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ABSTRACT: The temperature dependence of semilunar and diurnal eclosion rhythms in the
intertidal midge Clunio marinus (Diptera, Chironomidae). On Helgoland (North Sea), the imagines
of Clunio emerge during two seasonal periods (late spring and summer) from water temperatures of
8°-18 °C. The temperature dependence of the known semilunar eclosion rhythm of Clunio (corre-
lated in nature with the spring tides every 14—-15 days) was tested in the laboratory. Between 15° and
23 °C the semilunar eclosion maxima varied by only one day within the artifical 15-day zeitgeber-
cycle, below 15 °C they were delayed up to 8 days at 8 °C. However, the days of pupation were
approximately independent of the temperature level. One can conclude the existence of a tempera-
ture-independent physiological switch inducing the pupation only within a few days of the
semilunar zeitgeber-cycle. Moreover, a semilunar synchronized differentiation of the imaginal
discs already starts in the preceding larval instar, indicating an additional physiological switch. A
model is suggested in which the semilunar eclosion rhythm and iis relatively slight temperature
dependence is explained by the action of two physiological switches which are coupled with the
endogenous temperature-compensated lunar timing mechanism on the same days of the 15-day
zeitgeber-cycle. In the laboratory, the diurnal eclosion and its underlying circadian timing mechan-
ism {correlated on Helgoland with the time of spring low water in the late afternoon) also proved to
be temperature independent between 12° and 20 °C. A comparison of field and laboratory data
showed very similar results at temperatures around 18 °C (summer swarming period). In contrast,
the midges emerged on all days of the semimonthly cycle of springs and neaps during the spring
swarming period. This lack of semilunar synchronization may be the consequence of fluctuating
temperatures during the larval and pupal development in spring time due to a general rise in the
water temperature (4°-8 °C) and to short temperature rises up to 18 °C during exposure of the
intertidal habitat at about low tide. Since some higher parts of the Clunio habitat suitable for egg
deposition are exposed on almost every day of the semimonthly cycle, even such animals that
undergo lunar unsynchronized metamorphosis can reproduce within the short imaginal life dura-
tion {ca 2 h) if they emerge just about the time of low water. In correspondence with the daily delay
in the times of low water by about 50 min, the diurnal eclosion rhythm was in fact modified with the
tides during the spring period resulting in shifts of the diurnal eclosion time of up to 12 hours within
the semimonthly cycle of springs and neaps.

EINLEITUNG

Die marine Chironomide Clunio marinus ist ein Musterbeispiel fiir die Anpassung
von Fortpflanzungszeiten an komplexe, aber periodisch wiederkehrende Umweltbedin-
gungen und fiir die zuverldssige zeitliche Programmierung dieser Fortpflanzungszeiten
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mit Hilfe von genetisch adaptierten Physiologischen Uhren (Oscillatoren). Der Lebens-
raum der Clunio-Arten ist in der Regel das Litoral felsiger Meereskiisten. Die Larven
leben dort im Wechsel von Ebbe und Flut zwischen feinfddigen Algen und Sand in
selbstgebauten Wohnrohren, in denen sie sich auch verpuppen. Die Imagines brauchen
zur erfolgreichen Eiablage trockengefallene Substrate. Wenn an gezeitenstarken
Kiisten, wie z. B. an der Insel Helgoland/Nordsee, die Substrate im unteren Litoral
liegen, kann man im Sommer das Schliipfen der Imagines von C. marinusan den Tagen
mit niedrigsten Wasserstédnden, also alle 15 Tage zu der um die gleiche Tageszeit
eintretenden Springniedrigwasserzeit, beobachten (Caspers, 1951; Neumann, 1966).
Diese semilunare Schliipfrhythmik der Populationen wird in jedem Einzeltier von zwei
miteinander kombinierten Physiologischen Uhren (auch ZeitmeBfmechanismen
genannt) gewdhrleistet: (1) ein circasemilunarer Oscillator kontrolliert die Entwicklung
so, daB schliipfreife Imagines nur etwa alle zwei Wochen an Tagen mit Springtiden
auftreten, (2) ein circadianer Oscillator bestimmt die richtige tdgliche Schliipfzeit und
damit die Tagesrhythmik der Populationen (Neumann, 1966, 1969, 1976b).

Die Frage nach dem EinfluB der Temperatur auf die semilunare Schliipfrhythmik
und die ihr zugrunde liegenden ZeitmeBmechanismen ist wiederholt aufgeworfen
worden, bisher jedoch weder an einer Freilandpopulation noch anhand von Laborato-
riumsuntersuchungen geklart worden. Fiir den circadianen Oscillator ektothermer
Organismen ist die geringe Temperaturabhéngigkeit der Periodendauer unter Dauer-
lichi- oder Dauerdunkelbedingungen, also bei “freilaufenden” Rhythmen, mehrfach
nachgewiesen worden, ebenso wie die damit korrelierte weitgehende Temperaturunab-
hangigkeit der Phasenlage der Tagesrhythmik im 24stiindigen Licht-Dunkel-Zyklus.
Deshalb wird von einer Temperaturkompensation des circadianen Oscillators gespro-
chen (vgl. Pittendrigh, 1981; Saunders, 1976). Wenn jedoch an den temperaturkompen-
sierten Oscillator temperaturabhdngige Folgeprozesse angeschlossen sind, so kénnen
trotz der Temperaturkompensation des Oscillators bei verschiedenen Temperaturen
deutliche Phasenverschiebungen von Tagesrhythmen auftreten. Dies ist z. B. bei der
taglichen Schliipfzeit von Drosophila pseudoobscura zu sehen (Pittendrigh, 1981). Auch
die semilunare Schliipfrhythmik der Miicke Clunio ist an Entwicklungsvorgénge (spéte
Larval- und Puppenentwicklung) gebunden, die in der Regel temperaturabhéngige
Prozesse sind. Daraufhin stellen sich folgende Fragen: (1) Ist die semilunare Schliipf-
rhythmik bei C. marinus temperaturabhdngig oder besteht wenigstens innerhalb
bestimmter, dkologisch relevanter Grenzen eine Temperaturunabhéngigkeit? (2) Wel-
che Entwicklungsschritte werden von dem circasemilunaren Oscillator kontrolliert? (3)
Mit welchen Gezeitenbedingungen sind temperaturbedingte Phasenverschiebungen
der Schliipfrhythmen korreliert, und welche Fortpflanzungschancen bestehen fiir Imagi-
nes mit verschobenen Schliipfzeiten im Freiland?

Die Untersuchungen wurden an der Helgolandpopulation im Bereich der siidlichen
Nordsee (54° N) durchgefiihrt, da hier die Tiere zu den beiden jéhrlich im Frithjahr und
im Hochsommer auftretenden Schwarmphasen Wassertemperaturen zwischen etwa 5°
und 10° beziehungsweise 15° und 20 °C ausgesetzt sind. Diese im Freiland auftretenden
Temperaturdifferenzen erméglichten es, die Temperaturabhédngigkeit sowohl anhand
der Freilandpopulation als auch anhand von Laborversuchen iiber einen Bereich von
15 °C zu priifen. Im Verlauf der Untersuchungen stellte sich heraus, daf die semilunare
Schliipfrhythmik an der Insel Helgoland bei den tiefen und zugleich mit Ebbe und Flut
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starker fluktuierenden Frithjahrstemperaturen stark modifiziert sein kann. Auch die
diurnale Schliipfrhythmik war entsprechend deutlich abgewandelt. Méglicherweise
treten solche modifizierten Schliipfrhythmen an allen Kiisten mit &hnlich jahreszeitlich
wechselnden Temperaturbedingungen und entsprechender relativer Lage der Substrate
in der Gezeitenzone auf.

In den Laborversuchen konnte der Frage nach dem Temperatureinfluf auf die
semilunar-rhythmisch kontrollierten Entwicklungsprozesse genauer nachgegangen
werden. Anhand von Daten {iber die Imaginalscheibendifferenzierung im letzten Lar-
venstadium und tiber die Verpuppungs- und die Schliipfzeiten, und zwar jeweils aus
verschiedenen Temperaturen, wurde ein erweitertes Modell zur Vorprogrammierung
der semilunaren Schliipftage wéhrend der Entwicklung aufgestellt.

MATERIAL UND METHODEN

Material

Die vorliegende Arbeit befaBt sich mit der Population von Clunio marinus Hal., die
das westliche Felswatt der Nordseeinsel Helgoland bewohnt. Wahrend mehrerer Auf-
enthalte auf der Insel (1978-1980) wurden Daten tiber Schliipfzeiten und Entwicklung
der Miicken im Freiland gewonnen. Alle Laboruntersuchungen wurden mit Tieren eines
Helgoland-Stammes durchgefiihrt, der aus Freilandsubstratproben vom 3. 4. 1977 nach
der frither beschriebenen Methode (Neumann, 1966) gewonnen und iiber mehrere Jahre
geziichtet wurde.

Freilandmethoden

Registrierung von Temperatur- und Gezeitenbedingungen.
Zur Beschreibung der generellen Temperaturbedingungen in der Nordsee wurden die
taglichen Messungen des Oberflachenwassers in der Helgolédnder Reede von der Biolo-
gischen Anstalt Helgoland (BAH) tibernommen. Die in der Gezeitenzone parallel mit
den Gezeiten und dem Tag-Nacht-Wechsel fluktuierenden Temperaturen wurden im
Bereich der Clunio-Substrate mit Hilfe von Thermistoren erfafit. Die MeBfiihler waren
dazu in verschiedener Hohe unmittelbar auf dem Substrat befestigt und mit einem
Punktdrucker auf der Ufermauer verbunden. AuBerdem wurden wéhrend der Niedrig-
wasserzeit zu verschiedenen Tageszeiten die Temperaturen von Luft, frockengefalienen
Clunio-Substraten und verbliebenen Wasserflachen mit einem Sekundenthermometer
gemessen. Die Werte tiber Windrichtung und -geschwindigkeit stellte die Wetterstation
auf der Insel zur Verfiigung. Die Wasserstandsdaten wurden von der MeSstelle des
Wasser- und Schiffahrtsamtes Tonning im Hafenamt von Helgoland tibernommen und in
einigen Fallen durch eigene Beobachtungen ergénzt.

Registrierung der Schliipfverteilung. Das Ziel der Freilandbeobach-

“tungen war es, die Schliipfzeiten der Miicken auf Helgoland nach Tag und Uhrzeit
moglichst genau zu erfassen. Gleichzeitig wurde versucht, die relative Schliipfhdufig-
keit und den zeitlichen Verlauf des Schwérmens (Anfang, Maximum, Ende) abzuschét-
zen. Aufgrund des geringen oder fehlenden Wasserstandes iiber den Clunio-Substraten
zur Niedrigwasserzeit und wegen des Brandungseinflusses war die Verwendung von
schwimmenden Schliipffallen zu einer quantitativen Erfassung von Schliipfzahlen und
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-zeiten iiber einer Probefldche unmdéglich. Die Imagines muBten deshalb direkt beob-
achtet und ausgezéhlt werden. Ungiinstige Wind-, Licht- und Wasserstandsbedingun-
gen erschwerten diese Direktbeobachtungen mehrfach. Bei hohen Wasserstanden konn-
ten die Zdhlungen nur von einem verankerten Schlauchboot aus durchgefiihrt werden.
Herrn Dipl.-Biol. Harald Graef danken wir fiir seine tatkréftige Hilfe bei diesen Frei-
landbeobachtungen. Aufgrund dieser Schwierigkeiten war es nicht mdéglich, das
Schlipfen der einzelnen Miicken direkt zu verfolgen. Statt dessen wurde zum einen die
Anzahl der schwérmenden Méannchen im Gesichtsfeld (bzw. nach Einbruch der Dunkel-
heit im Taschenlampenkegel, ca. 0,25 m?) pro Zeiteinheit abgeschétzt. Zum anderen
wurde der Zeitpunkt festgehalten, von dem an mehr Paare beim Kopulationsflug als
schliipfende Mannchen zu beobachten waren. Aufgrund der bisherigen Kenntnisse zur
Biologie von Clunio (vgl. Neumann, 1966) konnten aus diesen Daten relativ zuverldssige
Aussagen iiber die Schliipf- bzw. Schwédrmzahlen und -zeiten gemacht werden.

Registrierung der Entwicklung. Um die Entwicklung von Larven und
Puppen im Freiland zu verfolgen, wurden diese an den aufeinanderfolgenden Kontroll-
tagen aus Substratproben (FlichengroBe ca. 50 cm?) mit Hilfe eines Binokulars ausge-
sammelt. Dazu wurden die Proben wahrend der Sommerschwérmphase im Laufe eines
Spring-Nipptiden-Zyklus (4.—17. 8. 1978) in etwa zwei Tagesabstinden genommen, vor
und wihrend der Frithjahrsschwarmphase in etwas unregelméfigeren Abstdnden iiber
mehrere Monate (15. 3.-31. 5. 1979}.

Laboratoriumsmethoden

Zucht- und Haltungsbedingungen. Zucht-, Haltungs- und Versuchsbe-
dingungen sind ausfiihrlich bei Neumann {1966) und Heimbach (1976) beschrieben.
Deshalb sei hier nur das Wichtigste kurz zusammengefaf3t: Die Tiere wurden im
allgemeinen in Poly#thylenschalen mit Glasdeckel in natiirlichem Meerwasser gehal-
ten. Das Wasser wurde laufend beliiftet. Als Substrat diente feiner Sand und zerzupfter
Zellstoff. Gefiittert wurden die jungen Larven mit Kieselalgen, die dlteren mit Brennes-
selpulver. Wenn nicht anders angegeben, befanden sich die Zuchten und die Versuche
in vollklimatisierten Rdumen bei ca. 19 °C und einem kiinstlichen Licht-Dunkel-Zyklus
von 16 Stunden Licht zu 8 Stunden Dunkelheit (LD 16:8). Die Raumtemperaturen
schwankten auch im Licht-Dunkel-Zyklus nur um maximal 0,5 °C. Durch eine Tempera-
turschichtung im Raum konnten zwischen den Zuchtschalen je nach Standort in Einzel-
fillen Temperaturunterschiede bis zu zwei Grad auftreten. Letzteres wurde bei allen
Versuchen iiber Temperaturabh&ngigkeiten sorgfdltig beachtet.

Registrierung der Schlipiftage. Mit Hilfe eines simulierten 12 4stiindi-
gen Gezeitenzyklus im Zusammenhang mit dem 24stiindigen Licht-Dunkel-Zyklus 156t
sich beim Helgoland-Stamm von C. marinus eine den Freilandbeobachtungen entspre-
chende 15tdgige Schliipfsynchronisation im Laboratorium hervorrufen (Neumann, 1968,
1976b, 1978). Die Gezeitenbedingungen wurden bei diesen Versuchen durch ein Vibra-
tionsmuster mit 8 Stunden Unruhe (Vibration von Wasser und Substrat, meBbar als
Unterwasserschall, in friitheren Arbeiten auch als Turbulenz bezeichnet) und 4,4 Stun-
den Ruhe ersetzt. Dazu wurde auf den Rand der Versuchsanlagen, in denen sich die
Zuchtschalen befanden, ein Synchronmotor mit Unwucht montiert, der die mechani-
schen Vibrationen vornehmlich im Bereich von 50-200 Hz bewirkte. Der so erzeugte
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Gezeitenzyklus verschob sich relativ zum Licht-Dunkel-Zyklus (LD} dhnlich wie im
Freiland von Tag zu Tag derart, daB jeweils nach genau 15 Tagen wieder die gleiche
Phasenlage zum LD erreicht wurde. Dieser kombinierte Zyklus von LD und simulierten
Gezeiten wirkt als halbmonatiger Zeitgeberzyklus. Die Tage dieses Zyklus wurden von
1 bis 15 durchnumeriert, wobei als Tag 1 derjenige Tag definiert wurde, an dem der
Vibrationsbeginn auf die Mitte der Dunkelzeit fiel {(vgl. Abb. 8b}. Die Versuche wurden
bei einem Licht-Dunkel-Zyklus von 16 Stunden Licht und 8 Stunden Dunkelheit (LD
16:8) bzw. 14 Stunden Licht und 10 Stunden Dunkelheit (LD 14:10) durchgefiihrt. Da die
Tiere des Helgoland-Stammes von C. marinus jeweils in den spéten Abendstunden bis
in die Dunkelheit hinein schliipften, wurden bei den taglichen Kontrollen am Vormittag
jeweils die am vorhergehenden Abend geschliipften Miicken abgesammelt und ausge-
zdahlt. Vor jedem Versuch wurden die Tiere zumindest fiir die Dauer von zwei 15tdgigen
Zyklen bereits in den entprechenden Bedingungen gehalien.

Registrierung der tdglichen Schliipfzeit. Die tdgliche Schliipfzeit
wurde mit Hilfe der von Honegger (1977) entwickelten und geringfiigig modifizierten
“Schliipfmaschine" registriert. Dabei werden die an der Wasseroberfldache schliipfenden

Imagines durch einen Wasserstrom aus dem Versuchsbecken ausgeschwemmt und in
einem stiindlich automatisch gewechselten Gefdf gesammelt. So konnten einmal tag-
lich fiir jede Stunde die geschliipften Tiere getrennt nach Ménnchen und Weibchen
ausgezdhlt werden,

Registrierung der Embryonalentwicklungsdauer. Zur Verfol-
gung der Embryonalentwicklung bei verschiedenen Temperaturen wurden Gelege in
meerwassergefiillten Blockschélchen mit Glasdeckel gehéltert. Um eine ausreichende
Sauerstoffversorgung zu gewdhrleisten, wurden nicht mehr als 10 Gelege in ein GefaB
gegeben. Bei langeren Entwicklungszeiten in tiefen Temperaturen wurde alle paar
Tage das Wasser gewechselt. Die Gelege wurden nicht sofort nach der abendlichen
Eiablage, sondern stets erst bei der tdaglichen Kontrolle am folgenden Vormittag (im
Alter von etwa 14 Stunden) aus den 19°-Zuchtschalen in die verschiedenen Temperatur-
bedingungen iiberfiihrt. Bei den Kontrollen wurde dann der Tag festgehalten, zu dem
mehr als die Hélfte der jungen Larven aus ihren Eihiillen geschliipft war. Die Entwick-
lungsdauer wurde in allen Versuchen auf ganze Tage abgerundet.

Registrierung der Puppendauer. Die Dauer der Puppen-Entwicklung in
verschiedenen Temperaturen wurde an einzelnen Tieren ermittelt, die als ausgewach-
sene Larven in Blockschélchen mit Meerwasser isoliert worden waren (Einzelheiten vgl.
Neumann, 1966). Durch tagliche Kontrollen wurde der Verpuppungs- und der Schliipf-
tag und damit die Dauer der Puppenzeit bestimmt. Es wurden sowohl Tiere aus
synchronisierten, als auch aus unsynchronisierten Zuchten getestet. Dabei ergaben sich
keine Unterschiede in der Dauer der Puppenzeit. Da sich auch hinsichtlich der Tempe-
raturvorbehandlung {getestet: Larven aus 8,5 °C bzw. aus 19 °C) keine Unterschiede in
der Dauer der Puppenzeit ergaben, wurden alle weiteren Versuche nur mit Larven aus
19°-Zuchten durchgefiihrt.

Registrierung des Entwicklungsverlaufs im IV. Larvensta-
dium. Entsprechend der Arbeit von Wiilker & Go6tz (1968) an Chironomus wurde das IV.
Larvenstadium von Clunio marinus in 9 Teilstadien unterteilt. Um Verwechslungen mit
dem im Rahmen der Rhythmik gebrauchten Begriff der Phase eines Zeitgeber-Zyklus zu
vermeiden, wird in dieser Arbeit fiir die Entwicklungsabschnitte des IV. Larvenstadiums
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statt des von Wiilker & Gotz (1968) verwandten Begriffs der Phase 1 bis 9 die Bezeich-
nung Teilstadium IV-1 bis IV-9 benutzt. Aufgrund der individuellen Streuung in der
Entwicklungszeit von Clunio marinus ist eine Einteilung nach dem wirklichen Alter der
Larven, also eine reine Zeitskala, nicht sinnvoll. Geeigneter ist die Unterteilung nach
dem Entwicklungszustand der Larven, und zwar mit Hilfe der imaginalen Organanla-
gen, die bei Chironomiden im IV. und letzten Larvenstadium deutlich sichtbar werden.
So entwickeln sich im Thorax die Anlagen von Beinen, Halteren, Fliigeln und Flugmus-
kulatur, im Abdomen die Anlagen von Gonaden und akzessorischen Organen. Diese
Entwicklung kann man an der lebenden Larve verfolgen, besser jedoch an fixierten und
gefarbten Praparaten (Bouin-Allen, Borax-Carmin). Um ein gutes Eindringen der Farb-
16sung zu gewahrleisten, wurden die Larven vor der Farbung entweder angeschnitten
oder in Teilbereichen préapariert (Sagittalschnitt im Thoraxbereich, Frontalschnitt im
hinteren Abdominalbereich). Die Thorax- bzw. Abdomenteile mit den angeférbten
Imaginalanlagen wurden entweder iiber die aufsteigende Alkoholreihe in Eukitt oder
unmittelbar aus 70%igem Alkohol in Polyvinyllaktophenol eingebettet. Nach diesen
Praparaten wurden die Imaginalanlagen mit Hilfe eines Zeichenspiegels bei 100facher
VergroBerung gezeichnet (vgl. Abb. 13). Die Abgrenzung der 9 Teilstadien erfolgte
aufgrund des Differenzierungsgrades der Imaginalanlagen sowie nach ihrer relativen
GréBe und Lage zu den Segmentgrenzen.

Die Haufigkeiten der 9 Teilstadien des IV. Larvenstadiums wurden unter verschie-
denen Freiland- und Versuchsbedingungen verfolgt. Aus dem Freiland wurden dazu
alle Tiere des IV. Larvenstadiums aus der Substratprobe eines Kontrolltages ausgesam-
melt. In den Laborversuchen wurden pro Stichprobe ca. 100 Larven des IV. Stadiums aus
den Zuchtschalen entnommen.

ERGEBNISSE

Temperaturbedingungen im Freiland

Der Jahresgang der mittleren Wassertemperatur. In der vorlie-
genden Arbeit geht es um den EinfluB der Temperatur auf die semilunare und diurnale
Schliipfrhythmik beim Helgoland-Stamm der marinen Chironomide Clunio marinus.
Deshalb soll als erstes versucht werden, die Temperaturbedingungen zu beschreiben,
denen die Tiere im Freiland ausgesetzt sind. Abb. 1 zeigt den Jahresgang der Tempera-
tur des Oberfldchenwassers bei Helgoland in Monatsmittelwerten. Aufgetragen sind
zum einen die iiber 10 Jahre (1965 bis 1975) gemittelten Werte, zum anderen die
Einzeldaten aus den Untersuchungsjahren (1979 und 1980 nur fiir das Friithjahr). Danach
wechseln die Monatsmitteltemperaturen im Jahresverlauf durchschnittlich zwischen 3°
und 17 °C. Die Wassertemperaturen vom Frithjahr 1978 und 1980 entsprachen recht gut
den Durchschnittswerten. In Abhéngigkeit von der Witterung kénnen jedoch auch
groBere Abweichungen aufireten, wie z. B. im auffallend kalten Winter und Frithjahr
1979. So lag die mittlere Monatstemperatur im Januar 1979 unterhalb von 1 °C, einzelne
Tageswerte erreichten sogar Werte unter 0 °C. Im Juni 1979 hatte die Wassertemperatur
noch nicht den Durchschnittswert der anderen Jahre erreicht.

Die gerasterten Fldchen in Abb. 1 geben die Temperatur- und Zeitbereiche der
beiden jéhrlichen Schwarmphasen der Miicken auf Helgoland an. Es wird deutlich, da
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Abb. 1, Der Jahresgang der Temperatur des Oberflichenwassers in der Helgolinder Reede

(Monatsmittelwerte nach Messungen der Biologischen Anstalt Helgoland). Die gerasterten Flachen

deuten die Zeitraume und die Temperaturbereiche an, in denen die Frithjahrs- und die Sommer-
schwérmphase von Clunio marinus auf Helgoland liegen

die Friihjahrstiere und die Sommertiere verschiedenen Temperaturen ausgesetzt sind,
und zwar sowohl zur Schliipfzeit der Imagines als auch wéahrend der vorhergegangenen
Larvalentwicklung.

Die durchschnittlich ab Mai bei ansteigender Wassertemperatur sich entwickeln-
den Larven der Sommerschwirmphase erreichen das Imaginalstadium bei Wassertem-
peraturen um 15° bis 20 °C etwa zwischen Mitte Juli und Mitte September {vgl.
Neumann, 1966). Anhand der bisherigen Freiland-Untersuchungen 146t sich nicht sicher
abschétzen, ob die zu Beginn der sommerlichen Schwérmphase im Juli auftretenden
Nachkommen ihre Entwicklung aufgrund der hohen Sommertemperaturen noch im
gleichen Herbst, also gegen Ende der sommerlichen Schwarmphase, beenden kénnen
oder erst im folgenden Friithjahr. Flr die spiteren Nachkommen der Sommerschwéarm-
phase diirfte in jedem Fall gelten, daB sie sich zun&chst bei absinkenden und dann im
Frithjahr bei wieder ansteigenden Temperaturen innerhalb von 7-8 Monaten entwik-
keln. Die Frithjahrsschwérmphase liegt dann, bei einer Wassertemperatur von ca. 7,5 °C
beginnend, zwischen Ende April und allenfalls Ende Juni.

Aktuelle Temperaturen in der Gezeitenzone. Zur Charakterisie-
rung des Jahresgangs der Wassertemperatur auf Helgoland geniigen die monatlichen
Durchschnittswerte des Oberflichenwassers. Doch sind damif bei weitem noch nicht die
Temperaturbedingungen beschrieben, denen die Larven in ihrem Lebensraum im Fels-
watt ausgesetzt sind, denn im periodisch trockenfallenden Gezeitenbereich haben die
jeweiligen Wetterbedingungen einen starken EinfluB auf die Temperatur. Durch die
wechselnde Dauer der als Temperaturpuffer wirkenden Wasserbedeckung und durch
die beim Trockenfallen gegebenenfalls einsetzende Erwéarmung (oder Abkithlung) der
Substrate kénnen erhebliche Temperaturschwankungen im Tagesverlauf auftreten.

Abb. 2 zeigt exemplarisch einen Tagesgang der Temperatur fiir zwei verschiedene
Substrathohenlagen. Daraus wird die Abhédngigkeit der Substrattemperatur vom Was-
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Abb. 2. Der Tagesgang des Wasserstandes und der Temperatur in verschiedener Substrathéhen-
lage im Westwatt an einem sonnigen Tag (21./22. 5. 1980). Oben: Pegelstand der Gezeiten und
Lage der TemperaturmeBfiihler, unten: Temperaturregistrierung der beiden MeS8fiihler

serstand, von den Wetterbedingungen und der Tageszeit deutlich. Wenn der Boden
auch zur Niedrigwasserzeit liberflutet bleibt (Fiihler 2), so behdlt er die Temperatur des
dariiberstehenden Wassers, und es treten keine groBen Verdnderungen der Temperatur
im Tagesverlauf auf. Wenn das Substrat dagegen trockenfillt, so kann seine Temperatur
fiir Stunden um mehrere Grad von der des umgebenden Wassers abweichen, und zwar
sowohl nach oben als auch nach unten. Bei Sonneneinstrahlung kann es eine Tempera-
turerh6hung sein (Temperaturmaximum bei Fiithler 1 um ca. 11 Uhr), bei Nacht eine
Erniedrigung (Temperaturminimum bei Fiihler 1 gegen 24 Uhr). Die dritte Mbglichkeit,
daB auch das trockengefallene Substrat in etwa die Temperatur des umgebenden
Wassers behdlt, kann bei etwa gleichen Luft- und Wassertemperaturen und fehlender
Sonneneinstrahlung eintreten.

Neben der Hohe des dariiberstehenden Wassers haben auch die Exposition und der
Bewuchs des Substrates einen EinfluB auf die Temperatur bei Niedrigwasser (Beispiele
vom 22. 5. 1980, 12 Uhr: bei 30 bzw. 10 cm Wasserbedeckung herrschten 13,2° bzw.
15,2 °C; trockengefallene Substrate zeigten 15,8 °C, [sonnen- und windexponiert] bzw.
18,0 °C [sonnenexponiert, bedeckt von Ulva-Thalli]).

Weitere Beispiele flr die Temperaturen von trockengefallenen Substraten und
benachbarten Wassergridben bei Niedrigwasser zeigen Abb. 3 und 4. Dabei ist jeweils
die morgendliche Temperatur des Oberflachenwassers in der Helgoldnder Reede zum
Vergleich mit aufgetragen, auch wenn die Niedrigwassertemperaturen meist zu einer
anderen Tageszeit gemessen wurden. Diese Oberflachentemperaturen kénnen als
Anhaltspunkt fiir die Temperatur des Wasserkorpers gelten, der bei Hochwasser das
Felswatt bedeckt. In Abb.3 kann man deutlich die Wirkung des Wetters und der
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Tageszeit auf die Temperatur der Clunio-Substrate verfolgen. Auch hier ist wieder zu
erkennen, daBl die hoher gelegenen Substrate in ihrer Temperatur stdrker von der
Witterung beeinflult werden als die in den Grében. Bei Sonneneinstrahlung kann sich
vor allem das trockengefallene Substrat auch bei tiefer Lufttemperatur um mehrere Grad
erwarmen (z. B. 13., 14. 4. und 30. 5. 1978). Besonders auffallende Beispiele fiir den
Temperaturanstieg der aufgetauchten Flachen sind der 8. und der 19. 5. 1979 in Abb. 4.
An diesen Tagen wurde eine Erwarmung des trockengefallenen Substrats um fast 10
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Abb. 3. Die Temperaturen von Luft (%), trockengefallenem Substrat () und benachbarten Wasser-
grédben (O) bei verschiedenen Wetterbedingungen zur Niedrigwasserzeit im Westwatt an mehreren
Tagen im Friihjahr. Die Zahlen bei den MeBwerten geben die Uhrzeit der Messung an, die Symbole
die Wetterbedingungen. Die durchgezogene Linie zeigt zum Vergleich die Temperatur des Ober-
flaichenwassers in der Reede (Messungen der BAH, téglich ca. 8 h}

Grad gegeniiber dem umgebenden flachen Wasser bzw. um mehr als 10 Grad gegen-
iiber der Temperatur des Oberflachenwassers iiber tiefem Wasser gemessen. Der 6. und
der 8. 5. 1978 (Abb. 3) zeigen dagegen, dal} sich das Substrat trotz hoher Lufttemperatur
ohne stindige Sonneneinstrahlung (6. 5.) oder bei tiefem Sonnenstand am Abend (8. 5.)
nur wenig erwdrmt oder durch den Wind sogar abkiihlt. Bei fehlender Sonnenstrahlung,
also nachts oder bei bedecktem Himmel oder bei Beschattung durch den Inselfelsen
sinkt die Temperatur des Substrats bei Niedrigwasser, vor allem bei tiefer Lufttempera-
tur und starkem Wind (9. 4., 24.-28. 4. und 12. 5. 1978}.
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Abb. 4 zeigt zum Vergleich Messungen von Frithjahr und Sommer nebeneinander.
Die Daten vom Sommer zeigen, dafl in der warmen Jahreszeit bei Niedrigwasser im
Grunde die gleichen Temperatureffekte wie im Friihjahr zu beobachten waren. Doch
sind dann, aufgrund der allgemein héheren Temperaturen, die Differenzen wohl nicht
so gravierend. AuBerdem bewegen sich die Unterschiede dann in einem Temperaturbe-
reich (zwischen ca. 15° und 25 °C), wo sich Temperaturunterschiede nicht so stark auf
die Entwicklungsgeschwindigkeit und auf die Schliipfverteilung von C. marinus aus-
wirken, wie das zwischen 5° und 15 °C der Fall ist.

Zusammenfassend ist zu den Temperaturbedingungen im Helgoldander Felswatt zu
sagen: Neben dem allgemeinen Jahresgang der Wassertemperatur, der im Durchschnitt
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Abb. 4. Gegeniiberstellung der Friihjahrs- und Sommertemperaturen von trockengefallenem Sub-
strat (®) und benachbarten Wassergraben (C) bei Niedrigwasser im Westwatt. Weitere Angaben vgl.
Abb. 3

zwischen 3° und 17 °C liegt, k6nnen im litoralen Lebensraum von C. marinus weitere,
z. T. ethebliche Temperaturunterschiede auftreten, und zwar sowohl zeitliche als auch
kleinrdumige. So k6nnen im Frithjahr im Watt durchaus Temperaturschwankungen von
mehr als 10 Grad im Verlauf eines Tages auftreten. Im Extremfall kann sich z. B. das
trockengefallene Substirat bei einer allgemeinen Wassertemperatur von nur ca. 5°C
durch Sonneneinstrahlung bis nahe 20 °C erwdrmen. Schon beim folgenden Niedrig-
wasser in der Nacht oder bei anderen Wetterbedingungen kann sich der Boden aber
auch noch unter die allgemeine Wassertemperatur abkiihlen. Im Sommer bei Wasser-
temperaturen um 15 °C treten wohl nicht so groBe Temperaturdifferenzen auf. Diese
komplexen Temperaturbedingungen im Felswatt, die mit Sicherheit einen Einfluf auf
die Entwicklung der Tiere haben, erschweren die Beurteilung der Entwicklungsbedin-
gungen im Freiland.
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Wasserstandsbedingungen im Freiland

Der zweite fiir die Thematik dieser Arbeit wichtige Freilandfaktor ist der Wasser-
stand. Die 6kologische Erkldrung fiir das Phédnomen der Schliipfrhythmik bei C. marinus
ist die, daB die kurzlebigen Imagines zur erfolgreichen Eiablage trockengefallene
Substrate brauchen und diese zumindest mit der groSten Wahrscheinlichkeit an Tagen
mit Springniedrigwasser finden.

Einflufl des Windes auf die Wasserstande. Im Helgoldnder Felswatt
sind die Wasserstdnde, wie an der ganzen deutschen Nordseekiiste, stark vom Wind
abhédngig. Daher treten dort oft erhebliche Abweichungen in der Héhe der Gezeiten
gegeniiber den langfristigen Vorausberechnungen der Gezeitentafeln auf. Westliche
Winde bewirken bei Helgoland eine ErhShung der Wasserstande, Winde aus dstlicher
Richtung eine Erniedrigung. Zum Beispiel war am 26. 4. 1978, einem Tag mit Ostwind,
der Wasserstand zur Niedrigwasserzeit um 55 cm niedriger als vorausberechnet, am
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Abb. 5. Der Wasserstandsverlauf auf Helgoland von 15 aufeinanderfolgenden Tagen

{13.-28. 5. 1980). Aufgetragen wurde der Pegelstand gegen die Uhrzeit (auf Oriszeit korrigiert). Die

Zahlen an den Enden der Wasserstandslinien geben jeweils das Datum an. Neumondtermin:
14. 5. 1980. Vollmondtermin: 29. 5. 1980. Gerasterte Flache: Bereich des Clunio-Lebensraums

17. 8. 1978 bei westlichen Winden um 35 cm hoher. Die Windstdrken lagen am
26. 4. 1978 zwischen 20 und 30 Knoten, am 17. 8. 1978 zwischen 10 und 20 Knoten. Bei
gleichem Erwartungswert unterschied sich an den zwei Tagen der tatsdchlich gemes-
sene Pegelstand zur Niedrigwasserzeit aufgrund der verschiedenen Windbedingungen
also um einen Meter. Die mittlere Springniedrigwasser-Linie liegt beim Helgolénder
Pegel 40 cmm unterhalb der mittleren Nippniedrigwasser-Linie (MSpNW: 3,25m,
MNpNW: 3,64 m). Es kann also aufgrund der starken Windabhéangigkeit in der Hohe der
Gezeiten bei Helgoland der normale Verlauf des 15tdgigen Spring-Nipptiden-Zyklus
durcheinander geraten, so dafl beispielsweise zur Nippniedrigwasserzeit bei starkem
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Ostwind der Wasserstand starker fdllt als zu einer Springniedrigwasserzeit mit westli-
chem Wind.

Uber die meiste Zeit des Jahres diirfte jedoch der typische Verlauf des halbmonati-
gen Spring-Nipptiden-Zyklus vorhanden sein, mit den héchsten Hochwasser- und den
niedrigsten Niedrigwasserstanden kurz nach Voll- und Neumond und mit dem gering-
sten Tidenhub zur Zeit der Quadraturen. Bei Wetterlagen mit anhaltenden Winden aus
einer Richtung kann dieser ganze Zyklus in der Hohe gegeniiber den Mittelwerten
gesenkt oder gehoben sein. Abb. 5 zeigt z. B. den Wasserstandsverlauf von den 15
aufeinanderfolgenden Tagen eines Spring-Nipptiden-Zyklus. Wahrend dieser Zeit war
aufgrund einer langeren Ostwind-Wetterlage der gesamte Gezeitenverlauf nach unten
verschoben: mit Ausnahme von zwei Tagen lagen alle Wasserstande zur Niedrigwasser-
zeit in der N&ahe der mittleren Springniedrigwasser-Linie, die meisten sogar weit
darunter, wahrend zur Hochwasserzeit die mittlere Springhochwasserlinie nur selten,
und wenn, dann knapp erreicht wurde. Abb. 6 zeigt fiir einen anderen Spring-Nipp-
tidenzyklus den Wasserstandsverlauf in der zweiten Tageshélfte zu einer Zeit, da
westliche Winde vorherrschten, In dieser Abbildung unterschreitet der Pegelstand des
nachmittdglichen Niedrigwassers nur einmal die mittlere Springniedrigwasser-Linie;
dagegen liegt das Hochwasser stets deutlich iiber der mittleren Nipphochwasser-Linie,
meist auch oberhalb der mittleren Springhochwasser-Linie. Hier war also der Wasser-
standsverlauf wéhrend des gesamten Zyklus aufgrund der Windverhéltnisse nach oben
hin versetzt. Mit den hier dargestellten Zyklen wurden sicher nicht die extremen
Verschiebungen erfafit, wie sie bei anhaltendem Nordwest- bzw. Ostwind gréBerer
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Abb. 6. Der Wasserstandsverlauf in der zweiten Tageshélfte von 14 aufeinanderfolgenden Tagen

(4.—18. 8. 1978), infolge ungewohnlicher Windbedingungen mit deutlichen Abweichungen von den

erwarteten Wasserstinden (Gezeitentafeln). Die unterbrochenen Pfeile markieren an zwei Tagen

(17. und 18. 8. 1978} diese Abweichungen. Neumondtermin: 4. 8. 1978. Vollmondtermin: 18. 8.
1978. Weitere Angaben vgl. Abb. 5
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Starke auftreten konnen. Dariiber hinaus kénnen sich die meteorologischen Einfliisse
auch kurzfristig auswirken, wenn der Wind sich plétzlich dreht (vgl. Daten vom 17. und
18. 8. 1978, Abb. 6). In Zusammenhang mit den von den Erwartungswerten abweichen-
den Wasserstdnden wird im folgenden und an spéterer Stelle zu besprechen sein, wie
streng das Clunio-Schliipfen auf Helgoland zu allen Jahreszeiten mit den Springnied-
rigwasserzeiten synchronisiert sein muf.

Wann fallen die Clunio-Substrate trocken? In Abb. 5 und Abb. 6
ist neben dem Wasserstandsverlauf und den mittleren Gezeitenlinien der Bereich
eingetragen, in dem die von Clunio besiedelten Substrate liegen. Die Lebensgrundlage
fiir die Clunio-Larven bilden auf Helgoland die sogenannten ‘‘Fabricia-Polster”, von
fadigen Algen durchzogene Sandpolster, die vorwiegend von dem in Sandrhren leben-
den Polychaeten Fabricia sabella aufgebaut werden und dem Felsuntergrund fest
aufliegen. Im Helgoldnder Westwatt wird der Untergrund nicht von einer einheitlichen
Felsplatte gebildet, sondern aufgrund der geologischen Schichtung des Inselfelsens
ragen mehrere (jeweils einige Dezimeter hohe) “‘Schichtképfe’ auf, die zur Insel hin
flach und zum Meer hin steil abfallen. Die von Clunio besiedelten Fabricia-Polster sind
hauptséchlich auf den der Insel zugewandten flachen Héngen der Schichtkdpfe zu
finden (eine ausfiihrliche Beschreibung des Helgolénder Standortes gab Caspers, 1951).
Da einige der mit Fabricia-Polstern bewachsenen Schichtképfe iiber die mittlere Nipp-
niedrigwasser-Linie hinausragen, reicht der Clunio-Lebensraum auf Helgoland vom
unteren Eulitoral bis ins Sublitoral. Wenn nicht gerade die meteorologischen und die
astronomischen Bedingungen zusammen in Richtung eines hohen Niedrigwasserstan-
des wirken, wie es bei starkem Westwind zu den Quadraturen der Fall ware (vgl.
24.5. 1980, Abb. 5), so ist damit zu rechnen, daB einige Clunio-Flachen bei jedem
Niedrigwasser wenigstens stellenweise trockenfallen.

AuBer bei extremen Westwindwetterlagen ist auf Helgoland also zu erwarten, da
jeden Tag bei Niedrigwasser ein Teil des Clunio-Lebensraumes auftaucht. Aufgrund
der tdglichen Verschiebung der Gezeiten um ca. 50 Minuten {&llt das Substrat allerdings
jeden Tag zu einer anderen Tageszeit trocken (z. B. am 14. 5. 1980 gegen 6 und 18 Uhr,
am 22. 5. 1980 gegen 12 und 24 Uhr). Diese tagliche Verschiebung der Niedrigwasser-
zeiten ist im Hinblick auf modifizierte tagliche Schliipfzeiten von Interesse.

Schliipftage

Freilandbefunde

Von Clunio marinus ist eine semilunare Rhythmik bekannt, die die Schliipftage
bestimmt,und eine diurnale, die die tagliche Schliipfzeit betrifft. Im folgenden werden
zundchst die Schliipftage betrachtet werden. Dabei wird die Sommerschwarmphase
vorangestellt, welche den Normalfall der semilunaren Schliipfsynchronisation wider-
spiegelt, Wahrend der jetzt erstmals im Freiland tatsdchlich verfolgten Friihjahrs-
schwérmphase bei deutlich tieferen Wassertemperaturen (ca. 8°-12 °C) als im Sommer
{ca. 14°-18 °C} ergab sich ein abweichendes Verhalten. Abb. 7 zeigt die Tage mit
Clunio-Schwiarmen im Freiland. Da das Schwérmen der Miicken im Freiland schlecht zu
quantifizieren ist, entspricht die Hoéhe der S&ulen in Abb. 7 nur einer groben Abschét-
zung der Anzahl der schwidrmenden Clunio-Méannchen, die bei einer Lebensdauer von
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Abb. 7. Die Tage mit Clunio-Schwiarmen im Freiland. Abschétzung der schwédrmenden Méannchen
pro Minute im Blickfeld von ca. 0,25 m? Wasserfliche. Hohe, mittlere, niedrige Saulen: > 100 bzw.
60-100 bzw. < 60 83/Minute; Tage ohne Sdulen: es fand kein Schliipfen und Schwérmen statt.
Dicke Linie als Zeitachse und schwarze S&ulen: die Schwarmdaten wurden aus Direktbeobachtun-
gen im Freiland gewonnen. Diinne Linie als Zeitachse und weiBe S&ulen: die Schwarmdaten
wurden aus der Alterszusammensetzung von Larven und Puppen im Substrat erschlossen. 2: Der
weitere Verlauf der Schwédrmperiode wurde nicht erfaBt. @ Neumond, C: Vollmond

nur wenigen Stunden an demselben Tage geschliipft waren. Die Schwérmdaten
beschreiben also gleichzeitig die Schliipftage.

S omm er. Der obere Teil der Abbildung zeigt Daten fiir einen frithen Abschnitt der
Sommerschwdrmphase. Man sieht die schon von Caspers {1951) und von Neumann
{1966) beschriebene 15tdgige, also semilunare Schliipfrhythmik mit Schliipfphasen von
etwa 4 Tagen und mit Schlipfmaxima jeweils um die Zeit der Syzygien. An den
dazwischenliegenden Tagen findet man keine Imagines. Die Tiere der Sommer-
schwéarmphase schliipfen auf Helgoland in der Zeit von etwa Mitte Juli bis Mitte
September auf ca. 5 lunar gesteuerte Schliipfzeiten verteilt (Caspers, 1951; Neumann,
1966).

Friihjahr. In Abb. 7 unten sind die Ergebnisse von drei Friithjahrsschwéarmphasen
aufgetragen. Aus den Beobachtungen von 1980 wird das abweichende Verhalten der
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Miicken der Frithjahrsschwarmphase gegeniiber den Sommertieren besonders deutlich.
An allen Tagen zwischen Neu- und Vollmond war ein deutliches Clunio-Schwéarmen zu
beobachten. Fiir die zwei Tage, von denen eine Direktbeobachtung fehlte, konnte das
Schwérmen aufgrund der Alterszusammensetzung der Puppen im Substrat mit Sicher-
heit angenommen werden. 1979 wurde das tdgliche Schwarmen der Miicken im Friih-
jahr iiber einen noch lingeren Zeitraum hin vérfolgt. Auch hierbei konnten fiir die Tage
ohne unmittelbare Freilandbeobachtungen aus dem Alter der Puppen auf ein fortlaufen-
des Schwérmen geschlossen werden. 1978 wurde nur der Beginn der Schliipfperiode
nach dem Winter direkt erfafit. Doch konnte nach den Beobachtungen von 1979 und
1980 und aufgrund des Entwicklungsstandes von Larven und Puppen im Substrat
gleichfalls ein weiteres fortlaufendes Schwéarmen der Miicken mindestens fiir den
Verlauf eines halben Monats mit Sicherheit angenommen werden. Bei der Friihjahrs-
schwérmphase von C. marinus auf Helgoland war also keine 15t4gige Schliipfrhythmik
zu beobachten, wie sie in der Sommerschwérmphase deutlich wird. Im Verlaufe der
Frithjahrsschwidrmphase fand an jedem Tag des Spring-Nipptidenzyklus ein deutliches
Clunio-Schwérmen statt.

Da im Freiland weder eine genauere Quantifizierung des Schliipfens an den
einzelnen Tagen noch langere Beobachtungszeitrdume mdoglich waren, kann abschlie-
Bend keine sichere Aussage gemacht werden, ob das kontinuierliche Schliipfen nicht
doch noch von einer schwachen semilunaren Rhythmik mit hoheren Schliipfzahlen an
gewissen Tagen iiberlagert war. Wenn dies der Fall sein sollte, so ldge das Schliipfmaxi-
mum nach den vorliegenden Beobachtungen im Friihjahr jedoch nicht wie im Sommer
zur Zeit der Syzygien, sondern eher zu den Quadraturen. In jedem Fall diirften die
friiheren Angaben iber die Anzahl der Schwé&rmperioden im Friihjahr, indirekt
erschlossen aus den Sommerverhélinissen und wenigen Beobachtungen an den Friih-
jahrslarvenpopulationen {Caspers 1951, {ibernommen von Neumann 1966, 1976a), zu
korrigieren sein.

Auch die Gesamtdauer der Frithjahrsschwdrmphase konnte nicht exakt festgestellt
werden. 1979 wurde nach dem Beginn der Schwérmphase an 24 aufeinanderfolgenden
Tagen das Schwirmen direkt oder indirekt erfaft. AnschlieBend muBten die Beobach-
tungen abgebrochen werden. Aufgrund der abnehmenden Zahlen sowohl der schwir-
menden Imagines als auch der Puppen und Larven im Substrat darf aber angenommen
werden, dafl die Frithjahrsschwérmphase in den folgenden Tagen zu Ende ging. 1980
erstreckten sich die Freilandergebnisse nur iiber 16 Tage, doch wahrscheinlich lagen
sowohl davor als auch danach noch weitere Tage mit Clunio-Schwérmen. Fiir spatere
Schwérmtage sprach die Tatsache, daBl am Ende der Freilandbeobachtungen noch
Puppen und Tiere des spéten vierten Larvenstadiums im Substrat gefunden wurden, die
sicher in den folgenden Tagen schliipften. Friihere Tage mit Clunio-Schwéarmen waren
anzunehmen, da ein Beginn der Schwédrmphase mit so hohen Schwérmzahlen, wie sie
am 14. und 15. 5. 1980 beobachtet wurden, unwahrscheinlich erschien. Die Friithjahrs-
schwarmphase erstreckte sich also jeweils iiber mehr als 15 Tage, wahrscheinlich iiber
etwa 4 Wochen.

Der Beginn des Schliipfens nach dem Winter ist offensichtlich von der Temperatur
abhédngig, denn der Anfang der Friihjahrsschwéarmphase war 1979 nach einem extrem
kalten Winter 20 Tage spiter als 1978. Dabei lag die Temperatur des Oberflachenwas-
sers in der Helgoldnder Reede an beiden Terminen zwischen 7° und 8 °C. Auch 1980
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mag das Schliipfen von Clunio auf Helgoland etwa bei dieser Temperatur eingesetzt
haben, denn am etwas verspéteten ersten Beobachtungstermin betrug die Wassertempe-
ratur 8,5 °C. In bezug auf die Mondphase fing das Schwérmen 1978 einen und 1979 zwei
Tage nach Neumond an, 1980 wurde der Beginn nicht genau erfaBt, vielleicht lag er
kurz vor dem Neumondtermin. Nach den bisherigen Beobachtungen 186t sich noch nicht
exakt sagen, wie streng der Anfang der Friithjahrsschwérmphase an eine bestimmte
Mondphase gebunden ist oder ob er sich nur nach der Temperatur richtet. Der fritheste
Termin fiir den Beginn des Schliipfens nach dem Winter ist wohl etwa Ende April
(Neumann, 1966). Ein extrem spétes Schwarmen noch bis Ende Juni wurde 1979 nach
dem kalten Winter beobachtet. Die Friihjahrsschwérmphase kann also je nach der
Temperatur von Jahr zu Jahr verschoben zwischen Ende April und Ende Juni liegen.

Zusammenfassend ist zu den Schliipftagen wahrend der Frithjahrs- und der Som-
merschwérmphase von C. marinus auf Helgoland zu sagen: Es gibt im Frithjahr keine
deutlichen Schliipfmaxima von wenigen Tagen zur Zeit der Syzygien wie im Sommer,
sondern eine durchgehende Schwéirmphase von etwa einem Monat. Der Schliipfbeginn
im Friihjahr kann sich je nach der Temperatur von Jahr zu Jahr verschieben und ist
vermutlich nur schwach mit der Zeit einer bestimmten Mondphase korreliert. Bedeuten
diese Ergebnisse, dafl der Mechanismus der semilunaren Schliipfsynchronisation bei
den tiefen Frithjahrstemperaturen nicht mehr funktionsfdhig ist? Um diese Frage zu
kléren, wurden im Labor bei verschiedenen Temperaturen Synchronisationsversuche
durchgefiihrt.

Laboratoriumsbefunde

Der Helgoland-Stamm von C. marinus 186t sich auch im Laboratorium semilunar-
periodisch synchronisieren, so daf eine der Sommerschwdrmphase entsprechende
15tagige Schliipfrhythmik auftritt (Neumann, 1976). Hierzu werden die Tiere einem
12 4stiindigen Vibrationszyklus ausgesetzt, der wie die Gezeiten seine Phasenlage
relativ zum Licht-Dunkel-Zyklus (LD) von Tag zu Tag verschiebt und dabei alle 15 Tage
in die gleiche Phasenlage zum LD kommt (vgl. Abb. 8b; Einzelheiten zu dieser Zeitge-
berwirkung in Neumann, 1976b}. Die synchronisierende Wirkung dieses aus Vibrations-
zyklus und LD kombinierten 15tdgigen Zeitgeberzyklus wurde bis jetzt nur bei Tempe-
raturen getestet, wie sie in etwa zur Zeit der Sommerschwérmphase auf Helgoland
auftreten (15°-20 °C). Aufgrund des abweichenden Schliipfverhaltens der Freiland-
Miicken im Frithjahr wurden nun erstmals Versuche auch bei tieferen Temperaturen,
wie sie wdahrend der Frithjahrsschwé@rmphase herrschen (8°-12 °C), durchgefiihrt
{Abb. 8a). Die getestete Temperaturspanne zwischen 8° und 23 °C entspricht in etwa den
Bedingungen, wie sie auf Helgoland im Jahresablauf zu den Schliipfzeiten der Imagines
gemessen wurden. In Anlehnung an die Lichtverhdltnisse wahrend der Schwarmphasen
im Freiland (April-September) wurden die Versuche bei Langtagbedingungen (LD 16:8
und LD 14:10) durchgefiihrt.

Aus den Ergebnissen wird zweierlei deutlich. Erstens trat bei allen Temperaturen,
im Gegensatz zu den Freilandbefunden auch bei den tiefen, eine klare 15tagige
Schliipfrhythmik auf. Allerdings war die Ballung der Schliipfzahlen bei den Temperatu-
ren unterhalb von 10 °C etwas schwécher als oberhalb von 11,5 °C. Zweitens ergab sich
eine temperaturabhéngige Verschiebung der Schliipfmaxima in ihrer relativen Lage
zum 15tdgigen Zeitgeberzyklus. Interessanterweise waren die Phasenlagen bei 23°-,
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Abb. 8a: Die durchschnittliche Schliipfverteilung im 15tagigen Zeitgeberzyklus bei verschiedenen

Temperaturen. Die Schliipfzahlen {n) wurden iiber mehrere 15-Tage-Zyklen (Z) aus mehreren

synchronisierten Schalen (S) aufsummiert und das Ergebnis zur Verdeutlichung der Phasenlage des

rhythmisch auftretenden Schliipfmaximums zweimal nebeneinander aufgetragen. Pfeile: Median-
klasse

Abb, 8b. Schematische Darstellung des Zeitgeberprogramms, dem die Kulturschalen vor dem

Beginn der Schliipfregistrierung iiber mindestens zwei 15tdgige Zeitgeberzyklen und dann wéh-

rend der Registrierung ausgesetzt waren. Die senkrechten Balken repridsentieren die 8stiindige

Dauer der Vibrationszeiten, einsetzend wie die Gezeiten alle 12,4 Stunden. Die gerasterten
Flachen markieren die Dunkelzeit des LD 16:8
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19°- und 16,5 °C-Versuchen anndhernd gleich. Nur bei den tieferen Temperaturen trat
eine deutliche Verspétung der Schliipftage auf. Diese Temperaturabhangigkeit wird in
Abb. 16 anhand der Mittelwerte nochmals verdeutlicht, mit einer Differenz von nur 0,2
Tagen zwischen den Mittelwerten von 16,5° und 23 °C (6,5°-Differenz) und 7,1 Tagen
zwischen 8° und 14,5 °C (gleichfalls 6,5°-Differenz). Unterhalb von 15 °C wurde also ein
viel starkerer EinfluB der Temperatur auf die Phasenlage des Schliipfmaximums beob-
achtet als bei Temperaturen nahe 20 °C.

Bei entsprechenden Versuchen im LD 14:10 (chne Abb.} war in etwa die gleiche
Synchronisation des Schliipfens und die gleiche Verspdtung der Schliipfmaxima bei
tieferen Temperaturen zu erkennen, nur lagen die Mittelwerte dieser Versuchsreihe
jeweils ca. zwei bis drei Tage frither im Zeitgeberzyklus als im LD 16:8. Diese Verschie-
bung der Schliipftage durch verschieden lange Lichtzeiten wurde bereits von Neumann
& Heimbach (1979) fiir Photoperioden von 8-20 Stunden, allerdings nur fiir 15 °C
beschrieben. Man kann also im Labor die Phasenlage des Schliipfmaximums im 15tdgi-
gen Zeitgeberzyklus zum einen durch die Temperatur, zum anderen durch die Lange
der Photoperiode verdndern, und zwar bewirken tiefere Temperaturen eine Verspatung
und kiirzere Lichtzeiten eine Vorverlegung der Schliipftage.

Die Laborbefunde iiber die deutliche Schliipfsynchronisation bei tiefen Temperatu-
ren scheinen im deutlichen Widerspruch zu den Friihjahrsfreilandbefunden zu stehen.
Aufgrund der Laborergebnisse wiére fir die Frithjahrsschwéarmphase auf Helgoland (bei
ca. 8°-12 °C und 14-16 Stunden Licht) eine semilunare Schiiipfrhythmik zu erwarten
gewesen, deren Maximum gegeniiber der Sommerschwérmphase um etwa vier Tage
verspatet ist. Die Freilandbeobachtungen zeigten jedoch, daB sich die Friihjahrstiere
ganz anders verhielten als erwartet. Es fehlte jegliche klare semilunare Schliipfsynchro-
nisation.

Téagliche Schliipfzeit

Laboratoriumsbefunde

Bei der Betrachtung der téglichen Schliipfzeiten der Helgoland-Population unter
verschiedenen Temperatur-Bedingungen werden die Laborversuche vorangestellt, weil
sie die typische diurnale Schliipfsynchronisation widerspiegeln und weil ihre Ergeb-
nisse aufgrund der genaueren Registrierungsméglichkeiten klarer erscheinen als die
Freilandbeobachtungen. Wie zur lunaren wurden auch zur diurnalen Schliipfzeit von
Clunie bisher von Neumann & Heimbach nur Versuche bei ca. 15°-20 °C durchgefiihrt
{Neumann, 1966; Heimbach, 1976, 1978a,b), d. h. bei Temperaturbedingungen, die
denen der Sommerschwirmphase entsprechen. Abb. 9 zeigt unten das typische tégliche
Schliipfmuster des Helgoland-Stammes im Licht-Dunkel-Zyklus bei 20 °C (nach Neu-
mann, 1966): Die Miicken schliipften zwischen 15 und 21 Uhr, die Ménnchen etwas
frither als die Weibchen, so daBl das Schliipfmaximum der Ménnchen zwischen 16 und
17 Uhr, das der Weibchen zwischen 18 und 19 Uhr lag.

In Abb. 9 ist oben das Ergebnis eines entsprechenden Versuchs bei 12 °C zu sehen,
also bei einer Temperatur, die eher den Friihjahrsbedingungen auf Helgoland ent-
spricht. Man erkennt bei einem einstiindigen Kontrollraster keine Verschiebung des
gesamten Schliipfinteri/alls gegeniiber den FErgebnissen bei 20 °C. Lediglich das
Schliipfmaximum sowohl der Méannchen, die auch hier zum Grofteil ca. zwei Stunden
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Abb. 9. Die durchschnittliche t&gliche Schliipfverteilung des Helgoland-Stammes von Clunio

marinus bei verschiedenen Temperaturen im kiinstlichen Licht-Dunkel-Zyklus im Laboratorium.

Die Schliipfzahlen von Ménnchen und Weibchen sind iiber den stiindlichen Kontrollzeiten aufge-

tragen. Oben: 12 °C, LD 14:10, Licht 5-19 Uhr, mit 12 4stiindigem Vibrationszyklus, n = 3033

bzw. 42 22 (Summenkurve aus 3 Kulturschalen iiber 28 Tage). Unten 20°C, LD 15:9, Licht

4,30-19.30 Uhr, keine Vibration, n = 131 38 bzw. 166 2¢ (Summenkurven aus 5 Kulturschalen
iiber 6 Tage)}

vor den Weibchen schliipften, als auch das der Weibchen lag etwas verspitet, so dafi die
Maxima aufgrund der stiindlichen Registrierung in eine spétere Kontrollgruppe fielen.
Diese Verspéatung diirfte auf die tiefere Temperatur zurlickzufithren sein, da die geringe
Differenz im LD-Zyklus, die zwischen den beiden Experimenten bestand, nach fritheren
Ergebnissen (Neumann, 1966; Heimbach, 1976) bei C. marinus keinen Einfluff auf die
tagliche Schliipfzeit hat. Der 12°-Versuch wurde gleichzeitig zum LD mit einem simu-
lierten Gezeitenzyklus (Vibrationen) durchgefiihit (vgl. Abb. 8b), wihrend die 20°-
Daten aus gezeitenfreien Bedingungen stammten. Trotz des simulierten Gezeitenzyklus
im 12°-Versuch ergab sich keine gezeitenparallele Verschiebung der téglichen Schliipf-
zeit an aufeinanderfolgenden Tagen, wie sie bei den tiefen Frithjahrstemperaturen im
Freiland beschrieben werden (Abb. 10).

Freilandbefunde

Beim Vergleich der Freilandergebnisse mit den im Laboratorium gemessenen
Schliipfzahlen miissen die Daten auf ein gleiches Zeitsystem bezogen werden. Deshalb
wurden die Freiland-Schliipfzeiten auf die Ortszeit von Helgoland korrigiert {Ortszeit
Helgoland + 28 Minuten = Mitteleuropéische Zeit, MEZ).

Sommer. Aus dem Sommer existieren zur tdglichen Schliipfzeit nur stichproben-
artige neuere Beobachtungen. Sie lagen zwischen 16.50 und 19.15 Uhr (Ortszeit).
Neumann (1966) gibt fiir die Sommerschwirmphase von C. marinus auf Helgoland eine
tagliche Schliipfzeit von etwa 16 bis 20.30 Uhr (Ortszeit) an. Das kann man in etwa
gleichsetzen mit der im Laboratorium ermittelten Schliipfzeit von 15 bis 21 Uhr, da
einerseits im Laboratorium nur im Stundenraster registriert wurde, andererseits bei der



446 M. Kriiger & D. Neumann

15. 20. 25.

1 ] i

24+

SU-
184

Uhrzeit

‘Mai 1980

Abb. 10. Die tagliche Verschiebung der Schliipfzeit (auf Ortszeit korrigiert) wahrend der Frithjahrs-
schwarmphase in Relation zu den Hoch- (#) und Niedrigwasserzeiten (0}. A: Beginn der tdglichen
Schliipfzeit, x: deren Mitte, (x): angenommener Wert fiir die Mitte der Schliipfzeit, — keine
Imagines, *: wenige Imagines. Die gestrichelten Linien deutien die Grenzen des im Laboratorium
und wéhrend der Sommerschwarmphase im Freiland beobachteten Schliipfzeitraums an. SU:
Sonnenuntergang. Unter der Zeichnung sind die Mondphasen angegeben

gegebenen Versuchsanordnung auch die ersten und letzten schliipfenden Miicken
erfaBt wurden, die man im Freiland leicht iibersieht. Das heiBit also, dal wahrend der
Sommerschwérmphase im Freiland ebenso wie in den Laborversuchen bei verschiede-
nen Temperaturen die typische diurnale Schliipfsynchronisation auf die spaten Nach-
mittagsstunden deutlich zu erkennen ist. Dagegen bietet sich wihrend der Friihjahrs-
schwarmphase auf Helgoland ein modifiziertes Bild der tdglichen Schliipfzeit.
Friihjahr Im Verlauf eines Spring-Nipptiden-Zyklus wurde das Schliipfen und
Schwarmen der wéhrend der Frithjahrsschwarmphase téglich auftretenden Miicken
erstmals eingehend beobachtet. Dabei wurden in erster Linie die schwédrmenden Ménn-
chen gezdhlt, weil diese aufgrund ihrer lebhaften Bewegung am besten zu erfassen
waren. AuBlerdem wurde das Zahlenverhéltnis von schliipfenden Méannchen zu schliip-
fenden Weibchen beachtet, denn der Zeitpunkt, von dem an die schliipfenden Weibchen
tberwogen, konnte in etwa als die Mitte der Gesamtschliipfzeit angesehen werden (vgl.
Abb. 9, Labor-Ergebnisse}. Hierbei wurden die schliipfenden Weibchen anhand der
Paare beim Kopulationsflug ermittelt, da die Weibchen in der Regel ihre Puppenhiille
nicht selbstédndig verlassen kénnen, sondern der Hilfe eines Médnnchens bediirfen, das
dann sofort anschliefend zum Kopulationsflug startet (Hashimoto, 1957). Bereits aus der
Anzahl der schwidrmenden Ménnchen wurde dreierlei deutlich: (1) die unterschiedliche
Gesamtzahl an verschiedenen Tagen (Abb. 7), (2) der typische zeitliche Ablauf des
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Schwédrmens an den einzelnen Tagen (vergleichbar Abb. 9), (3} — und das war der
auffallendste Befund — die tdgliche Verschiebung der Schliipfzeit (Abb. 10).

An allen Tagen war innerhalb von etwa einer Stunde stets ein steiler Anstieg in der
Anzahl der schwarmenden Ménnchen auf den Wasserflachen zu beobachten, gefolgt
von einem ebenso starken Abfall der Schwérmzahlen innerhalb der néchsten Stunde,
vielleicht vornehmlich infolge von einer Ansammlung der Mannchen auf den trocken-
fallenden Substraten. Der Beginn des Schwérmens lieB sich im Freiland an den Tagen
19.-22. 5. (Abb. 10) von einem Boot aus genauer feststellen. Dabei wurde deutlich, da8
erste Miicken schon 2-3 Stunden vor dem Schwérmmaximum, d. h. lange vor dem
Niedrigwasser und damit bei noch betrdchtlich hohen Wasserstinden (Pegelstand ca.
5 m, vgl. Abb. 5) schliipften. Auffallend war, daB das Schliipfen der Ménnchen am 20.,
21. und 22. etwa zur gleichen Uhrzeit (ca. 18.30 Uhr) einsetzte. Die Schwarmmaxima
verschoben sich dagegen von Tag zu Tag. Insgesamt wird aus der Auftragung der Mitte
der tdglichen Schliipfzeiten in Relation zu den Hoch- und Niedrigwasserzeiten (Abb. 10)
deutlich, dafi die Schliipfzeit der tdglichen Verschiebung der Gezeiten folgte. Begin-
nend bei ca. 15 Uhr am 14. 5. wanderte das Schliipfmaximum dabei im Laufe eines
Spring-Nipptiden-Zyklus bis in die Nacht hinein, um dann bei Niedrigwasserzeiten
gegen 3 Uhr morgens wieder auf die Zeit des 15-Uhr-Niedrigwassers umzuspringen.
Vormittags waren auf Helgoland nur gelegentlich vereinzelte Imagines von Clunio zu
beobachten (z. B. am 20. 5. 1980, 1 &; am 21. 5. 1 &, 2 2). In den Néchten vom 23. und
24. konnten Schwérmbeginn und Schwarmmaximum nicht verfolgt werden; es wurde
aber das Ende der néchtlichen Schwarmzeit in den frithen Morgenstunden erfaBt, so daB
man die Mitte der Schliipfzeit, wie in Abb. 10 angegeben, vermuten diirfte. Die Kontroli-
gdnge zum jeweiligen mittdglichen Niedrigwasser waren vergeblich. Beim nachtlichen
Niedrigwasser vom 25./26. 5. wurden dann nur noch einzelne Imagines gefunden. Statt
dessen war am 26. erstmals wieder ein deutliches Clunio-Schwarmen (Hunderte von
Imagines) am Nachmittag zu verzeichnen.

Durch die tégliche gezeitenparallele, also tidale Verschiebung der Schliipfzeit lag
der Schliipfzeitmittelpunkt meist bei einem Pegelstand von 3,5-3,6 m. Bei diesem
Wasserstand war schon ein kleiner Teil der Clunio-Substrate, die auf den Spitzen
einiger Schichtkdpfe bereits bei etwa 3,8 m beginnen, trockengefallen. An den Tagen
um die Quadratur (20.-22. 5.) waren die Wasserstandswerte dagegen zur Mitte der
Schlipfzeit noch etwas hoéher als 3,8 m. Das heifit, die meisten Miicken schliipften
bereits zu Zeiten, als noch kaum Substrat aufgetaucht war. Vielleicht sind dadurch die
Fortpflanzungschancen an den Tagen um die Quadraturen in der Regel etwas geringer
als an den anderen Tagen.

Gegeniiberstellung von Friithjahrs- und Sommerschwédrm-
phase und Laborversuchen. Die Dauer und der zeitliche Ablauf der tdglichen
Schlipf- und Schwarmphase jedes einzelnen Tages waren im Frithjahr kaum anders als
im Sommer und in den Laborversuchen. Auch das auf den ersten Blick erstaunlich
wirkende, frithe Auftreten einiger Ménnchen findet seine Parallele in den Labordaten:
bei 12 °C schliipften die ersten Ménnchen ca. 3 Stunden, bei 20 °C ca. 2 Stunden vor dem
Maximum (Abb. 9). Der auffallende Unterschied zwischen den Ergebnissen der Friih-
jahrsschwédrmphase und den vorherigen Kenntnissen betrifft die tidale Verschiebung
der taglichen Schliipfzeit. Durch diese Verschiebung ist das Gesamtintervall der tagli-
chen Schliipfzeiten aller Beobachtungstage im Frithjahr gréfer als im Sommer und als
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unter den 12°- und 20°-Laborbedingungen. Aufgrund der Verschiebung der tdglichen
Schliipfzeiten im Laufe des Spring-Nipptiden-Zyklus lag der Schliipfzeitmittelpunkt im
Frithjahr stets in etwa zur Zeit des gleichen Wasserstandes. Auch wahrend der stichpro-
benartigen Beobachtungen des Schliipfens im Sommer waren &hnliche Wasserstinde zu
verzeichnen. Ob sich die Schliipfzeit im Freiland auch wiahrend der Sommerschwirm-
phase innerhalb der nur wenigen aufeinanderfolgenden Schwéarmtage in Abhédngigkeit
vom Wasserstand verschiebt, konnte aufgrund des geringen Datenmaterials noch nicht
endgiiltig gekldrt werden. Vereinzelte Beobachtungen an drei aufeinanderfolgenden
Tagen im Sommer (Neumann, 1966) sprachen eher gegen eine tidale Verschiebung.

Temperatureinfluf} auf die Dauer einzelner Entwicklungsstadien

Um die Temperaturabhédngigkeit der Schliipfrhythmen bei Clinio genauer zu
verstehen, muf man auch den Einfluff der Temperatur auf die Entwicklung kennen. Vor
allem der Temperatureinfluf} auf die Prozesse kurz vor dem Schliipfen, also auf die
Puppenentwicklung ist von Wichtigkeit. Es wurde jedoch auch die Embryonalentwick-
lung untersucht (Abb. 11). Diese folgt beim Helgoland-Stamm von C. marinus den
normalen Regeln zur Temperaturabhédngigkeit von Entwicklungsvorgéngen, wie sie fiir
viele ektotherme Organismen gelten: die Entwicklungsdauer 148t sich graphisch als
eine mit steigender Temperatur abfallende Hyperbel darstellen und die Entwicklungs-
geschwindigkeit als Reziproke der Entwicklungsdauer als eine mit der Temperatur
aufsteigende Gerade. Dies gilt zumindest in einem mittleren Bereich (8° bis 20 °C}, in
dem die Dauer zwischen 24 und 6 Tagen lag mit einem Q,, von 2,5.

Die Dauer der Larvalentwicklung wurde nicht in gleicher Weise iiber den gesamten
Temperaturbereich verfolgt, da sie bereits bei konstanten Temperaturbedingungen
stark variieren kann (Neumann, 1966). Die Temperaturabhéngigkeit lieBe sich nur
anhand der jeweils ersten Imagines aus einem Zuchtansatz genauer beschreiben. Diese
schliipften bei 20 °C nach 2 Monaten, bei 10 °C nach etwa vier Monaten. Auch dieses
entspréche der fiir ektotherme Tiere iiblichen Temperaturabhangigkeit der Entwick-
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Abb. 11. Die Dauer {®) und die Geschwindigkeit (x) der Embryonalentwicklung bei verschiedenen
Temperaturen in Mittelwerten (Gesamtstreuung bei tdglicher Kontrolle: + 1 Tag)
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Abb. 12, Die Dauer (Punkte: Werte von Einzeltieren) und die Entwicklungsgeschwindigkeit

(Kreuze: Mittelwerte) des Puppenstadiums bei verschiedenen Temperaturen. Unten: Méannchen,

Q0 = 2,0 (fiir 10°-20 °C), Regressionsgerade fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit: y = 1,1x +

0,7; r = 0,9685; n = 124; p < 0,001. Oben: Weibchen, Q,, = 2,3 (fiir 10°-20 °C), Regressionsgerade
fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit: y = 2,3 x - 5,4; r = 0,7598; n = 84; p < 0,001

lung. Genauer betrachtet wurde jedoch der Entwicklungsverlauf im IV. Larvenstadium,
da in diesem Stadium ein erster Ansatzpunkt fiir die Vorprogrammierung der semiluna-
ren Schliipftage zu suchen ist.

Die Temperaturabhéngigkeit der Puppenentwicklung zeigt Abb. 12. Wegen der
stdrkeren Streuung wurden hier fiir die Dauer des Puppenstadiums die Einzelwerte
aufgetragen. Aus den Abbildungen wird deutlich, daB auch die Puppenentwicklung der
oben beschriebenen Regel der Temperaturabhéngigkeit folgt und sich hinsichtlich der
Entwicklungsgeschwindigkeit mit Hilfe von Regressionsgeraden beschreiben 148t. Die
Abweichungen der 24°-Werte von der Geraden deuten auf eine Emniedrigung der Q;q-
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Werte im oberen Temperaturgrenzbereich. Die Puppendauer der Mannchen ist deutlich
langer als die der Weibchen, was frithere Befunde bestétigt (Neumann, 1966). Infolge
der unterschiedlichen Qg ,-Werte bei den Geschlechtern vergréfiern sich die bei 20 °C
bestehenden Differenzen mit sinkenden Temperaturen nicht so stark, wie es bei einem
gleichen Q,, der Fall sein wiirde.

Entwicklungsverlauf im IV. Larvenstadium und in der Puppe

Im Hinblick auf den Ansatzpunkt der Vorprogrammierung der semilunaren
Schliipftage wurde der Entwicklungsverlauf im vierten Larvenstadium unter verschie-
denen Bedingungen im Freiland und im Laboratorium im einzelnen verfolgt. Bereits
Caspers (1951) &uberte die Vermutung, daB die Schwéarmrthythmik vielleicht durch eine
Rhythmizitdt der Verpuppung bedingt wiirde. Neumann (1966) konnte dies dann
anhand der semilunar-rhythmisch auftretenden Vorpuppen und Puppen (kurz vor und
wéahrend der sommerlichen Schwédrmphase) nachweisen: “Die alle 15 Tage auftreten-
den Schliipftermine kénnen daher weder in dem Vorpuppen- noch in dem Puppensta-
dium, sondern allein in dem IV. Larvenstadium determiniert werden. Die lunare
Schliipfperiodik beruht damit auf einer Rhythmik, die den Verpuppungsbeginn
bestimmt”’ {(Neumann, 1966; p. 16). Doch an welcher Stelle im Entwicklungsverlauf des
IV. Larvenstadiums entsprechende Schaltstellen genau liegen, das blieb bisher unge-
klart. Um der Antwort auf diese Fragen ndherzukommen, wurde das IV. Larvenstadium
in neun Abschnitte unterteilt (Teilstadien IV-1 bis IV-9) und der Entwicklungsablauf
unter verschiedenen Bedingungen verfolgt.

Teilstadien in der Entwicklung des IV. Larvenstadiums und der Puppe

Die Abb. 13 zeigt die Unterteilung des IV. Larvenstadiums von C. marinus in die
neun Teilstadien. Das Stadium IV-1 entspricht dem frischgeschliipften IV. Larvensta-
dium und das Stadium IV-9 der Vorpuppe. Bei der Abgrenzung der einzelnen Teilsta-
dien wurden fiir die Ménnchen vor allem die thorakalen Anlagen von Beinen, Fliigeln,
Halteren und Flugmuskulatur verwendet. Im Abdomen der Médnnchen ist gleichzeitig
die Differenzierung der Hypopyganlage deutlich zu sehen. Die Gonadenanlage der
Mannchen verdndert dagegen ihre Lage und Gré8e wéhrend der Larvalentwicklung
kaum; sie wurde deshalb in Abb. 13 nicht eingezeichnet. Bei den Weibchen erfolgte die
Unterscheidung hauptséchlich aufgrund der abdominalen Imaginalanlagen von Ovar
und Gallertdriise, und zwar nach deren Lage und Ausdehnung. Die thorakalen Anlagen
der Weibchen sind entsprechend dem reduzierten Fortbewegungsapparat nur relativ
klein; ihr Entwicklungsfortschritt ist deshalb schlechter zu verfolgen.

Im folgenden werden einige Einzelheiten zur Unterscheidung der neun Teilstadien
genannt. Im Stadium IV-1 und IV-2 sind die Méannchen und Weibchen schlecht vonein-
ander zu unterscheiden, da die Imaginalanlagen noch sehr klein sind {die Extremititen-
anlagen sind in IV-1 nur als kreisférmige Hypodermiswucherungen zu erkennen, in IV-
2 erheben sie sich dann zapfenférmig aus einer Hypodermiseinsenkung). Die Gonaden
{in Abb. 13 oben nicht eingezeichnet) sind bei beiden Geschlechtern nach Lage und
GroBe bis Teilstadium IV-4 kaum zu unterscheiden. Erst von da an beginnt die Vergro-
Berung des Ovars, die ab Teilstadium IV-6 sehr deutlich wird. Die paarigen Anlagen der
Gallertdriise sehen bei den Weibchen in IV-1 und IV-2, solange sie noch nicht miteinan-
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Abb. 13. Die Unterteilung des IV. Larvenstadiums bei §d (oben) und 2% (unten) von Clunio
marinus in die Teilstadien IV-1 bis IV-9 anhand der Imaginalanlagen. Aufsicht auf die 3 Thorax-
Segmente von lateral, auf die letzten Abdomensegmente von dorsal. a, b, ¢: Beine des Pro-, Meso-
und Metathorax, d: Fliigel, e: Haltere, f: Dorsoventralmuskulatur, g: dorsale Langsmuskulatur, h:
Hypopyg, i: Ovarien, k: Gallertdriise
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der verschmolzen sind, der Hypopyganlage der Mé&nnchen sehr ahnlich. Die sichersten
Merkmale zur Unterscheidung der Geschlechter im Teilstadium IV-1 sind daher die
Anlagen von Fliigeln und Halteren: die Fliigelanlage des Mannchens ist fast so groB wie
die Beinanlage im Mesothorax, wéhrend die rudimentére Fliigelanlage des Weibchens
kaum zu erkennen ist; die Halterenanlage ist beim Mé&nnchen in IV-1 zwar noch sehr
klein, aber immer vorhanden, beim Weibchen fehlt sie ganz. Im Stadium IV-2 hilft dann
zur Unterscheidung noch die deutlicher werdende erste Anlage von Flugmuskulatur
und die Anndherung der beiden Hilften der Gallertdriisenanlage beim Weibchen.

Ab Stadium IV-3 ist bei den Minnchen bereits eine spiralige Einrollung der
Extremitéienanlagen zu erkennen, die im folgenden immer deutlicher wird. Im Stadium
IV-4 wird die Anlage der dorsalen Langsmuskulatur erstmals sichtbar, im Abdomen
ndhern sich die beiden Hailften der Hypopyganlage einander an. Ab Stadium IV-5
werden Léngs- und Dorsoventralmuskeln deutlicher sowie die Gliederung der Extre-
mitaten. Die Stadien IV-6, IV-7 und IV-8 lassen sich am besten nach der Ausdehnung
der Fliigelanlage bestimmen. Das Stadium IV-9, die Vorpuppe, ist bei den Méannchen
durch eine starke Thoraxschwellung gekennzeichnet, die auf den groBen Anlagen des
Fortbewegungsapparates (deutlich gegliederte Beinanlagen, stark gefaltete Fliigelanla-
gen) beruht. Die Hypopyganlage reicht vom 9. bis ins 8. Abdominalsegment hinein.

Die Weibchen sind ab Stadium IV-3 zumindest im geférbten Préparat gut an der
verschmolzenen Gallertdriisenanlage im 9. Abdominalsegment zu erkennen, deren
GréBe und Ausdehnung fiir die Unterscheidung der nédchsten vier Teilstadien aus-
schlaggebend ist. Im Stadium IV-4 streckt sich die Driisenanlage nach vorn, im Stadium
IV-5 hat sie die Segmentgrenze zum 8. Abdominalsegment erreicht, im Stadium IV-6
iiberdeckt sie die im hinteren Teil des 8. Abdominalsegments liegenden Spermatheken-
anlagen. Diese wurden in Abb. 13 nicht eingezeichnet, da sie in fritheren und spéteren
Stadien nur schwer zu finden sind. Ab Stadium IV-7 nimmt die Gallertdriisenanlage, die
vorher mehr oder weniger platt war, stark an Volumen zu. Sie beginnt sich dann mit
Sekret (keine Anfdrbung mit Borax-Karmin) zu fiillen. Auch die Ovarien kénnen ab
Stadium IV-7 aufgrund ihrer starken Gré8enzunahme und der stdarker hervortretenden
Eianlagen als Unterscheidungsmerkmal herangezogen werden. Im Stadium IV-8 wird
die Gliederung der Exfremitdten deutlicher und das Ovar erstreckt sich vom 7. bis ins 6.
Abdominalsegment, von der Gallertdriisenanlage gefolgt oder geschoben. Das Stadium
IV-9, die Vorpuppe, ist an der Thoraxschwellung zu erkennen, auch wenn diese durch
die reduzierten Extremitdten- und Fliigelanlagen nicht so ausgeprégt ist wie bei den
Mannchen; das Ovar reicht im Vorpuppenstadium mindestens bis indas 5. Abdominal-
segment hinein und die Gallertdriise fiillt die letzten drei Segmente fast vollstandig aus.

Bei der Betrachtung der L IV-Stadien wurde zur Abgrenzung oft ein Merkmal
besonders hervorgehoben, doch sollten bei der Bestimmung der Stadien jeweils alle
Imaginalanlagen zusammen betrachiet werden. Wie im folgenden bei der Betrachtung
der Héaufigkeiten der neun L IV-Stadien in einer Population nachgewiesen wird, ent-
spricht jedes Teilstadium ungefdhr einem 2-Tages-Intervall in der Entwicklung bei
19°C im Laboratorium beziehungsweise bei den Freilandbedingungen der Sommer-
schwérmphase.

Das Puppenstadium konnte aufgrund der zunehmenden Chitinverfarbung von weifs
nach dunkelbraun bei den Minnchen in fiinf, bei den Weibchen in drei Teilstadien
unterteilt werden. Diese Unterteilung entspricht bei 19 °C etwa 1-Tages-Abstdnden.
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Teilstadienzusammensetzung in Freiland- und Laborpopulationen

Anhand der Hdaufigkeit der oben beschriebenen 9 Teilstadien in der Population
wurde der Entwicklungsverlauf im IV, Larvenstadium unter verschiedenen Bedingun-
gen verfolgt. Die Abbildungen 14 und 15 zeigen die Ergebnisse fiir hohe und tiefe
Temperaturen im Freiland und im Laboratorium. Abgebildet wurden hier jeweils die
Daten fiir die Méannchen. Die Weibchen lieferten ganz ghnliche Bilder. Die Daten der
Stadienzusammensetzung im Laboratorium waren jeweils nicht so klar wie die aus dem
Freiland. Das mag daran liegen, daB die Synchronisation im Laboratorium meistens
nicht ganz so exakt ist wie die im Freiland wahrend der Sommerschwédrmphase.
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Abb. 14, Die Haufigkeit der Teilstadien des IV. Larvenstadiums und der Puppen (Méannchen)} im
Verlauf des 15tdgigen Zeitgeberzyklus {Freiland: Gezeiten, Laboratorium: Vibrationszyklus im LD
16:8 vgl. Abb. 8b). Die fiinf verschiedenen GréBen von Punkten stehen in ansteigender Reihenfolge
fiir 1 Tier, 2-5, 6-10, 11-20, 21-30 Tiere, +: Hauptschliipftage der Imagines. {a} Freiland,
Sommerschwédrmphase. Die im Laufe eines Spring-Nipptiden-Zyklus (4.—17. 8.) ermittelten Daten
wurden zur Verdeutlichung der zeitlichen Anderungen doppelt aufgetragen. An der Zeitachse
wurde der Voll- und Neumondtermin gekennzeichnet. (b) Laboratorium, 19 °C. Die Anzahlen fiir
einen Zyklus wurden aus mehreren Versuchen zusammengefafit und dann doppelt aufgetragen.
Horizontale Balken: Erwartungswerte fiir das Auftreten von Puppen. (¢} Laboratorium, 9 °C. Die fiir
den 15-Tage-Zyklus gesammelten Daten wurden mehrfach hintereinander aufgetragen. Das Raster
kennzeichnet eine Larvengruppe, die vermutlich zu einem semilunaren Schliipfzeitpunkt gehtren
wiirde. Weitere Angaben vgl. (b)
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Freiland-Sommerschwédrmphase. Die Daten der Sommerschwirmphase
werden an erster Stelle betrachtet, weil sie den Entwicklungsverlauf am deutlichsten
verfolgen lassen (Abb. 14a). Larven der Stadien IV-1 bis IV-3 waren an fast allen Tagen
des halbmonatigen Zyklus zu finden (ihr Fehlen an einigen Stellen ist wahrscheinlich
auf die geringe ProbengroBe zurlickzufiihren). Bei den gréferen L IV-Stadien (IV-4 bis
IV-9) wird dagegen eine semilunar-rhythmische GesetzméBigkeit erkennbar. Es ist an
jedem Probentag nur jeweils eines der gréfieren L. IV-Stadien schwerpunktmaBig vertre-
ten. Das Maximum der Stadien verschiebt sich dabei kontinuierlich von Probentag zu
Probentag, und zwar beginnend bei Stadium IV-4 etwa zur Zeit eines Syzygientermins
(im Beispiel Neumond) bis zum Stadium IV-9 und dann weiter bis ins Puppenstadium
zur Zeit des folgenden Syzygientermins (im Beispiel Vollmond), an dem die Schliipftage
der Imagines einsetzen.

Laboratorium, 19°C (Abb. 14b). Hier war die Verteilung dhnlich wie bei der
Sommerschwirmphase im Freiland {Abb. 14a), auch wenn die Streuung der Daten
betrachtlich grofier war. Ebenso wie im Freiland fanden sich im Laboratorium tdglich
die jungen Teilstadien IV-1 bis IV-3, und im Auftreten der &lteren Stadien (IV-4 bis IV-9)
zeigte sich die oben beschriebene semilunar-rhythmische Gesetzma8igkeit. Aus metho-
dischen Griinden konnten die Puppen in den Laborversuchen nicht miterfait werden, da
sie sich im Gegensatz zu den Larven durch geringe mechanische Erschiitterung der
Kulturschalen nicht aus dem dichten Substrat hervortreiben liefen und ein wiederholtes
Auslesen der Puppen aus den larvalen Réhrengespinsten die Kultursubstrate und damit
den Versuchsablauf gestort hitte.

Bei dem Vergleich der Labordaten mit dem Freiland soll der Tag des semilunar-
rhythmisch wiederkehrenden Schliipfmaximums als Bezugspunkt dienen. Das ist auf
Helgoland der Tag nach den Syzygien, also der Tag nach Voli- bzw. Neumond, und im
Labor der “Tag 11" des 15tagigen Zeitgeberzyklus. Vergleicht man den Tag, an dem
jeweils in halbmonatigem Abstand die Entwicklung vom Stadium IV-3 an aufwdrts
weitergeht, so ergibt sich fiir das Freiland ein Termin etwa drei Tage vor Voll- oder
Neumond und fiir das Laboratorium etwa der “"Tag 7" des Zeitgeberzyklus. Insgesamt
errechnet sich daraus fiir den Verlauf der semilunar-rhythmisch synchronisierten Diffe-
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Abb. 15. Freiland, Teilstadienzusammensetzung im Friihjahr bis zum Beginn der Friihjahrs-
schwérmphase {die Kurve zeigt die Wassertemperaturen in der Helgoldnder Reede]. Weitere
Angaben vgl. Abb. 14
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renzierung vom Stadium IV-4 bis zum Beginn des Puppenstadiums ein Zeitraum von
etwa 15 Tagen, und zwar sowohl bei den 19°-Laborbedingungen als auch bei der im
gleichen Temperaturbereich liegenden Sommerschwérmphase im Freiland.

Freiland-Friihjahrsschwéarmphase. Die Differenzierung der Larven der
Frithjahrsschwarmphase im Freiland dauert aufgrund der tiefen Temperaturen langer
als bei den hoheren Temperaturen in Laboratorium und Freiland. Sie wurde deshalb
iiber einen wesentlich grofleren Zeitraum als einen Spring-Nipptiden-Zyklus verfolgt
{Abb. 15). Die Friihjahrsdaten sind in zweierlei Hinsicht interessant. Zum einen erlau-
ben sie Aussagen iiber die Uberwinterungsstadien, zum anderen iiber den zeitlichen
Verlauf der Imaginalscheibendifferenzierung vor den nicht-semilunar-rhythmischen
Schliipftagen.

Im Rahmen dieser Arbeit konnte der erste Punkt nicht ndher untersucht werden.
Dazu sei nur folgendes gesagt. Beim Beginn der Beobachtungen, Mitte Marz, lag die
Mehrzahl der Larven im Stadium IV-2/3 vor. Weiter entwickelte Tiere wurden nicht
gefunden. Die Tiere iiberschreiten also offensichtlich das Entwicklungsstadium IV-2/3
nicht, wenn es im Laufe des Winters erreicht wird. Welche Faktoren diesen winterlichen
Entwicklungsstopp steuern, konnte noch nicht genau analysiert werden. Durch Kurztag-
bedingungen allein (LD 10:14 bei 20 °C) wurde die Entwicklung beim Helgoland-
Stamm von C. marinus im Laboratorium nicht unterbrochen, doch méglicherweise
verursachen in Helgoland niedrige Temperaturen und Kurztagbedingungen zusammen
eine Quieszens der Larven (Neumann, 1966). DaB bei der Beendigung der Winterruhe
die Temperatur eine mafgebliche Rolle spielt, das zeigte bereits der Vergleich des
Schliipfbeginns in verschiedenen Jahren. Die Entscheidung, ob dabei der allm&hliche
Anstieg der Wassertemperatur oder das Uberschreiten einer Temperaturschwelle oder
kurzfristige Temperaturspitzen, wie sie bei Niedrigwasser im Westwatt auftreten kon-
nen {vgl. Abb. 2, 3, 4), als Signal wirksam sind und ob daneben zusé&tzlich die zuneh-
mende Photoperiode von Bedeutung fiir die Auslésung der Weiterentwicklung ist, mufi
zukiinftigen Experimenten vorbehalten bleiben.

Bei der Differenzierung der Larven und Puppen war im Frithjahr auf Helgoland
ebenso wie bei den Schliipftagen (vgl. Abb. 7) keine semilunare Rhythmik zu erkennen
{Abb. 15). Vom Beginn der Registrierung an war, mit Ausnahme von ein paar Nachziig-
lemn, parallel zur ansteigenden Wassertemperatur ein kontinuierlicher Anstieg in der
Entwicklung der gesamten Population zu beobachten. Dabei setzte die Weiterentwick-
lung, dhnlich wie bei der semilunar-periodischen Larvendifferenzierung, mit dem
Stadium IV-4 ein. Die ersten Puppen traten nach gut zwei Monaten auf und nach
weiteren neun Tagen die ersten Imagines. In den folgenden gut 14 Tagen waren dann
im Substrat der Probenfldchen hauptsdchlich Puppen und nur noch wenige Larven zu
finden; gleichzeitig war aufgrund der fehlenden semilunar-periodischen Synchroni-
sation das kontinuierliche Schliipfen der Imagines zu beobachten.

Laboratorium, 9°C (Abb. 14c). Im Laboratorium war auch bei tiefen Tempera-
turen die semilunare Schliipfthythmik klar ausgeprédgt (Abb. 8.) Deshalb miiite hier
auch in der Larvenzusammensetzung eine Rhythmik nachweisbar sein. Aufgrund der
langeren Entwicklungszeit bei einer 10° tieferen Temperatur diirfte jedoch der Anstieg
der Stadien IV-4 bis IV-9 in Abb. 14c¢ nur etwa halb so steil verlaufen wie in Abb. 14a
und b. AuBlerdem wdre, da die Schlipftage im Kalten stérker streuten als bei hohen
Temperaturen (vgl. Abb. 8), mit einer noch stirkeren Streuung in der Stadienzusam-
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mensetzung zu rechnen. Unter diesen Voraussetzungen war zu erwarten, daf bei der
tiefen Temperatur gleichzeitig mehrere, semilunar-rhythmisch synchronisierte Larven-
gruppen parallel laufen und in ihrer Haufigkeitsverteilung nur undeutlich zu trennen
sind.

Entsprechendes zeigt sich in Abb. 14c. Die mittleren Stadien (IV-4 bis IV-6}, die bei
19 °C im Laboratorium eine besonders grofie Streuung aufwiesen, lassen bei 9 °C gar
keine Periodik erkennen. Doch das oben Gesagte macht wahrscheinlich, daB sich hinter
der fast gleichmidfig wirkenden Zusammensetzung der mittleren L IV-Stadien doch eine
Rhythmik verbirgt, zumal bei den letzten Stadien (IV-7 bis IV-9) die semilunare Gesetz-
mabigkeit sichtbar wird. Und zwar zeigt sich dabei ein flacherer Anstieg in der
Stadienzusammensetzung als bei 19 °C und auch ein entsprechend groBerer Abstand
zwischen dem Maximum des Stadiums IV-9 (Tag 4 des Zeitgeberzyklus) und den
Schliipftagen. Dieser Abstand entspricht recht gut der bei Einzelansétzen ermittelten
Puppenzeit bei entsprechenden Temperaturen (vgl. Abb. 12). Die relativ geringen
Anzahlen des Stadiums IV-9 diirften sich dadurch erkldren lassen, daB ebenso wie die
Puppen auch die Vorpuppen fester im Substrat sitzen als die jliingeren Larven. Die
relativ geringe Zahl der StadienIV-1 bis IV-3 in Abb. 14c ist darauf zuriickzufiihren, daB
bei den Probennahmen bevorzugt dltere Larven entnommen wurden, weil bei der tiefen
Temperatur Larvenmaterial nur begrenzt zur Verfligung stand und im Hinblick auf eine
Aussage Uber die Vorprogrammierung die dlteren Stadien von gréferer Bedeutung
waren.

Die Vorprogrammierung der semilunar-rhythmischen Schliipftage wihrend
der Entwicklung bei verschiedenen Temperaturen

Im Laboratorium war in Versuchen zwischen 14,5° und 23 °C anndhernd die gleiche
Phasenlage der semilunaren Schliipfverteilung zu beobachten (Mittelwert‘ixm den "Tag
11" im Zeitgeberzyklus, vgl. Abb. 8). Bei tieferen Temperaturen (8°-13,5 °C} traten
dagegen deutliche Phasenverschiebungen im Sinne einer Verspdtung auf. Da die
15tdagigen Schliipftermine auf einer entsprechenden Rhythmik der Verpuppung beru-
hen und diese Verpuppungen durch einen endogenen ZeitmeBmechanismus kontrol-
liert werden (Neumann, 1966}, stellt sich in diesem Zusammenhang als erstes die Frage:
in welchem MaBe wird der Verpuppungstermin von der Temperatur modifiziert?

Dazu wurden in Abb. 16 zunédchst die Phasenlagen der mittleren Schliipfzeitpunkte
im 15tdgigen Zeitgeberzyklus bei den verschiedenen Temperaturen (Abb. 8) einge-
zeichnet. Dann wurden entsprechend den Ergebnissen in Abb. 12 die entsprechenden
Zeiten der Puppendauer von den Schliipfzeitpunkten aus abgetragen, so daBl die Pha-
senlagen der durchschnittlichen Verpuppungszeitpunkte gegeniiber dem Zeitgeber-
zyklus resultierten. Dabei wird deutlich, daf der Verpuppungszeitpunkt eine deutlich
geringere Temperaturabhéngigkeit aufweist als der Schliipfzeitpunkt. So ergab sich
z. B. zwischen den Schliipfmaxima bei 8° und 23 °C eine Differenz von etwa acht Tagen,
dagegen waren es bei den Verpuppungsterminen nur Differenzen von etwa zwei Tagen
bei den Mannchen und etwa drei Tagen bei den Weibchen. Es ist besonders hervorzuhe-
ben, daf der Verpuppungstermin dabei jeweils um den "“Tag 7" des 15tdgigen Zeitge-
berzyklus lag (bei den Ménnchen meist “Tag 6", bei den Weibchen meist ““Tag 8"’). Der
Verpuppungstermin hatte also im Gegensatz zu den Schliipftagen iiber einen relativ



Schliipfrhythmen bei der Miicke Clunio marinus 457

25

? 20 7 e . e
- — —e
> 157 X— ] *—e
"6 ————o ¥—oe
‘5 ———— o Y———e
a 10 A 4
& *X— o ——e
o ¥———— o —————
'_

5 T T T ) 1 T

5 10 15 5 10 15

Tage im Zeitgeberzyklus

Abb. 16. Die Phasenlage des Verpuppungs- (x) und des Schliipfzeitpunkts (®) von Médnnchen (links)
und Weibchen (rechts) im 15tégigen Zeitgeberzyklus in Abhédngigkeit von der Temperatur. Ndhere
Einzelheiten im Text

groBen Temperaturbereich eine erstaunlich gleichbleibende Phasenlage im 15tdgigen
Zyklus. Daraus ergeben sich zwei wichtige Interpretationen. (1) Es gibt hinsichtlich der
Wirkung des semilunar-rthythmischen ZeitmeBmechanismus eine weitgehend tempera-
turunabhéngige Schaltstelle fiir die Verpuppung. (2) Die unterschiedlichen Phasenla-
gen der Schliipfverteilungen, wie sie bei den verschiedenen Temperaturen beobachtet
wurden, beruhen im wesentlichen auf der Temperaturabhéngigkeit der Puppenzeit.
Letzteres wirkte sich vor allem im tiefen Temperaturbereich aus. Zwischen 15°und 25 °C
war die Temperaturabhéngigkeit der Puppenzeit dagegen so gering (vgl. Abb. 12), daB
innerhalb dieser Spanne trotz einer Differenz von 10° die Phasenlage der Schliipfvertei-
lungen nahezu gleich blieb (Abb. 8).

In einem zweiten Schritt kann nun weiter gefragt werden, ob der Verpuppungszeit-
punkt (um den "‘"Tag 7’ des semilunaren Zeitgeberzyklus) die einzige Schaltstelle ist, an
der der semilunar-rhythmische ZeitmeBmechanismus die Synchronisation der Popula-
tion kontrolliert. Wenn das der Fall wére, wiirde man erwarten, daBl ein kurz vor der
Verpuppung liegendes Entwicklungsstadium als Wartestadium dient, wenn Larven
aufgrund ihrer divergierenden Entwicklungszeiten das verpuppungsfihige Larvenalter
(Teilstadium IV-9) an allen Tagen des 15tdgigen Zyklus erreichen konnten. Mit anderen
Worten: Larven dieses Wartestadiums miifiten in der Population an allen Tagen zwi-
schen zwei Verpuppungsterminen auftreten und sie miiBiten dariiber hinaus in ihrer
relativen Héufigkeit jeweils zwischen zwei Verpuppungsterminen zunehmen. Dieses
miiBite fiir alle Temperaturen zwischen 8° und 23 °C gelten. Eine derartige Erwartung
kann anhand der Teilstadienzusammensetzung der Larvenpopulation iiberpriift werden
(Abb. 14).

Bereits Neumann (1966) beobachtete, daB bei sommerlichen Temperaturen das
Stadium IV-9 (Vorpuppe) nur unmittelbar vor der Verpuppung zu finden war. Es miiite
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daher entweder das Wartestadium kurz davor liegen oder aber es miiite eine kompli-
ziertere Entwicklungssteuerung, als zundchst erwartet, stattfinden. Die Abbildungen
14a, b und c bestdtigen, daBl das Stadium IV-9 nur kurz wahrt, Dariiber hinaus wird
sichtbar, daB keines der spédten Teilstadien als Wartestadium diente, sondern daB die
Imaginalscheibendifferenzierung bereits ab Teilstadium IV-4 deutlich semilunarperio-
disch synchronisiert ist. Ein Wartestadium wird daher bei den sommerlichen Tempera-
turen in Abb. 14a und b im frithen Teilstadium IV-3 deutlich, von dem aus die Entwick-
lung jeweils um den "Tag 7" im Zeitgeberzyklus (Laborpopulation) bzw. drei Tage vor
den Syzygien (Freilandpopulation) fortschreitet. Dieses Wartestadium IV-3 kann aber
nicht das oben geforderte, vor der Verpuppung liegende Wartestadium sein, da die
Entwicklungsvorgange zwischen dem Stadium IV-3 und der Verpuppung unzweifethaft
als temperaturabhéngige Prozesse anzusehen sind und deshalb eine so frithe semilunar-
rthythmische Schaltstelle allein bei den verschiedenen Temperaturen nicht zum glei-
chen Verpuppungszeitpunkt fiihren konnte. Die Befunde sprechen daher fiir eine
kompliziertere Entwicklungssteuerung, indem es bei den sommerlichen Temperaturen
neben der spdten Schalistelle (kurz vor der Verpuppung) eine weitere semilunar-
rhythmische Schaltstelle im frithen IV. Larvenstadium gibt. Diese frithe Schaltstelle ist
mit einem deutlichen, davorliegenden Wartestadium verbunden, wédhrend ein solches
bei Temperaturen um 20 °C vor der spéten Schaltstelle nicht sichtbar wurde, und zwar
infolge einer gerade um die 15 Tage wédhrenden Entwicklungsdauer zwischen den
Teilstadien IV-3 und IV-9. Beide Schaltstellen besitzen auffdlligerweise in etwa die
gleiche Phasenlage gegeniiber dem Zeitgeberzyklus. Das bedeutet: sie kénnten beide
in gleicher Weise vom semilunar-rhythmischen ZeitmeBmechanismus kontrolliert wer-
den (vgl. “‘Diskussion’’).

Die dritte interessante Frage wire nunmehr, ob die beiden hier ermittelten Schalt-
stellen zur Vorprogrammierung der semilunar-rhythmischen Schliipftage fiir alle Tem-
peraturen gelien. Die Freilanddaten zur Teilstadienzusammensetzung im Friihjahr
{Abb. 15) geben einen Hinweis, daB es auch bei tiefen Temperaturen ein frithes Warte-
stadium etwa im Stadium IV-3 gibt. Doch stehen hier Wartephase und Ubergang zur
Weiterentwicklung nicht im Zusammenhang mit einer semilunaren Schliipfrhythmik,
sondern mit der Uberwinterung der Larven und dem Ubergang zur Frithjahrsschwérm-
phase. Uber die spate Schaltstelle bei der Verpuppung kénnen die Frithjahrsdaten aus
dem Freiland aufgrund der fehlenden semilunar-rhythmischen Synchronisation keine
Auskunft geben. Die Laboratoriumsdaten bei 9 °C (Abb. 14¢) sind aufgrund der grofien
Streuung und der geringen Geschwindigkeit in der Entwicklung schwer zu interpretie-
ren. Unter der Annahme einer doppelt so langen Entwicklung wie bei 20 °C zwischen
den Teilstadien IV-3 und IV-9 (also 30 Tage) stehen die Haufigkeitsverteilungen trotz
einer betrachtlichen Streuung durchaus im Einklang mit der Interpretation einer semilu-
nar-rhythmischen Programmierung der Entwicklung iiber zwei Schaltstellen. Hier sind
jedoch weitere Versuche bei den tieferen Temperaturen zur eindeutigen Klarung
erforderlich.

DISKUSSION

In der Einleitung wurden drei Fragen iiber die Temperaturabhdngigkeit der
Schliipfrhythmen von Clunio marinus herausgestellt. Die im Verlauf der Untersuchung
gefundenen Antworten werden im folgenden zusammengefalit erortert.
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Die Temperaturabhéngigkeit der Schliipfrhythmen

Semilunare Rhythmik. Die Phasenlage der semilunaren Schliipfmaxima
erwies sich bei den Laborexperimenten im oberen Temperaturbereich (16°-23 °C) als
weitgehend temperaturunabhéngig, im unteren Temperaturbereich (8°-16°C) als
schwach temperaturabhidngig. Uber den gesamten Temperaturbereich verschoben sich
die Mediane der Schliipfverteilungen um maximal 9 Tage. Es stellten sich also trotz des
weiten Temperaturbereichs nicht alle moglichen Phasenlagen zwischen dem 1. und 15.
Tag des Zeitgeberzyklus ein. Bereits dieser Befund liefl erwarten, daB der semilunar-
thythmische ZeitmefBmechanismus weitgehend temperaturunabhéngig programmiert
und daB die bestehende geringe Temperaturabhéngigkeit der Schliipfmaxima durch
eine normale Temperaturabhdngigkeit eines relativ kurzen, nach der Programmierung
liegenden Entwicklungsabschnitts bedingt wird. Diese Erwartung lieB sich dadurch
bestdtigen, daB (1) die Temperaturabhéngigkeit der Schliipfrhythmik nahezu parallel
mit der hyperbolischen Temperaturabhdngigkeitskurve der Puppendauer verlduft
{Abb. 12) und daf} (2) der Verpuppungstermin, welcher seit langem als eine entschei-
dende Schaltstelle der semilunaren Programmierung angesehen wurde (Neumann,
1966), in allen Temperaturen zur etwa gleichen Phase des 15tdgigen Zeitgeberzyklus
erfolgt (Abb. 16).

Uber die Temperaturunabhdngigkeit des circasemilunaren Oscillators, der Haupt-
komponente des semilunaren ZeitmeBmechanismus, werden im Rahmen der vorliegen-
den Untersuchung keine Befunde vorgelegt. Die Frage 148t sich nur anhand von
freilaufenden semilunaren Rhythmen priifen. Entsprechende Experimente ergaben bei
der Art Clunio tsushimensis im Temperaturbereich zwischen 14° und 24 °C eine nahezu
identische freilaufende Periodendauer von etwa 14 Tagen (Q,, um 1.1). Dieses ist der
erste Nachweis fiir die Temperaturkompensation eines circasemilunaren ZeitmeBme-
chanismus (Neumann, unverdffentlicht). Entsprechende Versuche mit dem Helgoland-
Stamm wiirden nur bedingt aussagefdhig sein, da die freilaufende Rhythmik von
synchronisierten Versuchsgruppen in den gezeitenfreien Versuchsbedingungen infolge
einer starken Dampfung der Rhythmik meist nach 2 Schliipfmaxima verloren ging. Es ist
jedoch zu erwarten, daB das Prinzip des temperaturkompensierten circasemilunaren
Oscillators fiir alle Clunio-Arten mit semilunar-rhythmischer Synchronisation gilt.

Die geringe Temperaturabhédngigkeit der Puppendauer im oberen Temperaturbe-
reich diirfte dadurch mitbestimmt sein, daB die Puppendauer auler durch die Tempera-
tur auch durch die bestehende circadiane Schliipfzeitkontrolle modifiziert wird. Zwar
kann die Verpuppung je nach dem Entwicklungszustand der Vorpuppe zu jeglicher
Tageszeit eintreten (Oka & Hashimoto, 1959; Neumann, 1966), das Schliipfen der
pharaten Imago erfolgt jedoch so wie bei allen circadianen Schliipfrhythmen zu einer
durch die circadiane Uhr vorprogrammierten Tageszeit (vgl. Saunders, 1976). Das Ende
der Puppenzeit kann dann durch diesen EinfluBf um bis zu knapp einem Tag verzégert
werden, wenn ein Tier zu der Zeit des taglichen Schliipfens den Entwicklungszustand
der schliipffahigen Imago gerade noch nicht erreicht hatte. Diese Verzégerung um einen
Tag wirkt sich auf eine insgesamt kurze Puppendauer bei den héheren Temperaturen
relativ stédrker aus als bei den tieferen Temperaturen; sie diirfte daher zu der Nivellie-
rung der Unterschiede zwischen den 19°- und 24°-Werten (Abb. 12) beitragen.

Circadiane Rhythmik. Bei der tdglichen Schliipfzeit zeigte sich im Labor
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zwischen 12° und 20 °C keine Temperaturabhdngigkeit (Abb. 9). Dieser Befund ent-
spricht der Temperaturkompensation circadianer Rhythmen und ihrer temperaturunab-
hingigen Phasenlage im 24-Stunden-Tag. Er deutet darauf hin, daB der circadiane
Oscillator die Tiere grundsétzlich dazu befdhigte, die kontrollierte Leistung (hier das
Ausschliipfen) zu einer bestimmten Tageszeit auch bei tiefen Temperaturen zu erbrin-
gen. Die Freilandbefunde zeigten dagegen wahrend der kalten Friihjahrsschwérm-
phase, daB die tdglichen Schliipfzeiten nicht festliegen, sondern der taglichen Verschie-
bung der Gezeiten folgen. Es ist zu vermuten, daf es sich wédhrend dieser Freilandsitua-
tion (mit fehlender semilunar-rhythmischer Synchronisation der Fortpflanzungszyklen)
um eine sekundédre Modifizierung des circadian programmierten Schliipfvorgangs
durch die Gezeiten handelt. Der Grund fiir eine verschobene tdgliche Schliipfzeit
konnte darin liegen, daBl die kurz vor dem Schliipfvorgang von Clunio einsetzende
Gasbildung unterhalb der Puppenkutikula (sie verleiht den zur Wasseroberflache auf-
steigenden Puppen den hinreichenden Auftrieb) durch héheren hydrostatischen Druck
verhindert wird und dann an den entsprechenden Tagen erst verspétet mit fallendem
Wasserstand einsetzt.

Die Kopplung zwischen ZeitmeBmechanismus und Entwicklungsprozessen

Die Untersuchung von Imaginalscheibendifferenzierung und Puppendauer wéh-
rend des letzten Larvenstadiums ergab das interessante Phénomen, dafl die semilunar-
rhythmische Programmierung in der Entwicklung von Clunio zweimal erfolgt, zum
ersten Mal im letzten Larvenstadium beim Ubergang vom Teilstadium IV-3 zum Teilsta-
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Abb. 17. Modellartige Darstellung, wie die Vorprogrammierung der semilunaren Schliipftage bei

verschiedenen Temperaturen mit Hilfe von Schaltstellen (Kreise) und Wartestadien (W) in der

Entwicklung erfolgen konnte. — Pfeile: Beobachtete Schliipimaxima bei verschiedenen Temperatu-

ren (dariiber in °C angegeben). Beobachteter Entwicklungsverlauf bei 19 °C: durchgezogene Linie;

hypothetischer Entwicklungsverlauf bei 11,5 °C: punktiert und bei 9 °C: gestrichelt. Weitere Erldu-
terungen im Text
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dium IV-4, zum zweiten Mal bei der Verpuppung. Die Programmierung erfolgt also iiber
zwei Schaltstellen. Abb. 17 fafit die Ergebnisse und ihre Interpretation modellartig
zusammen.

Bis zu der ersten Schaltstelle im Stadium L IV-3 verlduft die Larvalentwicklung
offensichtlich unsynchronisiert. Auf diesem frithen Teilstadium des IV. Larvenstadiums,
wo die Imaginalanlagen noch nicht stark vergréBert sind (vgl. Abb. 13), miite dann ein
Wartestadium eingeschoben werden konnen, welches solange wiahrt, bis durch den
iibergeordneten semilunaren Oscillator die Weilerentwicklung ausgeltst wird. Bei
Temperaturen um 19 °C sieht es so aus, als ob die Entwicklung im AnschluB} an diese
frithe Schalistelle mehr oder weniger kontinuierlich bis zur spaten Schaltstelle bei der
Verpuppung durchlauft. Entsprechendes, nur mit einem geringeren Anstieg im Verlauf
der Stadienfolge, ware bei einer um 10° geringeren Temperatur (9 °C), bei etwa halb so
groBer Entwicklungsgeschwindigkeit zu erwarten. Fiir dazwischenliegende Temperatu-
ren (z.B. 11,5 °C) wire dann, wiederum unter der Voraussetzung einer normalen
Temperaturabhéngigkeit der Entwicklungsprozesse (und fiir eine solche sprechen alle
bisherigen Befunde, vgl. Ausfithrungen iiber den TemperatureinfluBl auf die Dauer der
Entwicklungsstadien) sowie einer temperaturunabhdngigen Phasenlage der frithen
Schaltstelle, zu fordern, daB zum Ausgleich der verschiedenen Entwicklungsdauer vom
Stadium IV-4 bis zur Verpuppung ein weiteres Wartestadium vor der spédten Schaltstelle
eingeschoben wird. Dieses zusétzliche Wartestadium brauchte aufgrund der bereits bei
der frithen Schaltstelle erfolgten Vorsortierung nicht mehr so lang zu sein, wie wenn nur
ein spdtes Wartestadium allein existieren wiirde.

Neben dem Befund, daB die semilunar-rhythmische Programmierung in der Ent-
wicklung von Clunio mit Hilfe von Schaltstellen und Wartestadien erfolgt, ergibt die
Betrachtung der Phasenlage von beiden Schaltstellen im 15tdgigen Zeitgeberzyklus
einen wichtigen Hinweis auf die Kopplung zwischen circasemilunarem Oscillator und
den Entwicklungsprozessen. Alle bisherigen Befunde stehen mit der Darstellung in
Abb. 17 in Einklang, dafi n&mlich die Phasenlage von beiden Schaltstellen identisch
und temperaturunabhdngig ist. Die Schaltstellen liegen jeweils um den 7. Tag des
Zeitgeberzyklus. Es ist daher naheliegend zu vermuten, daBl beide Schaltstellen von
einem gleichen, alle 15 Tage wiederkehrenden endogenen Signal des Oscillators
kontrolliert werden. Und es ist gut vorstellbar, daB die Ausschiittung eines bestimmten
Hormons als ein solches Signal wirkt. Diese Hormonausschiittung wiirde dann im
Verlauf des IV. Larvenstadiums zweimal benétigt, einmal im fritheren IV. Larvensta-
dium, um die Ausdifferenzierung der Imaginalanlagen in Gang zu bringen und ein
zweites Mal kurz vor der Verpuppung, um diese einzuleiten. Dies erscheint als die
einfachste Hypothese fiir die Kopplung zwischen dem circasemilunaren Oscillator und
den von ihm kontrollierten, semilunar-rhythmisch eintretenden Entwicklungs- und
Fortpflanzungsereignissen.

Fortpflanzungschancen bei gestorten oder phasenverschobenen
Schlipfrhythmen im Freiland

Semilunare Schlipfrhythmen. Bei sommerlichen Wassertemperaturen
entsprachen sich die Schlipfverteilungen von Freiland und Labor recht gut hinsichtlich
der Phasenlage gegeniiber den natiirlichen bzw. simulierten Gezeitenbedingungen
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(vgl. auch Neumann & Heimbach, 1979). Bei den niedrigen Friihjahrstemperaturen
ergab sich dagegen zwischen Labor- und Freilandbefunden eine deutliche Diskrepanz.
Die bei konstanten Labortemperaturen registrierten semilunaren Schliipfrhythmen
belegten, daB der semilunar-rhythmische Steuerungsmechanismus prinzipiell auch bei
den tiefen Frithjahrstemperaturen wirksam ist.

Das_Ausbleiben einer klaren semilunaren Schliipfsynchronisation wihrend der
Frithjahrsschwdrmphase auf Helgoland ist vermutlich darauf zuriickzufithren, daB hier
keine konstanten Temperaturen wie bei den Laborversuchen herrschen. In dem Beob-
achtungsjahr (Monate April-Mai) stieg die durchschnittliche Wassertemperatur wah-
rend der Larvalentwicklung vom Stadium IV-3 bis zum Schliipfbeginn von etwa 4° auf
8 °C. Am Ende der Friihjahrsschwédrmphase lag die Temperatur noch héher. Neben
diesem allméhlichen Anstieg der Wassertemperaturen kénnen in den Substraten des
Clunio-Lebensraums zwischen Niedrig- und Hochwasserzeit im Tagesverlauf zusatzlich
kurzfristige Temperaturschwankungen von mehr als 10 °C auftreten. Diese Schwankun-
gen sind typisch fiir die Frithjahrsschwdrmphase, wenn sich bei insgesamt kalten
Wassertemperaturen wahrend der Niedrigwasserzeit in der Gezeitenzone die frithsom-
merlichen Lufttemperaturen und gegebenenfalls zuséizlich die Sonneneinstrahlung
auswirken. Es ist gut vorstellbar, daB es gerade diese drastischen Temperaturschwan-
kungen sind, welche die fehlende semilunare Schliipfsynchronisation der Population
bedingen. Zum einen werden die lokal recht unterschiedlichen Temperatursummen die
larvale Entwicklungsgeschwindigkeit und die Puppendauer deutlich starker streuen
lassen, als das wahrend der Sommerschwéarmphase der Fall ist. Wie aus dem kontinu-
ierlichen Nachweis von Puppenstadien jeglichen Alters wéhrend der Frithjahrs-
schwarmphase abgelesen werden kann, muB zum anderen die Wirkung des semiluna-
ren Oscillators an der zweiten Schaltstelle IV-9 gestort sein. Mbglicherweise kénnen die
kurzfristigen Temperaturerh6hungen auf diesem Entwicklungsstadium die Verpuppung
jederzeit auslosen.

Bei sommerlichen Temperaturen hat das semilunar-rhythmische Schliipfmaximum
im 15tdgigen Zeitgeberzyklus eine Phasenlage, die den Springtidentagen im Freiland
entspricht. Diese Anpassung erscheint dkologisch sinnvoll, da an den Springtidentagen
die gréBte Wahrscheinlichkeit besteht, daB weite Flachen des Clunio-Lebensraums im
unteren Midlitoral trockenfallen und damit den Imagines zur Eiablage zur Verfiigung
stehen. Die erfolgreiche Fortpflanzung der Miicken ist jedoch auf Helgoland im Friih-
jahr auch ohne eine semilunar-thythmische Schliipfsynchronisation moglich, da an
diesem Standort auch auBerhalb der Springtidentage wenigstens der obere Bereich des
Clunio-Lebensraumes im Midlitoral in der Regel trockenfédllt. Dennoch hat sich auf
Helgoland die Fahigkeit zur exakten semilunar-thythmischen Ballung der Fortpflan-
zungspartner in der Population erhalten, wie es sich wéhrend der Sommerschwérm-
phase jeweils wieder zeigt. Es stellt sich die Frage, warum hier, im Gegensatz zu der
beispielsweise in arktischen Breiten beheimateten marinus-Rasse (Pfliiger, 1973) oder
zu der in Ostsee und norwegischen Fjorden herausselektionierten Art Clunio balticus
(EndraB, 1976; Heimbach, 1976; Neumann, 1976a) die semilunare Schliipfrhythmik im
Verlauf der Zeiten nicht génzlich wegselektioniert worden ist. Ohne genauere popula-
tionsbiologische Untersuchungen (Ermittlung der Mortalitit der Imagines vor der Eiab-
lage, der erfolgreichen Eiablage an den verschiedenen Tagen zwischen Spring- und
Nipptiden, Erfassung der Uberlebenschance von Larven im mittleren und im tieferen
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Midlitoral) kann man jedoch nicht ausschliefien, daB auf Helgoland der Hauptfortpflan-
zungserfolg wahrend der Frithjahrsschwérmphase vielleicht doch von den Tieren getra-
gen wird, die trotz fehlender semilunarer Schliipfsynchronisation an den Springtiden-
tagen schliipfen und im unteren Midlitoral ablegen. Wegen der beschrénkten Zugéng-
lichkeit der Gezeitenzone diirften solche quantitativen Populationsstudien nur schwer
durchfiihrbar sein, so daB weiterhin nur Vermutungen iiber die adaptive Bedeutung der
semilunaren Schliipfsynchronisation auf Helgoland ge&uBert werden konnen.

Wichtig erscheint uns, daf im Hinblick auf den Anpassungswert der Clunio-
Rhythmen zukiinftig einmal auch an anderen Orten mit der gleichen Griindlichkeit wie
in Helgoland die Lage des Clunio-Lebensraums in Bezug zu mittlerer Spring- und
Nippniedrigwasserlinie sowie in Bezug zu den vom Wettergeschehen mitbestimmten
Trockenzeiten ermittelt wird. Vielleicht wird dann sichtbar, dafl im Lebensraum der
semilunar-rhythmischen Clunio-Arten wérmerer Breiten die von den Larven besiedel-
baren Substrate (feinfadige, meist von Sand durchsetzte Algenpolster auf Fels) wirklich
nur im untersten Midlitoral, also im Springniedrigwasserbereich liegen und entspre-
chend auch nur an wenigen Tagen pro Monat auftauchen. Dies ist z. B. der Fall, an dem
subtropischen Standort von Clunio tsushimensis in Shimoda/Japan mit einem stark
sonnenexponierten oberen und mittleren Midlitoral. Hier diirfte tatsachlich der Selek-
tionsdruck fiir die Lunarrhythmik nicht nur auf der zeitlichen Ballung der Fortpflan-
zungspartner liegen, sondern zusétzlich auf der richtigen zeitlichen Abstimmung zwi-
schen der erfolgreichen Eiablage der kurzlebigen Imagines und der Zeit des Trockenfal-
lens der Substrate bei Springtiden. In den kiihleren Breiten reichen die besiedelbaren
Algen-Substrate dagegen bis in den Nippniedrigwasserbereich (z. B. Helgoland), an der
englischen Kanalkiiste mit ihren stellenweise abnorm langen Uberflutungszeiten stel-
lenweise sogar bis ins obere Midlitoral (z. B. Studland, Heimbach, 1976). Hier wiirde
dann der Selektionsvorteil fiir die semilunar-rhythmische Synchronisation vielleicht
stirker auf der zeitlichen Ballung der kurzlebigen Imagines liegen. Eine genauere
Erérterung der Selektionsbedingungen ist wegen unzureichender Standorts- und Popu-
lationsdaten derzeit fiir keine der untersuchten Clunio-Populationen mdglich. Der
Vergleich von Friihjahrs- und Sommerschwédrmphase auf Helgoland macht in jedem
Fall darauf aufmerksam, daB in nordlicheren Breiten bei niedrigen Temperaturen
deutliche Synchronisationsstérungen im Populationsgeschehen toleriert werden, ohne
daB hierdurch geringere Populationsdichten in den Substraten auftreten.

Diurnale Schlipfrhythmik. Ein besonderes Phinomen stellen die im
Freiland modifizierten circadianen Schliipfrhythmen dar. Sie kénnen gegeniiber der im
Sommer bestehenden Phasenlage zum 24-Stunden-Tag bis zu 12 Stunden unter dem
EinfluB der natiirlichen Gezeiten phasenverschoben werden, was eine sinnvolle Anpas-
sung ist, da diese Miicken dann an giinstigen Tagen auch im Midlitoral zumindest
vereinzelt auftauchende Substrate innerhalb der wenige Stunden wahrenden Lebens-
dauer zur Eiablage erreichen kénnen. Die tidal modifizierten circadianen Schliipfvertei-
lungen der Helgoland-Population bei gleichzeitig fehlender semilunarer Ballung der
Schliipftage gleichen den Frithjahrsbeobachtungen von Heimbach (1976} an der engli-
schen Kanalkiiste (Studland). Heimbach diskutierte diese Modifizierung als eine sinn-
volle Anpassung an die besonderen Gezeitenbedingungen der Kanalkiiste, an der sich
Gezeiteneinfliisse von Nordsee und Atlantik iiberlagern und fiir weite Teile des Midlito-
rals extrem lange Uberflutungszeiten mit kurz aufeinanderfolgenden Hochwasserstdn-
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den auftreten. Die Beobachtungen von Heimbach bezogen sich auf die Friihjahrs-
schwarmphase, so daBl es priifenswert wére, ob dort méglicherweise die gleichen
Verhiltnisse wie auf Helgoland auftreten, also Gleichverteilung der Schwarmtage mit
tidal-modifiziertem Schliipfrhythmus nur im Friihjahr und im Sommer dagegen strenge
semilunar-rhythmische Schwérmtage kombiniert mit tageszeitlichem Schliipfrhythmus.
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