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The Effect of Temperature on Embryogenesis and Diapause
of Ephemerella ignita (Poda) (Insecta, Ephemeroptera)

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 =1°C 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.

Zusammenfassung. Die Temperaturabhingigkeit der Embryogenese, insbe-
sondere der embryonalen Diapause von Ephemerella ignita wurde im Freiland und
experimentell im Laboratorium untersucht.

Die Diapause tritt im Entwicklungsstadium 10 (fast vollstindig entwickelter
Embryo mit pigmentierten Augenanlagen, jedoch ohne Riickenschlufl) als Morpho-
geneseblockierung ein und kann nur bei relativ niedrigen Temperaturen (ca. + 1
bis =13 < 16° C) innerhalb 12 Monaten beendet werden. Die Diapausedauer steigt
mit der Temperatur. Die Diapauseintensitit kann mit Anndherung an das Ent-
wicklungsstadium 10 durch relativ hohe Temperaturen (7,2°, 13,3° C) verstirks
werden, die Sensibilitdt fiir die Diapause beendigende Wirkung der niedrigen
Temperaturen ist im Entwicklungsstadium 4 noch geringer als spiter. Postdia-
pauseentwicklung bis zum Schliipfen der Larven findet zwischen <4,9 und =24,1°C
statt. Das Temperaturoptimum liegt zwischen 19,2 und 24,1° C. Die theoretische
untere Grenztemperatur ist -- 3,9° C.

* Herrn Dr. H.-H. Bergmann danke ich fir die kritische Durchsicht des Manuskripts.
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Die Diapause war in fast allen Fallen obligat, die Freilanduntersuchungen er-
gaben allgemein Eiiberwinterung. Die Bedeutung dieser Ergebnisse fiir die Er-
klirung der von verschiedenen Autoren beschriebenen unterschiedlichen Entwick-
lungszyklen von Ephemerella ignite wird diskutiert.

Einleitung

Ephemerella ignita, eine in Europa héufige und verbreitete Ephemer-
optere, gilt meist als univoltine Art mit Eiiberwinterung (z. B. Dittmar,
1955 ; Pleskot, 1958 ; Gledhill, 1958 ; Miller-Liebenau, 1960 ; Elliott, 1967).
Auf diesen Entwicklungszyklus wurde auf Grund von Untersuchungen
des Larvenwachstums und der Flugzeit der Imagines geschlossen.
Jedoch gibt es auch Befunde, die eine mindestens fakultative Larven-
dberwinterung als méglich erscheinen lassen (Zusammenstellung bei
Maitland, 1965). Thibault (1971) fand in einer Population der atlanti-
schen Pyrenden eine anscheinend dormanzireie Sommergeneration und
schliipfende Larven eines Teils der Sommer- und Herbstgelege im
gleichen Jahr.

Als Beitrag zur Kliarung des Entwicklungszyklus bei Ephemerella
tgnita wurde fiir die vorliegende Arbeit der Verlauf der Embryogenese
untersucht: Die Entwicklung wurde bis zum Schlipfen der Larven im
natiirlichen Lebensraum und unter verschiedenen Temperaturbedingun-
gen-im Laboratorium verfolgt. Die experimentellen Befunde tiber die
Temperaturabhidngigkeit haben vorwiegend zum Ziel, die Entwicklungs-
potenzen der Eier zu erfassen, die moglicherweise zur FErklirung der
bisherigen widerspriichlichen Freilandbefunde dienen kénnen.

Uber Beobachtungen der Eientwicklung von Ephemerella ignita be-
richten bisher nur Diirken (1923) und Thibault (1971). Dirken erhielt
erst nach neunmonatiger Haltung der Gelege, von Juni bis zum Mérz
des folgenden Jahres, schliipfende Larven, Thibault fand dagegen
schliipfende Larven wihrend fast aller Monate des Jahres.

Material und Methoden

Das Untersuchungsmaterial erhielt ich durch Einsammeln gelegetragender
¢ @ am Licht. Alle wurden in der Stadt Marburg a.d. Lahn (Hessen) gesammelt und
diirften tiberwiegend 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 zwischen 23.7.und 5.8. Voraussetzung fir
normale Entwicklung ist schnelle Ubertragung der Eier in Wasser.

Die Hier von Ephemerella ignita besitzen ein polares Haftorgan (vgl. z.B.
Degrange, 1960), mit dessen Hilfe sie in annihernd einschichtiger Lage auf Objekt-
triigern befestigt werden konnten. Sie blieben etwa 18 Std bei Zimmertemperatur
(ca. 20°C). Fir Freilandversuche wurden sie auf beschwerten PlastikgefdBen
fixiert und am Untersuchungsort versenkt. Fir die experimentellen Untersuchungen
mit konstanten Temperaturen dienten mit Quellwasser gefillte Aquarien (Methoden
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in Anlehnung an Flichter, 1968). Die Wasserumwilzung reichte aus, um auch
wiahrend der Heizperioden die Entstehung eines Temperaturgefilles im Becken zu
vermeiden. Die beheizten Aquarien standen in einem Kihlraum (ca. 4° C) mit
kimstlicher Beleuchtung (1 Leuchtstoffrohre): Die Helligkeit an der Wasserober-
fliche betrug etwa 150 Lux, der tdgliche Licht-Dunkelwechsel 12:12 Std. Fir
Temperaturwechselversuche benéstigte Stichproben wurden vom Objekttriger ab-
gelost und in Glasschilchen mit Wasser aufbewahrt. Die Temperaturschwankungen
in den Versuchen lagen unter - 0,4° C.

Die embryonale Morphogenese wurde an Hand fixierter und gefiarbter Total-
priparate der Eier tiberpruft. Fir die quantitative Erfassung der Entwicklungs-
stadien reichte Lebendbeobachtung aus. Angaben iiber Prozentanteile schliipfender
Larven beziehen sich immer auf die potentiell schlupfféhigen Embryonen: Das
Schlipfvermégen wurde nétigenfalls nach Abschlufl des Versuches bei anderen
Temperaturen iwberprift. In Laboruntersuchungen wurden die geschlipften
Larven, in Freilandgelegen die leeren Eihiillen ausgezihlt.

Angaben iber die Irrtumswahrscheinlichkeit der Prozentwerte errechnete ich,
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Abb. 1. a— Schliipfen der im ,,Treisbach* 1970/71 ausgesetzten Gelege von Ephe-
merella ignita (rechte Ordinate). Mittelwerte fiir 20 Gelege. Eingezeichnet ist der
Fehler des Mittelwertes (sz) fiir die Streuung zwischen den Gelegen (P=5%).
Ausgezogene Kurve: 3tigige Mittelwerte der Tagesmittel der Lufttemperatur fiir
Biedenkopf, die néchst gelegene Klimastation gleicher Meereshéhe (linke Ordinate).
Die Daten wurden mir freundlicherweise vom Deutschen Wetterdienst Offenbach
zur Verfiigung gestellt. @ Wassertemperaturen ,,Treisbach®, Untersuchungsstelle:
Einzelmessungen jeweils zwischen 15 und 18 Uhr

Ergebnisse

A. Schliipfen der Larven vm natiirlichen Lebensraum

Die Gelege wurden am 10. 8. 1970, 4 Tage nach dem Einsammeln,
im ,Treisbach®, einem Nebenflufl der ,,Lahn®, wenig oberhalb der
gleichnamigen Ortschaft ausgesetzt. Der Bach gehoért in diesem Bereich
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zur Forellenregion und empfingt lediglich die h&uslichen Abwisser
zweier 1,5 bzw. 3,5 km oberhalb liegender Bauerndérfer. Kontinuierliche
Temperaturregistrierung war nicht moglich, doch lassen die Werte der
Einzelmessungen und die Lufttemperaturkurve der ca. 7 km entfernten
MeBstation Biedenkopf (Abb. 1) den Schwankungsbereich der Tempera-
tur im Laufe des Jahres erkennen. Wihrend Frostperioden bildete sich
eine diinne Kisdecke, unter der die Temperatur des freien Wassers
-+ 0,2° C betrug. Die hochsten gemessenen Sommer-Werte lagen zwischen
17 und 18° C. In diesem Bereich des Treisbachs kommt eine natiirliche
Larvenpopulation von Ephemerella ignita vor.

Vorversuche im Jahre 1969 hatten ergeben, da aus nur 4 von 24 Ge-
legen in der Zeit zwischen 16./17. Juli und 5. Oktober einige Larven
schlipften. In allen 4 Ausnahmegelegen blieb der Schliipfanteil unter 1%.

1970/71 schliipften aus den 20 im Freiland untersuchten Gelegen
(6521 Eier) bis Mitte Marz keine Larven (Abb. 1). Die Schliipfperiode
begann nach Abschlufi der letzten Frostperiode des Winters (Anfang
Mérz) und war nach 11/, Monaten weitgehend abgeschlossen. Ephemerella
ignita wire danach im untersuchten Biotop ein obligater Eitiberwinterer.

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

n sz fir P=5%
25 +3,6%
20 +4,0%
15 L£5,5%
10 -1-9,0%
8 +12,5%

Diese Werte gestatten es, den gelegeabhingigen Fehler des Mittelwertes auch
abzuschétzen, wenn die Stichproben aus mehreren Gelegen gemeinsam ausgewertet
werden, wie das bei den folgenden Versuchen der Fall ist.

B. Die Embryogenese bet verschiedenen konstanten Temperaturen

Die embryonale Morphogenese von Ephemerella ignita ist jener von Baétis
rhodani dhnlich (Bohle, 1969), so dafi die dort definierten Bezeichnungen der Ent-
wicklungsstadien hier verwendet werden kénnen. Einige Abweichungen treten z.B.
bei der Ausrollung des Embryos auf, sie sind jedoch fir diese Darstellung ohne
Bedeutung.

Die temperaturabhingige Morphogenesegeschwindigkeit ist aus
Abb. 2 ersichtlich. In allen untersuchten Fallen bricht die Embryogenese
spitestens im Stadium 10 nach Ausbildung der Pigmentierung der
Augenanlagen ab. Dies Dormanzstadium wird zwischen 7,2 und 16,0° C
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Abb. 2. Ephemerella ignita: Entwicklungsgeschwindigkeit der Priadiapausemorpho-
genese bei verschiedenen Temperaturen. Geschitzte Werte nach Lebendbeob-
achtung von jeweils mindestens 5 Gelegen. 7,2°, 13,3°, 18,7°: 1968, iibrige 1970.
Entwicklungsstadien: 4: polare Keimanlage; 6: eingesenkter Keimstreif mit be-
ginnender Segmentierung; 7: eingesenkter Keimstreif, segmentiert, mit gnatho-
cephalen und thorakalen Extremitdtenanlagen; 9: Ausrollung und Kontraktion des
Embryos; 10: Fast schlipfreifer Embryo mit pigmentierten Augenanlagen, noch
ohne Riickenschlufl

von allen Embryonen erreicht. Hohere Temperaturen hemmen die
Morphogenese: Bei 18,7° C entwickeln sich einige Embryonen schnell,
einige verzogert bis zum Stadium 10 oder die Entwicklung bleibt sogar
irgendwo zwischen den Stadien 7 und 10 steben (gestrichelte Kurventeile
in Abb. 2). Bei 22° C (nicht abgebildet) werden die Stadien 8 und 9 nur
in wenigen Fillen tiberschritten.

Bei 5° C wurden die Beobachtungen 144 Tage nach Eiablage abge-
brochen. In dieser Zeit war die Entwicklung bis zum Stadium 7 fort-
geschritten.

C. Das Schliipfen der Larven bei verschiedenen Temperaturen

1. Konstante Temperaturen. Der Diapauseabschnitt der Ontogenese
ist unter anderem dadurch gekennzeichnet, daf trotz Konstanz sonst
glinstiger AuBenbedingungen 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 schliipften innerhalb
von fast 450 Tagen keine Larven. Bei hohen Temperaturen steigt zudem
langsam der Anteil letaler Eier: Ca. 200 Tage nach der Eiablage war er
fir 16,0, 18,7 und 22,0° C nicht signifikant hoher als der Normalwert
(1,84-1,7%). Bei 16,7° C erreichte er nach 390 Tagen 41%, bei 20 und
22° C lag er héher, ein genauer Wert wurde nicht ermittelt. Aus anderen
Versuchen geht hervor, dal bei 13,3° C nach dem 388. Tag, an dem der
dargestellte Versuch abgebrochen wurde, eine Fortsetzung des Schliipfens
zu erwarten ist.

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

18a Oecologia (Berl.), Vol. 10
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Abb. 3. Ephemerella ignita: Schlupfen der Eilarven bei verschiedenen konstanten

Temperaturen. Summenprozentkurven. 22° C: 1968/69, iibrige: 1969/70. Kurve I:

7,2° C, Mittelwerte fiir 16 Gelege; Kurve 1I: 10,3° C, Mittelwerte fiir 12 Gelege;

Kurve I11: 13,3° C, Mittelwerte fiir 8 Gelege; Kurve 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. Pri- und Postdiapause einerseits sowie die
Diapausephase andererseits haben in der Regel unterschiedliche Tem-
peraturanspriiche (Temperaturvalenzbereiche: Miller, 1965). Um die
Entwicklungspotenzen der Eier erkennen und zwischen den Anspriichen
der Entwicklungsabschnitte differenzieren zu kénnen, missen Kombi-
nationen verschiedener Temperaturen im Laufe der Gesamtentwicklung
geboten werden.

Abb. 2 hat gezeight, daB die Geschwindigkeit der Pridiapause-
morphogenese zwischen 5,0 und 16,0° C zunimmt, wihrend bei 18,7
und 22,0° C Verzdégerungen auftreten. Das Temperaturoptimum fiir die
gesambe Pridiapause liegt demnach zwischen 16,0 und 18,7° C. Das
Temperaturoptimum der Diapauseentwicklung liegt gemafl Abb. 3 tiefer
(s. S. 259). Um die Potenzen zur Weiterentwicklung (Postdiapause) im
Anschluf an den Abschnitt mit niedrigem Temperaturoptimum (Dia-
pause) erfassen zu konnen, werden Stichproben von Eiern nach unter-
schiedlicher Dauer der Kiltebehandlung (5,0°C, 7,2°C) auf hohere
Temperaturen tibertragen: 13,3 und 20,0° C erwiesen sich als giinstige
Inkubationstemperaturen fir die Postdiapause (vgl. Abb.8). Die
Abb. 4 stellt das Ergebnis derartiger Experimente dar: Bei 5° C wird die
Diapausedauer kiirzer als bei7,2°C. Auffallend ist auflerdem das verzogerte
Schliipfen bei 7,2° C (geringe Steigung der Kurve IV), das bei Versuchs-
abschluB noch nicht beendet war. Dieser Schliipfverlauf ist nach 110



Diapause von Ephemerella ignita 259

% %

o, 0,
a b)72
7001 ) sC 1001 )72°%C v
i
801 80 e
o
g 15
603 604~
N |5 P
S 3 v
4015 4012
< Qo
bt 2
@ o
204> /’,’{/‘ 20 =
s 2
= Vi S n
< ,’#‘ < I
0 LI s Bt R R S N B | 0 — = T
40 80 120 160 200 40 80 120 160 200
Tage nach Eiablage Tage nach Eiablage

Abb. 4a u. b. Ephemerella ignita: Schliipfverlauf bei 13,3° C nach unterschiedlich
langer Kilteeinwirkung. Beginn der Kilteeinwirkung nach 57 Tagen (nach Eiab-
lage) bei 13,3° C, im Entwicklungsstadium 10. Summenprozentkurven von Stich-
proben: 1969/70. a Kiltebehandlung bei 5,0° C, Mittelwerte fiir 9 Gelege. b Kilte-
behandlung bei 7,2° C, Mittelwerte fiir 15 Gelege. Kurve II: nach 18 Tagen Kilte-
einwirkung; Kurve I11: nach 45 Tagen Kilteeinwirkung; Kurve IV: nach 90 Tagen
Kilteeinwirkung; Kurve V: nach 156 Tagen Kilteeinwirkung (nur in b).
Eingezeichnet ist der Febler des Mittelwerts der Stichproben fiir P=5%

bis 160 Tagen bei 7,2° C und Ubertragung nach 13,3° C immer ausge-
priagt. Wahrscheinlich beenden die verzogert schliipfenden Larven bei
13,3° C zunichst die Diapauseentwicklung (vgl. S.264). Ein gleich-
artiges Phinomen lieB sich bei Baétis vernus beobachten (Bohle, 1969).

Bei Temperaturen unter 5° C (geprift fiir 4 1° C) wird die Diapause-
dauer wahrscheinlich weiter verkiirzt. Wegen der abweichenden Inku-
bationstemperatur fiir die Postdiapauseentwicklung von 20°C statt
13,3° C konnen die Ergebnisse dieser Versuche nur eingeschrinkt mit den
vorhergehenden verglichen werden: Bis 122 Tage nach Eiablage bei
13,3° C gehaltene Gelege wurden aufgeteilt und die Stichproben auf
+1, 45 und +7,2° C gebracht. Nach 10, 20 und 50 Tagen Kilteein-
wirkung in 20° C tibertragen, blieben in den ersten beiden Versuchen die
Schliipfanteile unter 12% mit nicht signifikanten Differenzen. Der
dritte Versuch ergab nach 40tdgiger Inkubation bei 20°C folgende
Schliipfanteile (mit Angabe des Fehlers des Mittelwertes fiir P=5%):

7,2°C:68,544,8%
5,0°C:80 4.6%
1,0°C:92 4-3,7%

Untersuchungen an verschiedenen Insekten haben eine Beeinflussung
der Diapausedauer durch die wihrend der Pridiapause herrschenden

18b  Oecologia (Berl.), Vol. 10
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Abb. 5. Ephemerella ignita: Prozentanteile schliipfender Eilarven nach Ubertragung
der Eier von 5 nach 13,3°C: 1969/70. Summenprozentwerte fiir 40 Tage nach
Schlipfbeginn. Mittelwerte der Stichproben aus jeweils 9 Gelegen. Kurve 1: 8 Tage
nach Eiablage bei 13,3° C, dann Ubertragung nach 5° C im Entwicklungsstadium 4;
Kurve IT: 28 Tage nach Eiablage bei 18,3° C, dann Ubertragung nach 5° C im
Entwicklungsstadium 7. Kurve II1: 57 Tage nach Eiablage bei 13,3° C, dann Uber-
tragung nach 5° C im Entwicklungsstadium 10. Eingezeichnet ist der Fehler des
Mittelwerts der Stichproben fiar P=5%
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Abb. 6. Ephemerella ignite: Prozentanteile schlipfender Eilarven nach Ubertragung
der Eier von 7,2 nach 13,3° C. Summenprozentwerte fiir 40 Tage nach Schlupi-
beginn. Kurve I: 8 Tage nach Eiablage bei 13,3° C, dann Ubertragung nach 7,2° C
im Entwicklungsstadium 4. 19698/70; Kurve II,1: 28 Tage nach Eiablage bei
13,3°C, dann Ubertragung nach 7,2°C im Entwicklungsstadium 7. 1969/70;
Kurve I1,2: 32 Tage nach Eiablage bei 13,3° C, dann ﬁbertragung nach 7,2° C im
Entwicklungsstadium 7. 1970/71; Kurve III: 57 Tage nach Eiablage bei 13,3° C,
dann Ubertragung nach 7,2° C im Entwicklungsstadinm 10. 1969/70. Alle Kurven:
Mittelwerte fiir Stichproben aus mindestens 14 Gelegen. Eingezeichnet ist der
Fehler des Mittelwerts der Stichproben fir P=5%
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Temperaturen erwiesen (z.B. Masaki, 1962; Browning, 1952). Zur
Priifung dieser Frage fur Ephemerella ignita wurde der EinfluB der
Kilte (5,0, 7,2° C) auf die Diapausedauer von Eiern der Entwickiungs-
stadien 4, 7 und 10 verglichen. Dabei muf3 beriicksichtigt werden, da@3
die Morphogenese wihrend des Aufenthalts bei 5,0 und 7,2° C weiter
fortschreitet (vgl. Abb. 2). Der Anteil innerhalb von 40 Tagen nach
Schliipfbeginn geschliipfter Larven 146t sich aus Kurven nach Art der
Abb. 4 ermitteln und ist in den Abb.5 und 6 dargestellt. Bei 5°C
(Abb. 5) ist die Dauer der Diapause firr das Stadium 4 am lingsten,
fir das Stadium 7 am kiirzesten.

Bei 7,2° C (Abb. 6) ist das Ergebnis weniger tibersichtlich. Fiir das
Stadium 7 ist aus den Jahren 1969/70 und 1970/71 je eine Kurve
(Kurve IL,1 und II,2) vorhanden: Beide lassen erkennen, dafi der
Schliupfanteil etwa zwischen dem 50. und 120. Tag nach Beginn der
Kiltebehandlung stagniert oder sogar zuriickgeht. Verstarkt und zeitlich
verzogert tritt die gleiche Erscheinung fiir das Stadium 4 hervor (Kurve I).

Beim Aufenthalt bei 7,2° C verstarkt sich demnach nach einiger Zeit
die Diapauseintensitdt. Das ist nicht auf 7,2° C beschrinkt: Die bis
zum Entwicklungsstadium 10 bei 13,3° C gehaltenen Gelege beenden die
Diapause sowohl bei 5°C als auch bei 7°C verzogert (Abb.5 u. 6,
Kurven IIT), bei 7° Cin anndhernd gleichem MaB wie jene des Stadiums 7.
Berticksichtigt man den Morphogenesefortschritt bei 7,2° C (vgl. Abb. 2),
so 148t sich Stadienspezifitdt fiir die Verstirkung der Diapauseintensitit
erkennen: Die Wirkung wird in allen Fillen erst deutlich, wenn das
Diapausestadium 10 annihernd erreicht ist. Das erste Schliipfmaximum
(z.B. Kurven I und II, Abb. 6) kann daher bei Ubertragung im Stadium
10 nicht mehr auftreten. Bei 5° C wird die Diapauseverstirkung nicht
erkennbar.

Die Verzdogerung der Diapausebeendigung fiir das Stadium 4 bei
5° C gegeniiber dem Stadium 7 (Abb. 5, Kurven I, II) diirfte anf ge-
ringere oder fehlende Sensibilitdt dieses frithen Entwicklungsabschnitts
fir die Diapauseverkiirzung zuriickzufithren sein. Die relativ schnelle
Morphogenese bei 7,2° C verhindert moglicherweise, daBl bei dieser
Temperatur dieselbe Erscheinung sichtbar wird.

Wahlt man nach der Kéltebehandlung statt 13,3° C eine Temperatur
von 20° C zur Inkubation, so wird die Gesamtentwicklungsdauer erheb-
lich verkiirzt (Abb.7, KurveI, vgl. mit Abb. 6, Kurve IL,2). Kilte-
behandlung vorweg bleibt jedoch Voraussetzung fiir den Schliipferfolg:
Selbst 122 und 203 Tage nach Eiablage direkt von 13,3° nach 20° C
itbertragene Eier hatten nach 40 Tagen Inkubation nur Schlipfanteile
von 2 bzw. 5%. Eine dhnliche Reaktionsweise schildert Jacobson (1962)
fiir die Lepidoptere Agrotis orthogonia.
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Abb. 7. Ephemerella ignita: Prozentanteile schliipfender Eilarven nach Ubertragung
der Eier von 7,2 nach 20,0° C. Summenprozentwerte fiir 40 Tage nach Schliipf-
beginn: 1970/71. Kurve I: 33 Tage nach Eiablage bei 13,3° C, dann Ubertragung
nach 7,2°C im Entwicklungsstadium 7; Kurve II: 198 Tage nach Eiablage bei
13,3° C, dann Ubertragung nach 7,2° ¢ im Entwicklungsstadium 10; Kurve III:
198 Tage nach Eiablage bei 20,0° C, dann Ubertragung 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 fir P=5%

Der Vergleich der Kurven I und IT (Abb. 7) 1468t die weitere sehr
langsame (nur fir den ersten Teil der Kurve signifikante) Verkiirzung
der Diapausedauer bei lange andauerndem Aufenthalt bei 13,3° C er-
kennen. Der Vergleich mit der Kurve 111 zeigt, daB diese Entwicklung
bei 20° C mit noch geringerer Geschwindigkeit fortschreitet.

D. Die Geschwindigkeit der Postdiapauseentwicklung

Aus Abb. 8a ergibt sich die Temperaturabhingigkeit der Post-
diapausedauer. Fiir den Versuch wurden 3 Gelege verwendet, aus denen
vor Versuchsbeginn nur jeweils weniger als 1% der Larven geschliipft
waren. Es wurde ein relativ spéiter Zeitpunkt des Versuchsbeginns
gewihlt, um bei einem moglichst hohen Anteil der Eier eine abge-
schlossene Diapauseentwicklung vorzufinden, und um fir den Beginn

Abb. 8a u. b. Ephemerella ignita: Dauer der Postdiapauseentwicklung bis zum
Schliipfen der Eilarven in Abhingigkeit von der Temperatur. a Linearer MaSstab.
b Logarithmische Transformation der Ordinaten- und Abszissenwerte von a.
I: 5%, I1: 50%, I11: 95% geschlipfte Larven. Mittelwerte fiir Eier aus 3 Gelegen.
Eiablage 14.7.1971. Nach 225 Tagen bei 7,4° C 15 Tage ca. 4° C, anschliefiend
Versuchstemperaturen. IV: 95% geschliipfte Larven. Mittelwerte fiir Hier aus
8 Gelegen. Eiablage wie bei I—III, Nach 240 Tagen bei 7,4° C 53 Tage ca. 4°C
(nur in b dargestellt)
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der Postdiapauseentwicklung annihernde Terminiibereinstimmung mit
den Freilanduntersuchungen (Abb. 1) zu erhalten.

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

log y=Ilog a—b log x betragen die

Regressionskoeffizienten: b; =1,46

bII = 1,50-
bIII:: 2,4:6
Die Werte fiir log @ sind: ¢ =241
Qry 22,53
arr=3,76

Das Bestimmtheitsmaf B (vgl. Weber, 1956) fiir alle 3 Geraden ist:
B =0,98, der Korrelationskoeffizient '

r =V§ betragt 0,99.

Zwischen 19,2 und <<24,1° C liegt das Temperaturoptimum der Ent-
wicklungsgeschwindigkeit (Abb. 8a fiir 5 und 50% : Kurven I und IT),
doch liegt bereits bei Kurve II der Abb.8b der y-Wert fir 19,2°C
oberhalb der Geraden, noch deutlicher fiir Kurve III. Die theoretische
untere Grenztemperatur (f,) (= Entwicklungsnullpunkt) nach der
Formel
T 2 (tZ—tl)
=1 — ———Tl__ 7,

t,="174°C, t,=15,8°C, T}, T,: Entwicklungszeit in Tagen

errechnet, betrigt 3,9° C, der @,-Wert fir die Kurven I und IT 3,2.

Die wirkliche untere Grenztemperatur ist experimentell schwierig
bestimmbar. Bei 4,8° C (Temperaturschwankungen zwischen 4,2 und
5,4° C) schliipften innerhalb 100 Tagen noch 92% der Eilarven, jedoch
liegt nur noch der Wert fiir 5% auf der Regressionsgeraden (Abb. 8b).

Wie die Abweichung des Regressionskoeffizienten der Kurve 111
gegeniiber I und I1 veranschaulicht, nimmt gegen Ende der Schlupf-
periode die Entwicklungszeit mit sinkender Temperatur stiarker zu, als
es auf Grund der Ergebnisse fiir 5 und 50% zu erwarten wire (vgl.
z.B. Elliott, 1972). Das diirfte die Folge einer zunehmenden Anhgufung
von KEiern mit unvollstindig abgeschlossener Diapauseentwicklung
unter den spét schlipfenden sein (vgl. S. 259): Der Regressionskoeffi-
zient fiir 95% geschlipfter Larven einer anderen Gelegegruppe (Abb. 8b,
Kurve IV) betriagt b;p =1,46 (geprift 10,0 und 13,1°C) und stimmt
somit mit b; und b;; fast iiberein. Diese Gelege hatten einen Kilteauf-
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enthalt von insgesamt 293 (statt 240) Tagen bei Versuchsbeginn hinter
sich. Der Anteil geschliipfter Larven betrug zu dieser Zeit 61%.

Wie die anderen Versuchergebnisse erkennen lassen, ist die Post-
diapausedauer nicht ganz unabhingig von den Temperaturbedingungen,
unter denen die vorhergehende Entwicklung stattfand. Fir die in
Abb. 6 dargestellten Versuche erreichte die mittlere Postdiapausedauer
(bei 13,2° C) fast einheitlich 10—9 Tage nach ca. 90—200 Tagen Kilte-
aufentbalt: Das sind mindestens 8% mehr als nach Abb. 8 nach 240 Ta-
gen, Kiltebehandlung bei 5°C (Abb. 5) verlingerte die Postdiapause auf
20—22 Tage unter den fir die Kurven II und IIT erlduterten Bedingun-
gen. Fir Baétis vernus konnte eine gleichartige Verlingerung der Post-
diapausedauer durch niedrige Temperaturen auf einen Entwicklungs-
abschnitt der ,,Postdiapause ohne Morphogenese* zuriickgefiihrt werden
(Bohle, 1969).

Diskussion

Die Embryogenese von Ephemerella tgnita wird durch eine Diapause
unterbrochen. Wéahrend Pré- und Postdiapause findet die Morphogenese
mindestens zwischen 5 und =22 bzw. =24° C statt. Die normale
Pridiapausemorphogenese wird im letzten Abschnitt bereits bei 18,7,
noch starker bei 22° C gehemmt. Das Temperaturoptimum der Post-
diapause liegt zwischen 19,2 und 24,1°C. Die Dormanz ist an das
Entwicklungsstadium 10 gebunden. Beendet wird sie innerhalb 390 Ta-
gen (Abb. 2) zwischen <+ 1°C und 13,3 — < 16,0° C. Wenn bei 16°C
und hoéheren Temperaturen Larven nicht mehr schliipfen, mull das
nicht bedeuten, daB Diapauseentwicklung nicht stattfindet, sondern
nur, dafl ihre Geschwindigkeit nicht ausreicht, um in der mehr als ein-
jahrigen Frist bis zum Schliipfen zu fithren (vgl. Bohle, 1969). Letalitit
tritt bei Daueraufenthalt in Temperaturen von 16—22°C erst nach
tiber 6 Monaten in langsam zunehmendem MaBle in Erscheinung und
kann daher nicht die Ursache der fehlenden Schliipfaktivitdt sein. Die
Intensitdt der Diapause nimmt zu, wenn sich die Eier wiahrend der An-
niherung an das Entwicklungsstadium 10 bei 7,2 oder 13,3° C befinden.
Ob dieser Effekt bei noch hoheren Temperaturen ebenfalls auftritt
wurde nicht untersucht; bei 5° C war er nicht nachweisbar. Im Entwick-
lungsstadium 4 ist die Sensibilitdt fur die die Diapause verkiirzende Wir-
kung niedriger Temperaturen geringer als spater.

H. J. Miiller (1965, 1970) gliederte die Diapausetypen auf Grund ihrer
Umweltabhéngigkeit in Oligo-, Para- und Eudiapausen. Als thermische
Parapausen gelten solche, ,,deren aufeinanderfolgende Entwicklungs-
stadien optimal nur in unterschiedlichen Temperaturbereichen ablaufen
koénnen®. Fir die Eudiapausen ist charakteristisch, da8 die Faktoren der
Diapauseinduktion und -aufthebung unterschiedlich 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 nicht auszuschlieen. Da es sich jedoch unter
natiirlichen Bedingungen um eine obligate Diapause handelt, die photo-
periodischen Einflu nicht voraussetzt, sprechen unsere derzeitigen
Kenntnisse fiir eine Einordnung als Parapause.

Die einzige Ephemeroptere mit Eidiapause, die auf Grund gleich-
artiger Untersuchungen zum Vergleich mit Ephemerella tgnita herange-
zogen werden kann, ist Baélis vernus (Bohle, 1969). Fiir beide Arten
stimmen die wirksamen Temperaturbereiche der diapausebezogenen
Entwicklungsabschnitte ungefdhr iiberein. Dagegen schlipft bei Baetis
vernus ein Teil der Larven auch bei konstant hohen Temperaturen, was
dort die Moglichkeit zum sommerlichen Auftreten von Eilarven und zur
Bildung einer partiellen zweiten Jahresgeneration bietet. Die Eidiapause
von Ephemerella ignita ist demnach strenger als jene von Baétis vernus.
Unterschiedlich ist bei beiden Arten auch das Diapausestadium.

Die Marburger Population von Hphemerella ignita ist nach den
ibereinstimmenden Ergebnissen der Freiland- und Laboruntersuchungen
obligater Eitiberwinterer. Die dargestellten Ergebnisse bestdtigen dem-
nach die in der Einleitung genannten meist mittel- und westeuropéischen
Freilandbefunde, die auf eine lange Eidormanzphase wihrend Spét-
sommer, Herbst und Winter und schnelle Larvenentwicklung bis zum
Frithsommer schlieflen lassen.

Wie Thibault betont, hat die ,,Lissuraga‘, deren partiell bivoltine
Population er untersuchte, wihrend des ganzen Jahres relativ hohe
Temperaturen. Die hier dargestellten Ergebnisse lassen jedoch keine
Moglichkeit erkennen, dafl andauernd hohe Temperaturen (geprift bis
22° C) zu schnellem und zahlreichen Schliipfen der Eilarven fithren
koénnen (Abb. 3). Es geniigt auch nicht, von der relativ hohen Tempera-
tur 13,3° C auf 20°C iiberzugehen, um Schliipfen auszulésen: MaB-
gebend ist, daB Kailte fiir eine Mindestdauer einwirkt (Abb. 5, 6 und 7).
Annihernd konstante niedrige Temperaturen, die nach Abb.3 zum
Schliipfen fithren, kommen im natiirlichen Lebensraum nur in Quellnihe
vor. Falls Ephemerella tgnita in solchen Biotopen Eier ablegte, was nicht
bekannt ist, miiBten ab Januar Eilarven vorhanden sein. Eine weitere
Moglichkeit zu relativ schneller Entwicklung wire gegeben, wenn bei
einer Flugzeit Gelege in noch kalte Biche abgelegt wiirden, die sich zum
Sommer erwirmten (entsprechend Abb. 5 und 6, jeweils Kurve I). Wie
der Vergleich erkennen 148t, zeigt die von Thibault untersuchte Popula-
tion von HEphemerelln ignita in der Temperaturabhingigkeit ihrer
Embryogenese eine von der Marburger deutlich verschiedene Reaktions-
norm.
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Die gefundene Temperaturabhingigkeit der Embryogenese muf fiir
die offenbar typischen mittel- und westeuropéischen Populationen von
Ephemerella ignite mit sommerlicher Flugzeit eine Synchronisation der
Entwicklung bewirken. Die herbstlich-winterliche Kélte beendet die
Diapause: Auf Grund der Abb.1, 3, 5 und 6 148t sich z.B. fir die
Temperaturbedingungen des ,,Treisbach‘‘ abschitzen, da bereits Mitte
Januar 50% der Eilarven bei Temperaturerhohung auf 13° C schliipfen
miiBten. Im Herbst, bei bereits niedrigen Wassertemperaturen abgelegte
Eier witrden auf Grund geringerer Diapauseintensitit die Potenz zum
Beginn der Postdiapausemorphogenese wahrscheinlich im gleichen Zeit-
raum erreichen. Entscheidend fir den wirklichen Schlipftermin im
Freiland ist demzufolge der Termin des Anstiegs der Wassertemperaturen
im Friihjahr: In dem MafBe wie dieser sich verschiebt muf} es auch der
Zeitpunkt des Erscheinens der Eilarven im Biotop tun.

Die Ergebnisse iiber die Temperaturabhingigkeit der Postdiapause
gestatten es, die Thermalkonstante zu berechnen; fiir 50% geschliipfte
Larven betrdgt sie im mittleren Temperaturbereich nach Werten aus
Abb. 8 7. B. 64 Tagesgrade. Die Frage der Ubertragbarkeit solcher Werte
auf Freilandverhaltnisse zur Vorhersage der Schliipftermine der Eilarven
bedarf der Uberpriifung: Legt man die fiir Biedenkopf gemessenen
Tagesmitteltemperaturen zu Grunde, so ergibt sich fiir 76 % geschliipfter
Larven (Abb. 1, 18. April) eine Summe von 82 Tagesgraden. Die auf
Grund der Unterlagen fiir Abb. 8 bestimmten 84 Tagesgrade stimmen
damit gut iiberein, doch kann dieser Befund die exakte Nachpriifung
auf Grund ausreichender Messungen der Wassertemperatur nicht er-
setzen. AuBlerdem bleibt zu beriicksichtigen, dafl der Einflul vorher
einwirkender Temperaturen auf die Postdiapausedauer nocht nicht
quantifizierbar ist (vgl. S. 265).
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