieh, 
P(IO0-- P) 

wenn nieht anderes erwghnt naeh der Formeh s~-- N (Haseloff-Hoff- 

mann, 1965). 
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Abb. 1. , -  Sehlfipfen der im ,,Treisbaeh" 1970/71 ausgesetzten Gelege yon Ephe- 
merella ignita (reehte Ordinate). Mittelwerte ffir 20 Gelege. Eingezeiehnet ist der 
Fehler des Nittelwertes (se) fiir die Streuung zwisehen den Gelegen ( P =  5%). 
Ausgezogene Kurve: 3tggige Mittelwerte der Tagesmittel der Lufttemperatur ffir 
Biedenkoiof, die ngehst gelegene Klimastation gleieher MeereshShe (linke Ordinate). 
Die Daten wurden mir freundlicherweise yore Deutsehen Wetterdienst Offenbach 
zur Verffigung gestellt. �9 Wassertemloeraturen ,,Treisbaeh", Untersuehnngsstelle: 

Einzelmessungen jeweils zwisehen 15 und 18 Uhr 

Ergebnisse 

A. Schliip]en der Larven im natiirliehen Lebensraum 

Die Gelege wurden am 10.8. 1970, 4 Tage nach dem Einsammeln ,  
im ,,Treisbach", einem Nebenflul3 der , ,Lahn",  wenig oberhalb der 
gleichnamigen Ortsehaft  ausgesetzt. Der Bach gehSrt in  diesem Bereieh 



256 H.W. Bohle: 

zur Forellenregion und empfgngt lediglieh die h~usliehen Abwgsser 
zweier 1,5 bzw. 3,5 km oberhalb liegender Bauernd5rfer. Kontinuierliehe 
Temperaturregistrierung war nieht mSglieh, doeh lassen die Werte der 
Einzelmessungen und die Lufttemperaturkurve der ca. 7 km entfernten 
MeBstation Biedenkopf (Abb. 1) den Sehwankungsbereieh der Tempera- 
tur im Laufe des Jahres erkennen. Wghrend Frostperioden bildete sieh 
eine dfinne Eisdecke, unter der die Temperatur des freien Wassers 
-~ 0,2 ~ C betrug. Die h5ehsten gemessenen Sommer-Werte lagen zwisehen 
17 und 18 ~ C. In  diesem Bereieh des Treisbaehs kommt eine natfrliehe 
Larvenpopulation yon Eplzemerella ignita vor. 

Vorversuehe im Jahre 1969 hatten ergeben, da[3 aus nut 4 yon 24 Ge- 
legen in der Zeit zwisehen 16.j17. Juli nnd 5. Oktober einige Larven 
schliipften. In allen 4 Ausnahmegelegen blieb der Sehliipfanteil unter 1%. 

1970/71 sehlfipften aus den 20 im Freiland untersuehten Gelegen 
(6521 Eier) bis Mitte M~rz keine Larven (Abb. 1). Die Schliipfperiode 
begann nach AbsehluB der letzten Frostperiode des Winters (Anfang 
Mgrz) und war naeh il/~ Monaten weitgehend abgesehlossen. Ephemerella 
ignita wgre danach im untersuchten Biotop ein obligater Ei~iberwinterer. 

Der Fehler des Mittelwertes wurde nach einer Transformation der Prozent- 
werte auf arc. sin VProroz~t (Mudra, 1958) berechnet. Er bezieht sich auf die Streu- 
ung der Prozentwerte geschlfipft~r Larven zwischen den Gelegen fiir n = 20 und 
76%. Die entsprechenden Werte ffir verschiedene Gelegezahlen sind: 

n s~ ffir P ~  5 % 

25 =~ 3,5 % 
20 j= 4,0% 
15 ~=5,5% 
10 • 
8 ~= 12,5 % 

Diese Werte gestatten es, den gelegeabh~ngigen Fehler des Mittelwertes auch 
abzusch~tzen, wenn die Stichproben aus mehreren Gelegen gemeins~m ausgewertet 
werden, wie das bei den folgenden Versuehen der Fall ist. 

B. Die Embryogenese bei verschiedenen konstanten Temperaturen 

Die embryonale Morphogenese yon Ephemerella ignita ist jener yon Bagtis 
rhodani ~hnlich (Bohle, 1969), so da~ die dort definierten Bezeichnungen der Ent- 
wick|ungsstadien hier verwendet werden kSm~en. Einige Abweichungen treten z.B. 
bei der Ausrollung des Embryos ~uf, sie sind jedoch ffir diese Darstellung ohne 
Bedeutung. 

Die temperaturabh~ngige Morphogenesegesehwindigkeit ist aus 
Abb. 2 ersiehtlieh. In  allen untersuchten F~llen bricht die Embryogenese 
sps im Stadium 10 nach Ausbildung der Pigmentierung der 
Augenanlagen ab. Dies Dormanzs~adium wird zwisehen 7,2 und 16,0 ~ C 
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Abb. 2. Ephemerella ignita: Entwicklungsgeschwindigkeit der Prgdiapausemorpho- 
genese bei verschiedenen Tempera~uren. Geschgtzte Werte nach Lebendbeob- 
achtung yon jeweils mindestens 5 Gelegen. 7,2 ~ 13,3 ~ 18,7~ 1968, fibrige 1970. 
Entwicklungsstadien: 4: polare Keimanlage; 6: eingesenkter Keimstreif mit be- 
ginnender Segmentierung; 7: eingesenkter Keimstreif, segmentiert, mit gna~ho- 
cephalen und thorakalen Extremit/~tenanlagen; 9: Ausrollung und Kontraktion des 
Embryos; 10: Fast schlfipffeifer Embryo mit pigmentierten Augenanlagen, noch 

ohne RfickensehluB 

yon allen Embryonen erreicht. HShere Temperaturen hemmeii die 
Morphogenese: Bei 18,7~ C eiitwiekeln sich einige Embryonen schnell, 
einige verz6gert bis zum Stadium 10 oder die Entwicklung bleibt sogar 
irgendwo zwisehen den Stadien 7 und 10 stehen (gestriehelte Kurventeile 
in Abb. 2). Bei 22 ~ C (nicht abgebfldet) werden die Stadien 8 nnd 9 nut  
in wenigeii F/~llen iiberschritten. 

Bei 5~ wurden die Beobachtungen 144 Tage naeh Eiablage abge- 
broehen. In  dieser Zeit war die Eiitwieklung bis zum Stadium 7 fort- 
geschritten. 

C. Das Schliip/en der La~wen bei verschiedenen Temperaturen 

I. Konstante Temperaturen. Der Diapauseabschnitt der Ontogenese 
ist unter anderem dadurch gekennzeichnet, dab trotz Konstanz sonst 
gfinstiger Augenbedingungen die Entwicklung gehemmt wird: Auch bei 
Ephemerella ignita steigt die GeSamtentwicklungsdauer mit steigender 
Temperatur (Abb. 3); bei 16,0, 18,7 und 22,0~ C schlfipften innerhalb 
yon fast 450 Tagen keine Larven. Bei hohen Temperaturen steigt zudem 
langsam der Anteil letaler Eier: Ca. 200 rage  nach der Eiablage war er 
ffir 16,0, 18,7 und 22,0~ Cn ich t  signifikant hSher als der Normalwert 
(1 ,8•  1,7%). Bei 16,7~ C erreichte er nach 390 Tagen 41%, bei 20 und 
22 ~ C lag er hSher, ein genauer Wert wurde nicht ermittelt. Aus anderen 
Versuchen geht hervor, dab bei 13,3 ~ C IIach dem 388. Tag, an dem der 
dargestellte Versueh abgebroehen wurde, eine Fortsetzuiig des Schliipfens 
zu erwarten ist. 

Bereits die bisherigen Versuchsergebnisse lassen erkennen, dab die 
Dormanz voii Ephemerella ignita keine Quieszenz sondern eine Form der 
Diapause ist. 

18a Oecologia (Berl.), Vol. 10 
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Abb. 3. Ephemerella ignita: Schliipfen der Eilarven bei versehiedenen konstanten 
Temperaturen. Summenprozentkurven. 22 ~ C: 1968/69, fibrige: 1969/70. Kur~e I: 
7,2 ~ C, hlittelwerte ffir 16 Gelege; Kurve II: 10,3 ~ C, Mittelwerte ftir 12 Gel6ge; 
Kurve III :  13,3 ~ C, ~ittelwerte fflr 8 Gelege; Karve IV: 16,0 ~ C, 9 Gelege; KurveV: 
18,7 ~ C, 9 Gelege; Kurve VI: 22,0 ~ C, 6 Gelege. Eingezeichnet ist der Fehler des 

Mittelwerts fiir P =  5 % 

II .  Temperaturwechsel. Prg- und Postdiapause einerseits sowie die 
Diapausephase andererseits haben in der Regel unterschiedliche Tem- 
peraturansprfiche (Temperaturvalenzbereiche: Mfiller, 1965). Um die 
Entwicklungspotenzen der Eier erkennen und zwischen den Ansprfichen 
der Entwicklungsabschnitte differenzieren zu kSnnen, mfissen Kombi-  
nationen verschiedener Temperaturen im Laufe der Gesamtentwicklung 
geboten werden. 

Abb. 2 hat  gezeigt, dab die Geschwindigkeit der Pr~diapause- 
morphogenese zwischen 5,0 und 16,0~ zunimmt, w~hrend bei 18,7 
und 22,0 ~ C VerzSgerungen auftreten. Das Tempera turopt imum ffir die 
gesamte Pr~diapause liegt demnach zwischen 16,0 und 18,7 ~ C. Das 
Tempera turopt imum der Diapauseentwicklung liegt gemi~6 Abb. 3 tiefer 
(s. S. 259). Um die Potenzen zur Weiterentwicklung (Postdiapausc) im 
Anschlul3 an den Abschnitt  mit  niedrigem Tempera turopt imum (Dia- 
pause) erfassen zu kSnnen, werden Stichproben von Eiern nach unter- 
schiedlicher Dauer der Ki~ltebehandlung (5,0 ~ C, 7,2 ~ C) auf hShere 
Temperaturen fibertragen: 13,3 und 20,0~ C erwiesen sich als gfinstige 
Inkubat ionstemperaturen fiir die Postdiapause (vgl. Abb. 8). Die 
Abb. 4 stellt das Ergebnis derartiger Experimente dar : Bei 5 ~ C wird die 
Diapausedauer kfirzer als bei 7,2~ Auffallend ist aui~erdem das verzSgerte 
Schlfipfen bei 7,2 ~ C (geringe Steigung der Kurve  IV), das bei Versuchs- 
abschlul3 noch nicht beendet war. Dieser Schlfipfverlauf ist nach 110 
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Abb. 4a u. b. Ephemerella ignita: Schliipfverlauf bei 13,3~ C nach untersehiedlich 
langer K~lteeinwirkung. Beginn der K~lteeinwirkung nach 57 Tagen (nach Eiab- 
lage) bei 13,3 ~ C, im En~wicklungsstaxtium 10. Summenprozentkurven yon Stich- 
proben: 1969/70. a Ki41tebehandlung bei 5,0 ~ C, Mittelwerte fiir 9 Gelege. b K~lte- 
behandhmg bei 7,2 ~ C, Mittelwerte ffir 15 Gelege. Kurve II: nach 18 Tagen K/ilte- 
einwirkung; Kurve III: nach 45 Tagen K~lteeinwirkung; Kurve IV: nach 90 Tagen 

K/ilteeinwirkung; KurveV: nach 156 Tagen K~lteeinwirkung (nur in b). 
Eingezeichnet ist der Fehler des Mittelwerts der Stichproben ffir P =  5 % 

bis 160 Tagen bei 7,2~ und Ubertragung nach 13,3~ C immer ausge- 
pr/~gt. Wahrscheinlich beenden die verz6gert schliipfenden Larven bei 
13,3~ zun/ichst die Diapauseentwicklung (vgl. S. 264). Ein gleich- 
~rtiges Ph/inomen lieB sich bei Ba~tis r e m u s  beobachten (Bohle, 1969). 

Bei Temperaturen unter 5 ~ C (gepriift fiir + 1 ~ C) wird die Diapause- 
dauer wahrscheinlich welter verkfirzt. Wegen der abweichenden Inku- 
bationstemperatur fiir die Postdiapauseentwicklung yon 20~ start  
13,3 ~ C k6nnen die Ergebnisse dieser Versuche nur eingeschriinkt ]nit den 
vorhergehenden verglichen werden: Bis 122 Tage nach Eiablage bei 
13,3~ gehaltene Gelege wurden aufgetefl$ und die Stichproben auf 
4-1, + 5  und + 7,2~ gebracht. Nach 10, 20 und 50 Tagen K~lteein- 
wirkung in 20 ~ C fibertragen, blieben in den ersten beiden Versuchen die 
Schl/ipfantefle unter 12% mit  nicht signifikanten Differenzen. Der 
dritte Versuch ergab naeh 40ts Inkubation bei 20~ folgende 
Schl/ipfantefle (mi$ Angabe des Fehlers des Mittelwertes ffir P = 5%): 

7,2 ~ C: 68,5 4- 4,8 % 
5,0 ~ 4-4,6% 
1,0~ C:92 4-3,7% 

Untersuchungen an verschiedenen Insekten haben eine Beeinflussung 
der Diapausedauer durch die w~hrend der PrKdiapause herrschenden 

18b  Oecologia (BerL), "Vol. 10 



260 H . W .  Bohle: 

% 
I00 - 

X! 

80 

".4 

.40 

20 

20 40 60 80 100 120 140 
Tage K~lteeinwirkung 

Abb. 5. Ephemerella ignita: Prozentanteile schliipfender Eilarven nach ~ber~ragung 
der Eier yon 5 nach 13,3 ~ C: 1969/70. Summenprozentwerte fiir 40Tage nach 
Schliipfbeginn. Mittelwerte der Stichproben aus jeweils 9 Gelegen. Kurve I :  8 Tage 
nach Eiablage bei 13,3 ~ C, dann ~[bertragung nach 5 ~ C im Entwicklungsstadium 4; 
Kurve I I :  28 Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, darm ]~bertragung nach 5 ~ C im 
Entwicklungsstadium 7. Kurve I I I :  57 Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, dann (~ber- 
tragung nach 5 ~ C im Entwicklungsstadium 10. Eingezeichnet ist der Fehler des 

Mittelwerts der Stichproben fiir P ~ 5 % 
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Abb. 6. Ephemerella ignlta: Prozentanteile schliipfender Eilarven naeh (~bertragung 
der Eier yon 7,2 nach 13,3 ~ C. Summenprozen~werte fiir 40 Tage nach Schlfipf- 
beginn. Kurve I :  8 Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, dann (~bertragung nach 7,2 ~ C 
im Entwicklungsstadium 4. 1969/70; Kurve II,1 : 28 Tage nach Eiablage bei 
13,3~ dann ~J-bertragung nach 7,2~ im Entwicklungsstadium7. 1969/70; 
Kurve I I , 2 :32  Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, dann Ubertragung nach 7,2 ~ C im 
Entwicklungsstadium 7. 1970171; Kurve I I I :  57 Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, 
dann ~bertragung nach 7,2 ~ C im Entwicklungsstadium 10. 1969/70. Alle Kurven: 
Mittelwerte fiir Stichproben aus mindestens 14 Gelegen. Eingezeictmet ist der 

Fehler des Mittelwerts der Stichproben fiir P =  5 % 
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Temperaturen erwiesen (z.B. Masaki, 1962; Browning, 1952). Zur 
Priifung dieser Frage fiir Ephemerella ignita wurde der EinfluB der 
Kalte (5,0, 7,2 ~ C) auf die Diapausedauer yon Eiern der Entwicklungs- 
stadien 4, 7 und 10 verglichen. Dabei muB berticksichtigt werden, daB 
die Morphogenese wahrend des Aufenthalts bei 5,0 und 7,2~ weiter 
fortsehreitet (vgl. Abb. 2). Der Anteil innerhMb yon 40 Tagen nach 
Sehliipfbeginn gesehliipfter Larven la2t sich aus Kurven nach Art der 
Abb. 4 ermitteln und ist in den Abb. 5 und 6 dargestellt. Bei 5~ 
(Abb. 5) ist die Dauer der Diapause fiir das Stadium 4 am langsten, 
fiir das Stadium 7 am kiirzesten. 

Bei 7,2 ~ C (Abb. 6) ist das Ergebnis weniger iibersiehtlich. Fiir das 
Stadium 7 ist aus dan Jahren 1969/70 und 1970/71 je eine Kurve 
(KurveII ,1  und II,2) vorhanden: Beide lassen erkennen, dab der 
Schltipfanteil etwa zwischen dem 50. und 120. Tag nach Beginn der 
Kaltebehandlung stagniert oder sogar zurtiekgeht. Verstarkt und zeitlieh 
verzSgert t r i t t  die gleiehe Erscheinung fiir das Stadium 4 hervor (Kurve I). 

Beim Aufenthalt bei 7,2 ~ C verstarkt sich demnach nach einiger Zeit 
die Diapauseintensitat. Das ist nicht auf 7,2~ beschr~nkt: Die bis 
zum Entwicldungsstadium 10 bei 13,3 ~ C gehaltenen Gelege beenden die 
Diapause sowohl bei 5~ als auch bei 7~ verzSgert (Abb. 5 u. 6, 
Kurven III),  bei 7 ~ C in annahernd gleichem Mal~ wie jene des Stadiums 7. 
Beriicksichtigt man den Morphogenesefortschritt bei 7,2 ~ C (vgl. Abb. 2), 
so laBt sich Stadienspezifitat fiir die Verstarkung der Diapauseintensitat 
erkennen: Die Wirkung wird in allen Fallen erst deutlich, wenn das 
Diapausestadium 10 annahernd erreicht ist. Das erste Sehlfipfmaximum 
(z. B. Kurven I und II,  Abb. 6) kann daher bei Ubertragung im Stadium 
10 nieht mehr auftreten. Bei 5~ wird die Diapauseverstarkung nicht 
erkennbar. 

Die Verz6gerung der Diapausebeendigung ffir das Stadium 4 bei 
5~ gegeniiber dem Stadium 7 (Abb. 5, Kurven I, II)  diirfte auf ge- 
ringere oder fehlende Sensibilitat dieses frfihen Entwieklungsabsehnitts 
ftir die Diapauseverkiirzung zurtiekzuffihren sein. Die relativ sehnelle 
Morphogenese bei 7,2~ verhindert mSglicherweise, dab bei dieser 
Temperatur dieselbe Erscheinung sichtbar wird. 

Wahlt man nach der Kaltebehandlung start  13,3 ~ C eine Temperatur 
yon 20 ~ C zur Inkubation, so wird die Gesamtentwicklungsdauer erheb- 
lich verktirzt (Abb. 7, Kurve I, vgl. ]nit Abb. 6, Kurve II,2). Kalte- 
behandlung vorweg bleibt jedoch Voraussetzung fiir den Schliipferfolg: 
Selbst 122 und 203 Tage nach Eiablage direkt yon 13,3 ~ naeh 20~ 
fibertragene Eier hatten naeh 40 Tagen Inkubation nur Schliipfantefle 
yon 2 bzw. 5%. Eine ahnliche Reaktionsweise schildert Jacobson (1962) 
ffir die Lepidoptere Agrotis orthogonia. 
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Tage K~lte einwirkung 
Abb. 7. Ephemerella ignita: Prozentanteile schliipfender Eilarven nach 12bertragung 
der Eier yon 7,2 nach 20,0 ~ C. Summenprozen$werte fiir 40 Tage nach Schliipf- 
beginn: 1970/71. Kurve I :  33 Tage nach Eiablage bei 13,3 ~ C, dann t~bertragung 
nach 7,2 ~ C im Entwicklungsstadium 7; KurveII :  19STage nach Eiablage bei 
13,3 ~ C, dann Obertragung nach 7,2~ im Entwicklungssbadium 10; Kurve IH:  
198 Tage nach Eiablage bei 20,0 ~ C, dann ~bertragung nach 7,2 ~ C im Entwick- 
lungsstadium 10. Alle Kurven: Mittelwerte fiir Stichproben aus mindestens 14 Ge- 
legen. Eingezeichnet ist der Fehler des Mittelwerts der Stichproben ffir P = 5 %  

Der Vergleich der Kurven  I und  I I  (Abb. 7) 1/~Bt die weitere sehr 
langsame (nut fiir den ersten Tell der  Kurve  signifikante) Verkfirzung 
der Diapausedauer  bei lange andauerndem Aufenthal t  bei 13,3~ er- 
kennen. Der Vergleich mit  der Kurve  I I I  zeigt, dab diese Entwicklung 
bei 20 ~ C mit  noch geringerer Geschwindigkeit fortschreRet. 

D. Die Geschwindigkeit der Postdiapauseentwicklung 
Aus Abb. 8a  ergibt sich die Tempera turabhangigkei t  der Post-  

diapausedauer.  Fiir den Versuch warden 3 Gelege verwendet,  aus denen 
vor  Versuchsbeginn nur  jeweils weniger als 1% der Larven  geschlfipft 
waren. Es wurde ein relativ sp~ter Zei tpunkt  des Versuchsbeginns 
gew/~hlt, u m b e i  einem mSglichst hohen Anteil  der Eier eine abge- 
schlossene Diapauseentwieklung vorzufinden, und  u m  ffir den Beginn 

Abb. 8au.  b. Ephemerella ignita: Dauer der Postdiapauseentwieklung bis zum 
Schlfipfen der Eilarven in Abh~ngigkeit yon der Temperatur. a Linearer MaBstab. 
b Logarithmische Transformation der Ordinaten- und Abszissenwerte yon a. 
I :  5%, I I :  50%, I I I :  95% geschliipfte Larven. 5Iittelwerto fiir Eier ans 3 Gelegen. 
Eiablage 14. 7. 1971. ~qach 225 Tagen bei 7,4~ 15 Tage ca. 4 ~ C, ansehlieBend 
Versuchstemperaturen. IV: 95% geschliipfte Larven. Mittelwerte ffir Eier aus 
8 Gelegen. Eiablage wie bei I III .  Iqach 240 Tagen bei 7,4 ~ C 53 Tage ca. 4 ~ C 

(nur in b dargestellt) 
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der Postdiapauseentwicklung ann~hernde Terminiibereinstimmung mit 
den Freilanduntersuchungen (Abb. l) zu erhalten. 

Nach logarithmischer Transformation der X- und Y-Werte der 
Abb. 8a ergibt sieh fiir den mittleren Temperaturbereich eine Gerade 
(Abb. 8b). In der Regressionsgleiehung: 

log y~-log a - - b  log x betragen die 

l~egressionskoeffizienten: b I ~- 1,46 
bxz = 1,50. 
bnt ~- 2,46 

Die Werte fiir log a sind: a z = 2,41 
a i i  -~- 2,53 
a I i  I ~ 3,76 

Das BestimmtheitsmaB B (vgl. Weber, 1956) ffir alle 3 Geraden ist: 
B ~ 0,98, der Korrelationskoeffizient 

r = y  ~ betr~gt 0,99. 

Zwisehen 19,2 und <24,1~ liegt das Temperaturoptimum der Ent- 
wieklungsgesehwindigkeit (Abb. 8a ffir 5 und 50%: Kurven I und II), 
doeh liegt bereits bei Kurve I I  der Abb. 8b der y-Wert ffir 19,2~ 
oberhalb der Geraden, noeh deutlieher fiir Kurve III .  Die theoretisehe 
untere Grenztemperatur (to) (=Entwieklungsnullpunkt) naeh der 
Formel 

T2 (h-t~) 
t o = t 1 T1- T 2 

t I = 7,4 ~ C, ts ---- 15,8 ~ C, TI, T~ : Entwieklungszeit in Tagen 

erreehnet, betrs 3,9 ~ C, der Q10-Wert ffir die Kurven I und I I  3,2. 
Die wirkliehe untere Grenztemperatur ist experimenteU sehwierig 

bestimmbar. Bei 4,8~ (Temperatursehw~nkungen zwischen 4,2 und 
5,4 ~ C) sehtfipften innerhalb 100 Tagen noeh 92% der Eilarven, jedoch 
lieg% nur noeh der Wert ffir 5% auf der Regressionsgeraden (Abb. 8b). 

Wie die Abweiehung des Regressionskoeffizienten der Kurve I I I  
gegeniiber I und I I  veranschau]ieht, nimmt gegen Ende der Sehlfipf- 
periode die Entwicklungszeit mit sinkender Temperatur sts zu, als 
es auf Grund der Ergebnisse fiir 5 und 50% zu erwarten ws (vgl. 
z.B. Elliott, 1972). Das dfirfte die Folge einer zunehmenden Anh~ufung 
yon Eiern mit unvollsts abgesehlossener Diapauseentwicklung 
unter den sps sehliipfenden sein (vgl. S. 259): Der l~egressionskoeffi- 
zient fiir 95 % geschlfipfter Larven einer anderen Gelegegruppe (Abb. 8 b, 
Kurve IV) betr~g% b i v =  1,46 (geprfift 10,0 und 13,1 ~ C) und stimmt 
somit mit b x und b H fast fiberein. Diese Gelege hatten einen Ks 
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enthalt  yon insgesamt 293 (start 240) Tagen bei Versuehsbeginn hinter 
sich. Der Anteil geschlfipfter Larven betrug zu dieser Zeit 61%. 

Wie die anderen Versuchergebnisse erkennen lassen, ist die Post- 
diapausedauer nicht ganz unabh~ngig yon den Temperaturbedingungen, 
unter denen die vorhergehende Entwieklung stattfand. Ffir die in 
Abb. 6 dargestellten Versuehe erreichte die mittlere Postdiapausedauer 
(bei 13,2 ~ C) fast einheitlieh 10--9 Tage naeh ca. 90--200 Tagen K~lte- 
aufenthalt:  Das sind mindestens 8 % mehr als nach Abb. 8 nach 240 Ta- 
gen. K/~ltebehandlung bei 5~ (Abb. 5) verl~ngerte die Postdiapause auf 
20--22 Tage unter den ffir die Kurven I I  und I I I  erl/~uterten Bedingun- 
gen. Ffir Bagtis vernus konnte eine gleiehartige VerlKngerung der Post- 
diapausedauer dureh niedrige Temperaturen auf einen Entwicklungs- 
absehnitt der ,,Postdiapause ohne Morphogenese" zurfiekgeffihrt werden 
(Bohle, 1969). 

Diskussion 

Die Embryogenese yon EphemereUa ignita wird dureh eine Diapause 
unterbrochen. W/~hrend Pr/~- und Postdiapause finder die Morphogenese 
mindestens zwisehen ~-5 und > 2 2  bzw. ~ 2 4 ~  start. Die normale 
Pr/~diapausemorphogenese wird im letzten Abschnitt bereits bei 18,7, 
noeh starker bei 22~ gehemmt. Das Temperaturoptimum der Post- 
diapause liegt zwisehen 19,2 und 24,1 ~ C. Die Dormanz ist an das 
Entwieklungsstadium 10 gebunden. Beendet wird sie innerhalb 390 Ta- 
gen (Abb. 2) zwisehen < A- 1 ~ C und 13,3 - - <  16,0 ~ C. Wenn bei 16 ~ C 
und hSheren Temperaturen Larven nieht mehr sehlfipfen, mull das 
nicht bedeuten, dal3 Diapauseentwieklung nieht stattfindet, sondern 
nur, dab ihre Geschwindigkeit nicht ausreieht, um in der mehr als ein- 
j/~hrigen Frist bis zum Schlfipfen zu ffihren (vgl. Bohle, 1969). Letalitat 
t r i t t  bei Daueraufenthalt in Temperaturen yon 16--22~ erst nach 
fiber 6 Monaten in langsam zunehmendem Ma$e in Erscheinung und 
kann daher nieht die Ursache der fehlenden Sehlfipfaktivit/~t sein. Die 
Intensit/it der Diapause nimmt zu, wenn sich die Eier w/~hrend der An- 
n/~herung an das Entwicklungsstadinm 10 bei 7,2 oder 13,3 ~ C befinden. 
Ob dieser Effekt bei noch hSheren Temperaturen ebenfalls auftri t t  
wurde nieht untersueht; bei 5 ~ C war er nicht naehweisbar. Im Entwiek- 
lungsstadium 4 ist die Sensibilit~t ffir die die Diapause verkfirzende Wir- 
kung niedriger Temperaturen geringer als sparer. 

H. J. Miiller (1965, 1970) gliederte die Diapausetypen auf Grund ihrer 
Umweltabh/~ngigkeit in Oligo-, Para- und Eudiapausen. Als thermische 
Parapausen gelten solche, ,,deren aufeinanderfolgende Entwieklungs- 
stadien optimal nur in unterschiedlichen Temperaturbereichen ablaufen 
kSnnen". Fiir die Eudiapausen ist eharakteristisch, dab die Faktoren der 
Diapauseinduktion und -aufhebung untersehiedlieh sind: z.B. Photo- 
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periode und Temperatur. Die Frage der Diapauseinduktion wurde fiir 
Ephemerella ignita nicht gepriift und die Potenz zur Induktion diapause- 
freier Entwicklung ist nieht auszusehlieBen. Da es sich jedoeh unter 
natiirlichen Bedingungen um eine obligate Diapause handelt, dis photo- 
periodisehen EinfluB nieht voraussetzt, sprechen unsere derzeitigen 
Kenntnisse ffir eine Einordnung als Parapause. 

Die einzige Ephemeroptere mit Eidiapause, die auf Grund gleich. 
artiger Untersuchungen zum Vergleich mit Ephemerella ignita herange- 
zogen werden kann, ist Bagtis remus (Bohle, 1969). Ffir beide Arten 
stimmen die wirksamen Temperaturbereiehe der diapausebezogenen 
En~wicklungsabschnitte ungef~hr fiberein. Dagegen sehliipft bei Baetis 
remus ein Teil der Larven auch bei konstant hohen Temperaturen, was 
dort die MSgliehkeit zum sommerlichen Auftreten yon Eilarven und zur 
Bildung einer partiellen zweiten Jahresgeneration bietet. Die Eidiapause 
yon Ephemerella ignita ist demnach strenger als jene yon Bagtis vernus. 
Unterschiedlieh ist bei beiden Arten auch das Diapausestadium. 

Die Marburger Population yon Ephemerella ignita ist nach den 
fibereinstimmenden Ergebnissen der Frefland- und Laboruntersuehungen 
obligater Eifiberwinterer. Die dargesteUten Ergebnisse bests dem- 
naeh die in der Einleitung genannten meist mittel- und westeurop~isehen 
Freflandbefunde, die auf eine lange Eidormanzphase w~hrend Spiit- 
sommer, Herbst und Winter und schnelle Larvenentwieklung bis zum 
Frfihsommer schlieBen lassen. 

Wie Thibault betont, hat die ,,Lissuraga", deren partiell bivoltine 
Population er untersuehte, w~hrend des ganzen Jahres relativ hohe 
Temperaturen. Die hier dargestellten Ergebnisse lassen jedoeh keine 
MSgliehkeit erkennen, dab andauernd hohe Temperaturen (geprfift bis 
22 ~ C) zu schnellem und zahlreiehen Sehlfipfen der Eilarven fiihren 
kSnnen (Abb. 3). Es genfig~ auch nicht, yon der relativ hohen Tempera- 
fur 13,3~ auf 20~ fiberzugehen, um Sehlfipfen auszul6sen: MaB- 
gebend ist, dab K~lte fiir eine Mindestdauer einwirkt (Abb. 5, 6 und 7). 
Ann~hernd konstante niedrige Temperaturen, die nach Abb. 3 zum 
Schliipfen fiihren, kommen im natiirliehen Lebensraum nur in Quelln~he 
vor. Falls Ephemerella ignita in solehen Biotopen Eier ablegte, was nieht 
bekannt ist, miiBten ab Januar Eflarven vorhanden sein. Eine weitere 
M6gliehkeit zu relativ schneller Entwicklung ws gegeben, wenn bei 
einer Flugzeit Gelege in noeh kalte B~che abgelegt wiirden, die sieh zum 
Sommer erw~rmten (entspreehend Abb. 5 und 6, jewefls Kurve I). Wie 
der Vergleich erkennen ls zeigt die yon Thibault untersuehte Popula- 
tion yon EThemereUa ignita in der Temperaturabh~ngigkeit ihrer 
Embryogenese eine yon der Marburger deutlieh versehiedene Reaktions- 
norm. 
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Die gefundene Temperaturabh~ngigkeit  der Embryogenese muB ffir 
die offenbar typischen mittel- und westeurop~ischen Populationen yon 
Ephemerella ignita mit sommerlieher Flugzeit eine Synchronisation der 
Entwicklung bewirken. Die herbstlich-winterliche K~lte beendet die 
Diapause: Auf Grund der Abb. 1, 3, 5 und 6 l ~ t  sich z.B. fiir die 
Temperaturbedingungen des ,,Treisbach" abschs dal3 bereits Mitte 
Januar  50 % der Eilarven bei TemperaturerhShung auf 13 ~ C schlfipfen 
mfil3ten. I m  Herbst,  bei bereits niedrigen Wassertemperaturen abgelegte 
Eier wiirden auf Grund geringerer Diapauseintensit~t die Potenz zum 
Beginn der Postdiapausemorphogenese wahrscheinlich im gleichen Zeit- 
raum erreiehen. Entscheidend fiir den wirklichen Sehlfipftermin im 
Freiland ist demzufolge der Termin des Anstiegs der Wassertemperaturen 
im Frfihjahr: In  dem Mal]e wie dieser sich versehiebt mul~ es auch der 
Zeitpunkt des Erscheinens der Eilarven im Biotop tun. 

Die Ergebnisse fiber die Temperaturabhi~ngigkeit der Postdiapause 
gestatten es, die Thermalkonstante zu berechnen; ffir 50% geschlfip~te 
Larven betr~gt sie im mittleren Temperaturbereich naeh Werten bUS 
Abb. 8 z.B. 64 Tagesgrade. Die Frage der Ubertragb~rkeit  solcher Werte 
auf Freflandverh~Itnisse zur Vorhersage der Schlfip~termine der Eflarven 
bedaff der Uberprfifung: Legt man die ffir Biedenkopf gemessenen 
Tagesmittel temperaturen zu Grunde, so ergibt sich ffir 76 % geschliipfter 
Larven (Abb. 1, 18. April) eine Summe yon 82 Tagesgraden. Die auf 
Grund der Unterl~gen ~fir Abb. 8 best immten 84 Tagesgrade stimmen 
d~mit gut fiberein, doeh kann dieser Befund die exakte Naehprfifung 
auf Grund ausreichender Messungen der Wassertemperatur  nicht er- 
setzen. Aul]erdem bleibt zu berficksichtigen, dal3 der Einflu~ vorher 
einwirkender Temperaturen auf die Postdiapausedauer nocht nicht 
quantifizierbar ist (vgl. S. 265). 
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