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BEOBACHTUNGEN UBER DIAPAUSEN
IN DER ENTWICKLUNG DER EPHEMEROPTEREN

GERTRUD PLESKOT, Wien

In den letzten Jahren richtete sich die Aufmerksamkeit der Physiologen und Okologen
immer mehr auf das Phinomen der Entwicklungsunterbrechungen (Diapause, Quieszenz), die
ein erstaunlich plastisches und wirkungsvolles Mittel darstellen, den Jahresgang der Entwidk-
lung einer Art an wechselnde Umweltbedingungen anzupassen. '

Die meisten Untersuchungen sind an wirtschaftlich wichtigen Insekten, meist des terrestrischen
Lebensraumes, angestellt worden. Bei meinen limnologischen Untersuchungen gewann ich ein
grofleres Material von Daten iiber aquatische Insekten, insbesondere Ephemeropteren,
das ich hier vorlegen mdchte.

Viele Ephemeropteren. haben einen eindeutig einjihrigen, univoltinen Entwicklungs-
gang. Unter diesen ist Ephemerella seit langem dafiir bekannt, dafl sie drei Viertel des
Jahres im Eistadium verharrt. Ahnliches konnte ich fiir Habrophlebia lanta und (mit
Uberwinterung im juvenilen Larvenstadium) fiir Chitonophora krieghoffi feststellen
(Pleskot 1958 und 1961). Diese Arten seien als ,temporire Arten® zusammengefafit.

Andere univoltine Ephemeropterenarten sind auflerhalb der Flugperiode als gréflere
Larven mit mehr oder weniger ausgebildeten Fliigelscheiden. — solche Larven mbchte
ich hier als junge, halbwiichsige und erwachsene Nymphen von den fliigelscheidenlosen
Larven (i.e.S.) unterscheiden — im Wasser zu finden, so Ecdyonurus, Epeorus und
Rbithrogena (Illies 1952), Caenis (Moon 1939), Ephemera, Torleya und Habroleptoides
(Pleskot 1953 und 1958) (perennierende Arten). ‘

Man glaubte zunichst, hier ein bitemporires Wachstum der Larven vor sich zu
haben, das bei der Unterschreitung einer bestimmten Temperatur (,,Entwidklungsnull-
punkt®) im Herbst eingestellt und bei Wiedererreichen derselben Temperatur im Friih-
jahr wieder aufgenommen wird. ‘

Diese Deutung liflt sich aber -nicht aufrechterhalten. Junge Nymphen treten bei
allen diesen Arten schon im September auf, aber ihre Weiterentwidklung bis zum letzten
Stadium vor der Metamorphose setzt z.B. bei Habroleptoides schon im Jinner, bei
Torleya dagegen erst im Mai ein. Ein direkter Temperatureinfluf auf das Wachstum
kann also nicht vorliegen. Dagegen ist die Erklirung durch Eintritt einer winterlichen
Diapause im September naheliegend; diese wiirde dann zu den fiir die Art spezifischen
Bedingungen (vermutlich ausgeldst durch die Anderung der Tageslinge) beendet.

Da die Tageslinge sich mit der sonstigen Klimalage parallel verindert, ist durch
diesen Mechanismus garantiert, dafl das Aufsteigen der Insekten aus dem Wasser hint-
angehalten wird, solange der Luftraum nicht die ndtigen Bedingungen fiir die sehr
kurzlebigen Imagines aufweist. Dies (und nicht ein Witterungsschutz fiir die Larven)
ist eben hier der Sinn der Uberwinterung unter Wasser. -

Dafiir aber ist jedes Stadium geeignet. Tatsichlich findet man bei den ange-
fiilhrten perennierendén Arten den ganzen Winter iiber neben den verschiedenen
Nymphenstadien auch alle Gréflen von Larven, also faktisch alle Stadien mit Ausnahme
des letzten, in welchem di¢ Metamorphose zur Flugform vollendet wird. Das stindige
Auftreten von neuén Larven wihrend des Winters ist auf die Erscheinung der .
Schliipfverzdgerung zuriickzufiihren (die Larven eines Geleges schliipfen nicht gleich-

zeitig, sondern oft iiber Monate hin nacheinander), die bei den Ephemeropteren die .

Regel zu sein scheint (Macan 1957, Illies 1952 und eigene Beobachtungen).

_Gegeniiber den ,,perennierenden Arten erscheinen die ,temporiren® Arten nur gra-
duell verschieden: Bei ihnen ist es nicht ein relativ spites Stadium, das in eine winter-
liche Diapause verfillt, sondern die Unterbrechung tritt schon wihrend der Eient-
“wicklung (oder knapp nach ihrer Vollendung) ein.
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Als Ei oder als juvenile Larve — die ich im folgenden Larvula nenne — uberwmtern
auch die Baetis-Arten. Ein Diagramm der "Jahresentwicklung von B. bioculatus z. B.
scheint zunichst dem von Habrophlebia ganz zu entsprechen (s. Pleskot, 1958, Abb. 3
. »und 7). Bei genauerer Analyse! aber und beim Vergleich verschiedener Baetis-Arten
ergeben sich bei dieser Gattung sehr interessante Verhiltnisse in den Sommermonaten.

Bei B. bioculatus. sind (im Vergleich mit Habrophlebia) zwei Umstinde auffallend,
die doch auf Unterschiede der beiden so shnlich erscheinenden Entwicklungsginge hin-
deuten: erstens das dauernde Vorhandensein groﬁer Mengen von Larvulae wihrend der
ganzen Flugperiode von bioculatus gegenuber einem allmihlichen Verschwinden der
jiingeren Stadien bei Habropblebia; zweitens ein Unterschied in der Grofie der -
schliipfreifen Nymphen und der Imagines von bioculatus in den verschiedenen Monaten:
ein plotzliches Auftreten von besonders kleinen Tieren im Juli und ein allmihliches
Anwachsen der Imagogrofie in den folgenden Monaten.

Saisongebundene Unterschiede in der Gréfle der Imagines von Baetis sind seit lingerer-
Zeit bekannt. Sie wurden als raschwiichsige (kleine) Sommergeneration und langsam-
wiichsige (grofle) Wintergeneration aufgefaflt, die verschiedene Grofie also als Folge
der verschiedenen Entwicklungsdauer und der fiir die betden Generationen verschiedenen
Wassertemperatur gedeutet: die grofien Formen im Frithjahr seien das Ergebnis.
einer monatelangen Wachstumsperiode - im winterlich kalten Wasser, die Formen im
Hochsommer seien bei hoherer Wassertemperatur wesentlich schneller herangewachsen
und deshalb klein geblieben.

Das Auftreten von verschieden groflen Imagines bei bioculatus kann auf diese Weise
kaum erklirt werden. So wachsen beide Formen gleich rasch heran, nidmlich im Laufe
des Juni die einen, im Juli die anderen: denn die Uberwinterung erfolgt ja bei Baetis
nach dem ,temporiren” Schema! Daff auch der (geringe) Temperaturunterschied
zwischen Juni und Juli keine Rolle spielen kann, zeigt rhodani, die in der Schwechat
bei Wien die-kleinen Tiere erst im September entwickelt (nach einer Unterbrechung der
Flugzeit im Sommer)

Damit ist ein direkter Einfluf der Wassertemperatur auf das Groﬁenwachstum der
Sommergeneration wohl eindeutig ausgeschaltet. Ob vielleicht die verschiedene Tages-
linge die Bildung verschieden grofler Saisonformen beeinfluflt, wie es H. J. Miiller
(1947) fir die Zikade Euscelis plebejus nachgewiesen hat, wire noch zu untersuchen.

Daf es sich jedenfalls bei Baetis um eine im Sommer auftretende zweite Generation
handelt, 1iflc sich durch den Vergleich von bioculatus, subalpinus und rhodani nach-
weisen (Pleskot 1958). Die von der Wmtergeneranon abgesetzten Eier treten offenbar
‘zum Grofiteil nicht in eine Diapause ein, sondern entwickeln sich sofort zur Flug-
form weiter. Der Beginn der Sommergeneration scheint immer durch das plstzliche Auf-
treten sehr kleiner Imagmes gekennzeichnet zu sein.

Es steht also bei Baetis einer heterodynamischen Wmtergeneranon grofier Tiere eine
meist diapauselose (homodynamische) Sommergeneration kleiner Tiere gegeniiber. Die
Eier oder Larvulae der Wintergeneration verharren viele Monate in Diapause. Die
Groflendifferenz der Imagines scheint, unabhangtg von Auflenbedingungen, an das ver-
schiedene Diapauseverhalten gebunden zu sein.

Die Koppelung von Saisonform (Grofle) und Diapauseverhalten wurde im Experi-
ment fiir den Schmettesling Arachnia levana nachgewiesen (H. J. Miller 1955). Von
Bombyx mori weifl man, dafl die Einwirkung einer langen Photoperiode in den ersten

* Die folgende Ableltung wurde dadurch méglich, dafl ich das aufgesammelte Material nicht
nach Durchschittslingen -(Moon) oder nach den jeweils lingsten Larven (Illies) oder nach.
Groflenklassen (Macan, Harker) ordnete, sondern seine Aufgliederung nach Ent-
wicklungsstadien versuchte. Dies erscheint besonders in Hinblik auf die Gréflen-
untgrschiede der ,,Saisonformen® (z.B. bei Baetis) unbedingt ndtig!
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_ Larventagen das Eintreten der Diapause verhindert; mdglicherweise hingt bei Baetis

das Ausbleiben der Diapause im Sommer damit zusammen, daf die von der Winter-
generation abgesetzten Gelege sich zur Zeit der groﬁten Tageslinge zu entwickeln

‘beginnen.

Jedenfalls ist eines aus den Daten klar ableitbar: Die ‘Eier der Wlntergeneratlon
kénnen zwar ihre Diapause fiir die Ausbildung von Sommertieren unterbrechen,
aber dies ist nicht fiir alle Eier obligat. Im Gegenteil bleibt sogar die gro{Se
Mehrzahl der Eier der Wintergeneration unentwickelt hegen und tritt in die winter-
liche Diapause ein (vergl. dazu Illies 1952).

Ob von der Moglichkeit, eine zusitzliche Sommergeneration zu entwickeln, tiberhaupt

Gebrauch gemacht wird, scheint von den dufleren Umstinden abzuhingen. So fand ich

in einem 1100 m hoch gelegenen Kalkalpenbach (Rotmoosbach im Diirrnsteingebiet) von
Mai bis Oktober bei Baetis rhodani ausschlieflich 7—9 mm grofle erwachsene Nymphen,
also offenbar ein volliges Fehlen, der kleinen Sommergeneration Der Bach liegt im
Gebiet an der oberen Verbreitungsgrenze der Art, in den 200 m hoher gelegenen
Herrnalmbichen findet sich nur mehr Baetis alpinus.

Die Ausbildung einer zusitzlichen Sommergeneration ist also bei Baetis blofi fakul-
tativ, sowohl fiir die Population im ganzen wie fiir die einzelne individuelle Linie.

Die Abwandlungsfalugkeit dés Entwicklungsrhythmus von Baetis wird noch erhthe
durch die Moglichkeit seiner sommerlichen Unterbrechung. Die Flugunterbrechung der
rhodani des Schwechatflusses wurde schon erwihnt. Sie kommt dadurch zustande, dafl
die Gelege der Wintergeneration wihrend der Sommermonate im Larvula-Stadium
verharren und erst im September die fakultative ,,Sommer*“-Generation bilden.

Es diirfte sich dabei ebenso um eine echte Diapause handeln wie bei der Uber-
winterung. Dafl die Entwicklung der fakultativen Sommergeneration in manchen Fillen
durch die Einschaltung einer Sommer-Diapause hinausgeschoben wird, diirfte mit den
Temperaturverhiltnissen des Wohngew#ssérs zusammenhingen.

Fiir die Wasserinsekten ist eine physiologische Seite der Diapause von unmittelbarer
okologischer Bedeutung, die bei den Landinsekten sich nur indirekt auswirkt, nimlich
die Umstellung des Atmungssystemes: der Sauerstoffbedarf ist wihrend der Diapause
z. B. bei' Lucilia oder Melanoplus auf ein Viertel bis ein Drittel herabgesetzt. Die
Atmungsbedingungen aber sind gerade fiir die Wasserbewohner oft der begrénzende
Faktor ihrer Ex1stenzmoghchke1t, so z. B. bei starker sommerlicher Erwirmung.

Die Schwechat bei Wien ist ein sommerwarmer Flu und zweifellos fiir die eher
kilteliebende rbodani an der ,unteren* Verbreitungsgrenze. In kiihleren Gewissern,
wie in dem englischen Ford Wood Beck (Macan 1957) oder im Seebach bei Lunz
(sommerkalter Kalkalpenbach) erstreckt sich dagegen die Flugzeit gleichmiflig iiber den
ganzen Sommer, und die kleine- Sommergeneration beginnt im Juli (wie bei bioculatus

'in der Schwechat).

Ahnlich liegen die Verhaltmsse bei der etwas wirmeresistenteren B. subalpinus, die
in der Schwechat und in der Traun unterhalb Gmunden eine nur angedeutete Flug-
unterbrechung im Juli zeigt, wihrend .in dem. wesentlich wirmeren Ausrinnbach. des
Lunzer Untersees von Juni bis Mitte September ausschlieSlich Larvulae leben und eine
sehr individuenarme Sommergeneration erst Ende September beobachtet wurde. In
einem wesentlich kiihleten ‘Voralpenbach dagegen (Stodtgrund bei Lunz) schlieft die .
Sommergeneration auch dieser Art ohne Unterbrechung im Juli unmittelbar an die
Wintergeneration an. Eine ganz extreme Sommerdiapause fand Moon bei Leptopblebm

"(Mai bis Oktober).

Zusammenfassend kann man also sagen, dafl der Entwmklungsrhythmus von Baetss
dem klassischen Beispiel von Bombyx mori gleicht: Uberwinterung mittels Eidiapause
(bei Baetis auch Larvulae); beziiglich Ubersommerung -verschiedene ,,Rassen” (Popula-
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tionen), entweder multivoltine mit einer heterodynamischen (gréfieren) und einer fakul-
tativ homodynamischen (kleineren) Generation oder univoltine (heterodynamische).

. Nach verschiedenen Beobachtungen an Ecdyonuriden, besonders iiber das Auftreten

" von geteilten Flugzeiten (Pleskot 1953) halte ich es fiir wahrscheinlich, daf8 dort dhn-

liche Verhiltnisse herrschen. Auch Grdflenunterschiede von Imagines sind in dieser
Familie bekannt.

Uberblickt man alle mitgeteilten Befunde, so lassen sich drei verschiedene Formen
der Entwicklungsunterbrechung bei Ephemeropteren feststellen: ‘1. eine obligate
DiapausezurUberwinterung (entweder als Ei [Larvula] oder als Nymphe);

2. fakultativ eine homodynamische Sommergeneration durch -

vorzeitige Unterbrechung der Diapause der Wintereier; 3. eine fakultative
Diapause zur Ubersommerung (Ei oder Larvula der Sommergeneration).

Es sei zum, Schlul noch bemerkt, daf die obigen Schilderungen das wirkliche
Geschehen sehr vergrobert wiedergeben. Es wird dabei das durchschnittliche Geschehen
erfaflt, dem tatsichlich nur gewisse Prozentsitze der Individuen folgen. Die individuelle
Streuung erweist sich bei genauerem Zusehen als iiberraschend grof. ’
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