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ABSTRACT: The temperature dependence  of semilunar and diurnal ec los ion  rhythms in the 
intertidal midge  Clunio mariuus (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 i n s t a l  indicating an additional physiological switch. A 
model  is suggested in which the semilunar eclosiou rhythm and its 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 t iming mechan- 
ism (correlated on Helgoland with the time of spring low water in the late afternoon) also proved to 
be temperature independent  be tween  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 t ime 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. 

E I N L E I T U N G  

Die  m a r i n e  C h i r o n o m i d e  Clunio marinus is t  e i n  M u s t e r b e i s p i e l  f ~  d i e  A n p a s s u n g  

y o n  F o r t p f l a n z u n g s z e i t e n  an  k o m p l e x e ,  a b e t  p e r i o d i s c h  w i e d e r k e h r e n d e  U m w e l t b e d i n -  

g u n g e n  u n d  fiir d i e  z u v e r l ~ s s i g e  z e i t l i c h e  P r o g r a m m i e r u n g  d i e s e r  F o r t p f l a n z u n g s z e i t e n  
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mit  Hilfe  von gene t i sch  adap t i e r t en  Phys io log ischen  Uhren  (Oscil latoren).  Der  Lebens-  
r aum der  Clunio-Arten ist in de r  Regel  das  Litoral fe l s iger  Meereskf is ten .  Die Larven 
l e b e n  dort  im Wechse l  yon Ebbe  und  Flut  zwischen  fe inf~digen  A l g e n  u n d  Sand  in 
s e lb s tgebau t en  WohnrShren,  in d e n e n  sie s ich auch ve rpuppen .  Die Imag ines  b r a u c h e n  
zur  e r fo lgre ichen  E i a b l a g e  t rockengefa l l ene  Substrate .  W e n n  an  geze i t ens t a rken  
Kfisten,. wie  z .B.  an  der  Insel  He lgo l and /Nordsee ,  d ie  Subs t ra te  im un te ren  Litoral  
l iegen,  kann  man  im Sommer  das  Schl i ipfen  der  Imag ines  von C. marinus an  den  T a g e n  
mi t  n i ed r igs t en  Wassers t~nden ,  also a l le  I5  Tage  zu der  u m  d ie  g le i che  Tagesze i t  
e in t r e t enden  Spr ingn iedr igwasse rze i t ,  b eobach t en  (Caspers,  1951; Neumann ,  1966). 
Diese  semi lunare  Schl f ipf rhythmik der  Popula t ionen  wi rd  in j e d e m  Einze l t ie r  yon zwei  
mi t e inande r  kombin i e r t en  Phys io log ischen  Uhren  (auch Zei tmel~mechanismen 
genannt)  gew~ihrleistet: (1) e in  c i rcasemi lunare r  Osci l la tor  kontro l l ie r t  d ie  En twick lung  
so, dal~ schlfipfreife Imag ines  nur  e twa  a l le  zwei  Wochen  an  T a g e n  mit  Spr ing t iden  
auftreten,  (2) e in  c i r cad iane r  Osci l la tor  bes t immt  die  r icht ige  t~igliche Schlfipfzeit  und  
dami t  die  Tages rhy thmik  der  Popu la t ionen  (Neumann,  1966, 1969, 1976b). 

Die  Frage  nach  d e m  Einflu_6 der  Tempera tu r  auf die  s emi luna re  Schl f ipf rhythmik 
und  d ie  ihr zug runde  l i e g e n d e n  Zei tmel~mechanismen ist  w iede rho l t  aufgeworfen  
worden,  b i sher  j edoch  w e d e r  an  e ine r  P re i l andpopu la t ion  noch a n h a n d  yon Laborato-  
r i umsun te r suchungen  gekl~irt worden.  Piir den  c i r cad ianen  Osci l la tor  ek to the rmer  
O r g a n i s m e n  ist  d ie  g e r i n g e  Tempera turabh~ingigke i t  de r  P e r i o d e n d a u e r  un te r  Dauer -  
l icht-  oder  D a u e r d u n k e l b e d i n g u n g e n ,  also be i  " f re i taufenden"  Rhythmen,  mehr fach  
n a c h g e w i e s e n  worden,  ebenso  wie  d ie  dami t  kor re l ie r te  w e i t g e h e n d e  T e m p e r a t u r u n a b -  
h~ng igke i t  der  Phasen l age  der  Tages rhy thmik  im 24st f indigen Lich t -Dunkel -Zyklus .  
Desha lb  wird  von e i n e r  T e m p e r a t u r k o m p e n s a t i o n  des  c i r cad ianen  Osci l la tors  gespro-  
chen (vgl. Pi t tendrigh,  1981; Saunders ,  1976). Wenn  j edoch  an den  t e m p e r a t u r k o m p e n -  
s ie r ten  Osci l la tor  t e m p e r a t u r a b h ~ n g i g e  Polgeprozesse  angesch lossen  sind, so kSnnen  
trotz der  T e m p e r a t u r k o m p e n s a t i o n  des  Oscil lators be i  ve r sch i edenen  T e mpe ra tu r e n  
deu t l i che  Phasenve r sch i ebungen  von Tages rhy thmen  auftreten.  Dies ist z. B. be i  der  
t~gl ichen  Schlfipfzeit  von Drosophila pseudoobscura zu sehen  (Pit tendrigh,  1981). Auch 
d ie  semi luna re  Schl i ipf rhythmik  der  Mi icke  Clunio ist an Entwicklungsvorg~inge (sp~te 
Larval-  und  Puppenen twick lung)  gebunden ,  die  in der  Regel  tempera turabh~ingige  
Prozesse sind. Daraufh in  s te l len  s ich fo lgende  Fragen:  (1) Ist d ie  s emi luna re  Schli ipf-  
rhy thmik  be i  C. m ~ i n u s  t empera turabh~ingig  oder  bes teh t  wen igs t ens  inne rha lb  
bes t immter ,  5kologisch  r e l evan te r  Grenzen  e ine  Tempera turunabh~ingigke i t?  (2) Wel-  
che Entwicklungsschr i t te  w e r d e n  von d e m  c i rcasemi lunaren  Osci l la tor  kontrol l ier t?  (3) 
Mit  we lchen  G e z e i t e n b e d i n g u n g e n  s ind  t e m p e r a t u r b e d i n g t e  P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n  
der  Schlf ipfrhythmen korrel ier t ,  und  we lche  For tp f l anzungschancen  bes t ehen  fiir Imagi -  
nes  mi t  ve r schobenen  Schlf ipfzei ten im Pre i land? 

Die Un te r suchungen  w u r d e n  an  der  H e l g o l a n d p o p u l a t i o n  im Bereich der  s~d l ichen  
Nordsee  (54 ° N) durchgeff ihrt ,  da  h ier  d ie  Tiere  zu den  b e i d e n  jfihrlich im Fr i ih jahr  und  
im Hochsommer  au f t r e t enden  Schw~rmphasen  Wasse r t empe ra tu r en  zwischen  e twa  5 ° 
und  10 ° b e z i e h u n g s w e i s e  15 ° und  20 °C ausgese tz t  sind. Diese  im Pre i land  auf t re tenden  
Tempera tu rd i f fe renzen  e rmSgl i ch ten  es, d ie  T e m p e r a t u r a b h ~ n g i g k e i t  sowohl  a n h a n d  
der  P re i l andpopu la t ion  als auch  a n h a n d  yon Laborversuchen  fiber e inen  Bere ich  yon 
15 °C zu prfifen. Im Ver lauf  der  Un te r suchungen  stel l te  sich heraus ,  dab die  s emi luna re  
Schl i ipf rhythmik an  der  Insel  H e l g o l a n d  be i  den  t iefen und  zug le ich  mit  Ebbe  und  Flut  
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s t o k e r  f luk tu ie renden  Fn ih jah r s t empera tu ren  stark modifiziert  sein kann .  Auch die 
dit trnale Schlfipfrhythmik war en t sp rechend  deut l ich abgewandel t .  M6gl icherweise  
t re ten solche modif iz ier ten Sch l f i p f rhy t t~en  an  a l l en  Kfisten mit  ~hnl ich  jahreszei t l ich 
wechse lnden  T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  u n d  en tsprechender  relat iver  Lage der Substrate 
in  der Geze i tenzone  auf. 

In den  Laborversuchen konnte  der Frage nach  dem Temperatureinf luB auf die 
semi lunar- rhythmisch  kontrol l ier ten Entwicklungsprozesse  ge na ue r  n a c h g e g a n g e n  
werden.  A n h a n d  yon Daten  fiber die Imagina lsche ibendi f fe renz ie rung  im le tz ten Lar- 
vens tad inm u n d  fiber die Verpuppungs -  u n d  die Schlfipfzeiten, u n d  zwar jeweils  aus 
ve rsch iedenen  Tempera turen ,  wurde  e in  erweitertes Model l  zur Vorprogrammierung 
der s emi luna ren  Schlfipftage wfihrend der Entwicklung  aufgestellt .  

MATERIAL UND METHODEN 

M a t e r i a l  

Die vor l iegende Arbei t  befaBt sich mit  der Populat ion yon Clunio marinus Hal., die 
das wesfliche Felswatt  der Nordseeinsel  Helgoland  bewohnt .  Whhrend mehrerer  Auf- 
enthal te  auf der Insel  (1978-1980) w u r d e n  Daten fiber Schlfipfzeiten und  Entwick lung  
der Mficken im Fre i land gewonnen .  Alle Laborun te rsuchungen  wurden  mit  T ie ren  eines 
Helgo land-Stammes  durchgeffihrt, der aus Fre i landsubs t ra tproben yore 3.4.  1977 nach 
der friiher be sch r i ebenen  Methode (Neumann,  1966) g e w o n n e n  u n d  fiber mehrere  Jahre 
gezfichtet w urde. 

F r e i l a n d m e t h o d e n  

R e g i s t r i e r u n g  y o n  T e m p e r a t u r -  u n d  G e z e i t e n b e d i n g u n g e n .  
Zur Beschre ibung der gene re l l en  T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  in  der  Nordsee wurden  die 
t~gl ichen Messungen  des Oberf l~chenwassers  in  tier Helgol~nder  Reede yon der  Biolo- 
g ischen Anstal t  He lgo land  (BAH) f ibemommen.  Die in  der Geze i tenzone  paral le l  mit  
den  Geze i ten  u n d  dem Tag-Nacht -Wechsel  f luk tu ie renden  Tempera tu ren  w u r d e n  im 
Bereich tier Clunio-Substrate mit Hilfe yon Thermistoren erfaBt. Die MeBffihler waren  
dazu in  versch iedener  H6he unmi t t e lba r  auf dem Substrat  befest igt  u n d  mit  e inem 
Punktdrucker  auf der Ufermauer  verbunden .  AuBerdem wurden  w~hrend  der Niedrig-  
wasserzeit  zu ve r sch iedenen  Tagesze i ten  die Tempera tu ren  yon Luft, t rockengefa l lenen  
Clunio-Substraten u n d  v e r b l i e b e n e n  Wasserfl~chen mit  e inem Sekunden the rmomete r  
gemessen.  Die Werte fiber Windr i ch tung  und  -geschwindigkei t  stellte die Wetterstat ion 
auf tier Insel zur Verffigung. Die Wassers tandsdaten  wurden  yon der  MeBstelIe des 
Wasser- u n d  Schiffahrtsamtes T 6 n n i n g  im Hafenamt  yon Helgo land  f ibe rnommen u n d  in  
e in igen  F~llen dutch e igene  Beobach tungen  erg~nzt. 

R e g i s t r i e r u n g  d e r  S c h l f i p f v e r t e i l u n g .  Das Z i e l d e r F r e i l a n d b e o b a c h -  
t u n g e n  war es, die Schlfipfzeiten der Mficken auf Helgoland nach Tag u n d  Uhrzeit  
m6glichst  genau  zu erfassen. Gleichzei t ig  wurde  versucht, die relat ive Schlfipfh~ufig- 
keit  u n d  den  zei t l ichen Verlauf des Schw~rmens (Anfang, Maximum, Ende) abzusch~t- 
zen. Aufgrund  des ge r ingen  oder f eh l enden  Wasserstandes fiber den  Clunio-Substraten 
zur Niedrigwasserzei t  u n d  w e g e n  des Brandungseinf lusses  war die Ve rwendung  von 
s c h w i m m e n d e n  Schlfipffallen zu e iner  quant i ta t iven  Erfassung von Schlfipfzahlen und  
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-zei ten  fiber e iner  Probefl~che unm6glich.  Die Imagines  muBten deshalb  direkt  beob-  
achtet  und ausgez~ihlt werden.  Ungfinst ige  Wind-, Licht- und  Wassers tandsbedingun-  

gen  erschwer ten  diese  Di rek tbeobach tungen  mehrfach.  Bei hohen  Wassers t~nden konn- 
t en  die Z ~ l u n g e n  nur  von e inem ve ranker t en  Schlauchboot  aus durchgeffihrt  werden.  

Herrn  Dipl.-Biol. Hara ld  Graef  danken  wi t  ffir se ine  tatkr/~ftige Hilfe bei  d iesen  Frei- 

l andbeobach tungen .  Aufgrund dieser  Schwie r igke i t en  war  es nicht  m6glich,  das 

Schtfipfen der e inze lnen  Mficken direkt  zu verfolgen.  Start dessen  wurde  zum e inen  die 

Anzahl  der  schw~irmenden Mfinnchen im Gesichtsfeld  (bzw. nach  Einbruch der  Dunkel -  
hei t  im Taschen lampenkege l ,  ca. 0,25 m 2) pro Zei te inhe i t  abgeschfitzt.  Zum anderen  

wurde  der Zei tpunkt  fes tgehal ten,  yon dem an mehr  Paare be im Kopulat ionsf lug als 

schlfipfende M~nnchen  zu beobach ten  waren.  Aufgrund der b i she r igen  Kenntnisse zur 

Biologie yon Clun io  (vgl. Neumann ,  1966) konnten  aus d iesen  Daten  re la t iv  zuverlfissige 
Aussagen  fiber die Schlfipf- bzw. Schw~rmzahlen  und  -zei ten  gemach t  werden.  

R e g i s t r i e r u n g d e r E n t w i c k 1 u n g .  Um die En twick lung  yon Larven und 

Puppen  im Frei land zu verfolgen,  wurden  diese an den au fe inande r fo lgenden  Kontroll- 
t agen  aus Subst ra tproben (Flfichengr6Be ca. 50 cm 2) mit  Hilfe e ines  Binokulars  ausge-  

sammelt .  Dazu w u r d e n  die Proben w~hrend  der Sommerschw~rmphase  im Laufe eines 

Spr ing-Nippt iden-Zyklus  (4.-17.8. 1978) in etwa zwei  Tagesabst~inden genommen ,  vor 
und  w~hrend der Fr f ih jahrsschw~rnphase  in etwas un rege lm~g ige ren  Abs t~nden  fiber 

mehre re  Monate  (15 .3 : -31 .5 .  1979). 

L a b o r a t o r i u m s m e t h o d e n  

Z u c h t - u n d H a 1 t u n g s b e d i n g u n g e n. Zucht-, Hal tungs-  und Versuchsbe-  

d i n g u n g e n  sind ausffihrlich be i  N e u m a n n  (1966) und  H e i m b a c h  (1976) beschr ieben.  

Deshalb  sei bier nu t  das Wicht igs te  kurz zusammengefagt :  Die Tiere  w u r d e n  im 
a l l geme inen  in Poly~ithylenschalen mit  Glasdecke l  in natf i r l ichem Meerwasse r  gehal -  

ten. Das Wasser wurde  laufend belfiftet. Als Substrat d iente  fe iner  Sand und zerzupfter  
Zellstoff. Geffittert w u r d e n  die j u n g e n  Larven mit Kiesela lgen,  die filteren mit  Brennes-  

selpulver.  Wenn  nicht  anders  angegeben ,  be fanden  sich die Zuchten  und die Versuche  
in vol lk l imat is ier ten  R~umen bei  ca. 19 °C und e inem kfinst l ichen Licht-Dunkel-Zyklus  

yon 16 Stunden Licht zu 8 S tunden  Dunkelhe i t  (LD 16:8). Die Raumtempera tu ren  

schwankten  auch im Licht-Dunkel-Zyklus  nur um maximal  0,5 °C. Durch e ine  Tempera-  
turschichtung im Raum konnten  zwischen  den Zuchtschalen  je  nach  Standort  in Einzel-  

f~llen Tempera tu run te r sch iede  bis zu zwei  Grad auftreten. Letzteres wurde  be i  a l len 

Versuchen  fiber Tempera tu r abh~ng igke i t en  sorgf~ltig beachtet .  
R e g i s t r i e r u n g d e r S c h 1 fi p f t a g e. Mit  Hilfe e ines  s imul ie r ten  12,4stfindi- 

gen  Geze i tenzyklus  im Z u s a m m e n h a n g  mit  dem 24stf indigen Licht -Dunkel-Zyklus  l ~ t  

sich be im H e l go l and -S t amm von  C. m a r i n u s  e ine  den  F re i l andbeobach tungen  entspre-  
chende  15t~gige Schlf ipfsynchronisat ion im Laboratorium hervorrufen (Neumann,  1968, 

1976b, 1978). Die G e z e i t e n b e d i n g u n g e n  wurden  bei  d iesen  Versuchen  durch e in  Vibra-  

t ionsmuster  mit  8 S tunden  Unruhe  (Vibration von  Wasser  und Substrat, meBbar als 

Unterwasserschal l ,  in frf iheren Arbe i t en  auch als Turbulenz  bezeichnet )  und  4,4 Stun- 
den  Ruhe ersetzt. Dazu wurde  auf den  Rand der Versuchsanlagen,  in denen  sich die 

Zuchtschalen  befanden,  e in  Synchronmotor  mit Unwucht  montiert ,  der  die mechan i -  
schen Vibra t ionen vornehml ich  im Bereich yon 50-200 Hz bewirkte .  Der so e rzeugte  
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Gezei tenzyklus  verschob sich re la t iv  zum Licht-Dunkel-Zyklus  (LD) ~ n l i c h  wie im 
Fre i land  yon Tag zu Tag derart, dab jewei ls  nach  ge na u  15 Ta ge n  wieder  die gleiche 
Phasenlage  zum LD erreicht wurde.  Dieser kombinier te  Zyklus von LD und  s imul ier ten  
Gezei ten  wirkt  als ha lbmona t ige r  Zeitgeberzyklus.  Die Tage dieses Zyklus wurden  von 
1 bis 15 durchnumerier t ,  wobei  als Tag 1 der jen ige  Tag definiert  wurde,  an dem der 
Vibra t ionsbeg inn  auf die Mitte der Dunkelze i t  fiel (vgl. Abb. 8b). Die Versuche wurden  
bei  e i nem Licht-Dunkel-Zyklus  von 16 S tunden  Licht und  8 S tunden  Dunke lhe i t  (LD 
16:8) bzw. 14 S tunden  Licht u n d  10 S tunden  Dunke lhe i t  (LD 14:10) durchgefiihrt.  Da die 
Tiere des He lgo land-S tammes  von  C. marlnus jeweils  in  den  sp~ten A b e n d s t u n d e n  bis 
in  die Dunke lhe i t  h ine in  schliipften, wurden  bei  den  thgl ichen Kontrol len am Vorrnittag 
jeweils  die am vorhe rgehenden  A b e n d  geschli ipften Miicken abgesammel t  und  ausge-  
z~hlt. Vor j edem Versuch wurden  die Tiere zumindes t  fiir die Dauer  yon zwei 15t~igigen 
Zyklen  berei ts  in  den  en tp r echenden  B e d i n g u n g e n  gehalten.  

R e g i s t r i e r u n g  d e r  t a g l i c h e n  S c h l i i p f z e i t .  Die tfigliche Schlfipfzeit 
wurde  mit  Hilfe der von Honegger  (1977} entwickel ten  und  geringfi igig modif izier ten 
"Schli ipfmaschine" registriert. Dabei  werden  die an  der Wasseroberfl~iche schl i ipfenden 
Imagines  durch e i n e n  Wasserstrom aus dem Versuchsbecken ausgeschwemmt  und  in  
e inem sti indlich automatisch gewechse l ten  Gef~B gesammelt .  So konn ten  e inmal  t~ig- 
lich f/it jede Stunde die geschlfipften Tiere ge t rennt  nach Mfinnchen u n d  Weibchen  
ausgez~hlt  werden.  

R e g i s t r i e r u n g  d e r  E m b r y o n a l e n t w i c k l u n g s d a u e r .  Zur Verfol- 
gung  der Embryona len twick lung  bei  ve rsch iedenen  Tempera tu ren  wurden  Gelege  in  
meerwassergef i i l l ten Blocksch~£lchen mit  Glasdeckel  gehhltert. Urn e ine  ausre ichende  
Sauerstoffversorgung zu gewahrleis ten,  wurden  nicht  mehr als 10 Gelege  in  e in  GefaB 
gegeben.  Bei l~ngeren  Entwick lungsze i ten  in  t iefen Tempera tu ren  wurde  alle paar  
Tage das Wasser gewechselt .  Die Gelege  wurden  nicht  sofort nach  der abend l i chen  
Eiablage,  sondern  stets erst bei  der  tfiglichen Kontrolle am fo lgenden  Vormittag (im 
Alter  von  etwa 14 Stunden)  aus den  19°-Zuchtschalen in  die ve r sch iedenen  Tempera tur-  
b e d i n g u n g e n  iiberfiihrt. Bei den  Kontrol len wurde  d a n n  der Tag festgehalten,  zu dem 
mehr  als die Halfte der j u n g e n  Larven aus ihren  Eihi i l len geschliipft war. Die Entwick- 
lungsdauer  wurde  in  a l len  Versuchen  auf ganze  Tage abgerundet .  

R e g i s t r i e r u n g d e r P u p p e n d a u e r. Die Dauer  der Puppen-En twick lung  in  
ve r sch iedenen  Tempera tu ren  wurde  an  e inze lnen  Tieren  ermittelt,  die ats ausgewach-  
sene  Larven in  Blockschfilchen mit  Meerwasser  isoliert worden  waren  (Einzelhei ten vgl. 
Neumann ,  1966}. Durch tagl iche Kontrol len wurde der Verpuppungs-  und  der Schliipf- 
tag und  damit  die Dauer der Puppenzei t  bestimmt. Es w u r d e n  sowohl Tiere aus 
synchronisier ten,  als auch aus unsynchronis ie r ten  Zuchten getestet. Dabei  e rgaben  sich 
ke ine  Unterschiede in  der Dauer  der  Puppenzei t .  Da sich auch hinsicht l ich der Tempe-  
r a tu rvorbehand tung  (getestet: Larven aus 8,5 °C bzw. aus 19 °C) ke ine  Unterschiede in  
der Dauer  der Puppenze i t  e rgaben,  w u r d e n  alle wei teren  Versuche nur  mit  Larven aus 
19°-Zuchten durchgefiihrt.  

R e g i s t r i e r u n g  d e s  E n t w i c k l u n g s v e r l a u f s  i m  I V .  L a r v e n s t a -  
d i u m .  Entsprechend der Arbei t  von Wiilker & G6tz (1968} an Chironomuswurde  das IV. 
Larvens tadium yon Clunio marinus  in  9 Tei ls tadien  unterteil t .  Urn Verwechs lungen  mit  
dem im Rahmen der Rhythmik geb rauch ten  Begriff der Phase e ines  Zei tgeber-Zyklus  zu 
vermeiden,  wird in  dieser  Arbei t  fiir die Entwicklungsabschni t te  des IV. Larvenstadiums 
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start des yon Wiilker & G6tz (1968) ve rwand ten  Begriffs der Phase 1 bis 9 die Bezeich- 
n u n g  Tei ls tadium IV-I bis IV-9 benutzt .  Aufgrund  der i nd iv idue l l en  S t reuung in  der 
Entwicklungszei t  yon  Clunio marinus ist e ine  E in te i lung  nach  de m wirk l ichen  Alter  der 
Larven, also eine re ine  Zeitskala, n icht  sinnvoll .  Gee igne te r  ist die U n t e r t e i h n g  nach  
dem Entwick lungszus tand  der  Larven, u n d  zwar mit  Hilfe der i m a g i n a l e n  Organan la -  
gen, die bei  Ch i ronomiden  im IV. u n d  letzten Larvenstadium deut l ich sichtbar werden.  
So en twicke ln  sich im Thorax die A n l a g e n  von Beinen,  Halteren,  Flfigeln u n d  Flugmus-  
kulatur,  im Abdomen  die A n l a g e n  yon  G o n a d e n  u n d  akzessorischen Organen .  Diese 
Entwicklung  k a n n  m a n  an  der l e b e n d e n  Larve verfolgen, besser  jedoch an  f ixierten und  
gef~rbten Pr~paraten (Bouin-Allen, Borax-Carmin). Urn e in  gutes  E ind r ingen  der Farb- 
15sung zu gew~hrleisten,  w u r d e n  die Larven vor der F~irbung en tweder  angeschn i t t en  
oder in  Tei lbere ichen  pr~pariert  (Sagittalschnitt  im Thoraxbereich,  Frontalschni t t  im 
h in te ren  Abdominalbereich) .  Die Thorax- bzw. Abdomente i l e  mit  den  angef~rbten  
Imag ina l an l agen  w u r d e n  en tweder  fiber die aufs te igende Alkoholreihe in  Eukitt  oder 
unmi t te lbar  aus 70%igem Alkohol in  Polyvinyl laktophenol  eingebet tet .  Nach d iesen  
Prfiparaten wurden  die h n a g i n a l a n l a g e n  mit  Hilfe eines Zeichenspiegels  bei  100facher 
VergrSgerung gezeichnet  (vgl. Abb. 13). Die Abgrenzung  der 9 Tei l s tad ien  erfolgte 
aufgrund des Differenzierungsgrades  der Imag ina l an l agen  sowie nach  ihrer re la t iven 
Gr6ge und  Lage zu den  Segmentgrenzen .  

Die H~ufigkei ten der 9 Tei ls tadien  des IV. Larvenstadiums wurden  unter  verschie- 
d e n e n  Frei land- und  Ve r suchsbed ingungen  verfolgt. Aus dem Fre i land w u r d e n  dazu 
alle Tiere des IV. Larvenstadiums aus der Substratprobe eines Kontrolltages ausgesam- 
melt. In den  Laborversuchen w u r d e n  pro Stichprobe ca. 100 Larven des IV. Stadiums aus 
den  Zuchtschalen en tnommen .  

ERGEBNISSE 

T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  i m  F r e i l a n d  

D e r  J a h r e s g a n g  d e r  m i t t l e r e n  W a s s e r t e m p e r a t u r .  I n d e r v o r l i e -  
g e n d e n  Arbeit  geht  es u m  den  Einfltt6 der Tempera tur  auf die semi lunare  u n d  d iurna le  
Schlfipfrhythmik b e i m  Helgo land-S tamm der m a r i n e n  Chironomide Clunio marinus. 
Deshalb soll als erstes versucht  werden,  die T e m p e r a h l r b e d i n g u n g e n  zu beschre iben,  
d e n e n  die Tiere im Fre i l and  ausgesetzt  sind. Abb. 1 zeigt den  Jahresgang  der Tempera-  
tur des Oberfl~chenwassers  bei  He lgo land  in  Monatsmit te lwerten.  Aufge t ragen  s ind 
zum e inen  die fiber 10 Jahre  (1965 bis 1975) gemit te l ten  Werte, zum a n d e r e n  die 
Einze lda ten  aus den Unte r suchungs jah ren  (1979 u n d  1980 nur  ffir das Friihjahr). Danach 
wechse ln  die Monatsmi t te l t empera turen  im Jahresverlauf  durchschnit t l ich zwischen 3 ° 
u n d  17 °C. Die Wasser temperahrren  vom F ~ h j a h r  1978 und  1980 en t sprachen  recht gut 
den  Durchschnit tswerten.  In Abh~ngigke i t  yon der Wit te rung k 6 n n e n  jedoch auch 
gr6Bere A b w e i c h u n g e n  auftreten, wie  z. B. im auffal lend ka l t en  Winter  u n d  Fn ih jahr  
1979. So lag die mitt lere Monats tempera tur  im Januar  1979 un te rha lb  von I °C, e inze lne  
Tageswerte  erreichten sogar Werte un te r  0 °C. Im Jun i  1979 hatte die Wasser temperatur  
noch nicht  den Durchschnit tswert  der anderen  Jahre erreicht. 

Die gerasterten Fl~chen in  Abb. 1 geben  die Temperatur-  und  Zei tbereiche der 
be iden  j~hrl ichen Schwfirmphasen der Mficken auf Helgoland  an. Es wird deutlich, dab 
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Abb. 1. Der Jahresgang der Temperatur des Oberfl~ichenwassers in der Helgol~inder Reede 
(Monatsmittelwerte nach Messungen der Biologischen Anstalt Helgoland). Die gerasterten Plfichen 
deuten die Zeitr~iurne und die Temperaturbereiche an, in denen die Prfihjahrs- und die Sommer- 

schw~irmphase von Clunlo marlnus auf Helgoland liegen 

die Friihjahrstiere und  die Sommert iere  ve rsch iedenen  Tempera tu ren  ausgesetzt  sind, 
u n d  zwar sowohl zur Schlfipfzeit der Imagines  als auch w~hrend der vo rhe rgegangenen  
Larvalentwicklung.  

Die durchschni t t l ich ab Mai bei  ans te igender  Wasser temperatur  sich en twickeln-  
den  Larven der  Sommerschw~rrnphase erre ichen das Imagina l s t ad ium bei  Wassertem- 
pera tu ren  u m  15 ° bis  20 °C etwa zwischen Mitre Jul i  und  Mitte September  (vgl. 
Neumann ,  1966). A n h a n d  der b i she r igen  Fre i l and-Unte r suchungen  l~iBt sich nicht  sicher 
absch~tzen, ob die zu Beginn  der sommefl ichen  Schw~rnphase  im Juli  auf t re tenden 
Nachkommen  ihre En twick lung  aufgrund  der hohen  Sommer tempera turen  noch im 
g le ichen  Herbst, also g e g e n  Hnde der  sommer l ichen  Schwfirmphase, b e e n d e n  k 6 n n e n  
oder erst im fo lgenden  Frfihjahr. Ffi~ die spfiteren Nachkommen  der  Sommerschw~rm- 
phase  diirfte in  j edem Fall  9elten,  dab sie sich zun~chst  bei  a b s i n k e n d e n  u n d  dann  im 
Erfihjahr bei  wieder  ans t e igenden  Tempera tu ren  innerha lb  von 7-8  Mona ten  entwik-  
keln. Die Eriihjahrsschw~_rrnphase liegt dann,  bei  e iner  Wasser temperatur  von ca. 7,5 °C 
beg innend ,  zwischen Ende April  und  al lenfal ls  Ende Juni.  

A k t u e l l e  T e m p e r a t u r e n  i n  d e r  G e z e i t e n z o n e .  Zur Charakteris ie-  
rung  des Jahresgangs  der  Wasser tempera tur  auf Helgoland  genf igen  die mona t l i chen  
Du_rchschnittswerte des Oberfl~chenwassers.  Doch s ind damit  bei  we i tem noch nicht  die 
T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  beschr ieben,  d e n e n  die Larven in  ihrem Lebensraum im Eels- 
watt  ausgesetzt  sind, derm im periodisch t rockenfa l lenden  Geze i tenbere ich  h a b e n  die 
j ewei l igen  W e t t e r b e d i n g u n g e n  e inen  starken Einflul~ auf die Temperatur .  Dutch die 
wechse lnde  Dauer  der als Temperaturpuffer  w i rke nde n  Wasse rbedeckung  u n d  dutch 
die b e i m  Trockenfal len  gegebenenfa l l s  e inse tzende  Erw~rmung (oder Abkfihlung) der 
Substrate k6rmen erhebl iche T e m p e r a t u r s c h w a n k u n g e n  im Tagesver lauf  auftreten. 

Abb. 2 zeigt exemplar isch e inen  Tagesgan  9 der Tempera tur  flit zwei verschiedene  
Subst ra th6henlagen.  Daraus wird die Abh~ngigke i t  der Substrat temperatur  vom Was- 



434 M. Krfiger & D. N e u m a n n  

6 

5 
c 

4 

3 
B- 

15 

(D 
o 

o 1 0 -  

D. 

E 

. . . . . . . .  FL0h_~ e_r 2_ . . . . . . . . . .  

t 1 I 
6 12 18 2 4  

U h r z e i t  

F L i h l e r  1 

- - -  FOhler 2 

l - - T  .... I 
6 12 18 24 

U h r z e  i t 

Abb. 2. Der Tagesgang des Wasserstandes und der Temperatur in verschiedener Substrath6hen- 
Iage im Westwatt an einem sonnigen Tag (21./22. 5. 1980). Oben: Pegelstand der Gezeiten und 

Lage der TemperaturmeSfiihler, unten: Temperaturregistrierung der beiden MeBfiihler 

serstand, von den W e t t e r b e d i n g u n g e n  u n d  der Tageszei t  deutlich. W e n n  der Boden 
auch zur Niedrigwasserzei t  i iberflutet  b le ibt  (Ffihler 2), so behal t  er die Tempera tur  des 
dar i ibers tehenden Wassers, u n d  es treten ke ine  groBen V e r a n d e m n g e n  der Tempera tur  
im Tagesverlauf  auf. Werm das Substrat  dagegen  trockenfallt,  so k a n n  seine Tempera tur  
ffir S tunden  um mehrere  Grad v o n d e r  des u m g e b e n d e n  Wassers abweichen,  u n d  zwar 
sowohl nach oben  als auch nach  unten.  Bei Sonnene ins t r ah lung  k a n n  es e ine  Tempera-  
turerhShung sein (Tempera tu rmaximum bei  Ffihler 1 um ca. 11 Uhr), bei  Nacht  e ine 
Ern iedr igung  (Tempera tu rmin imum bei  Ffihler 1 ge ge n  24 Uhr). Die dritte MSglichkeit ,  
dab auch alas t rockengefa l lene  Substrat  in  etwa die Tempera tur  des u m g e b e n d e n  
Wassers beh~lt, k a n n  bei  etwa g le ichen  Luft- und  Wasser tempera turen  und  fehlender  
Sonnene ins t r ah lung  eintreten.  

N e b e n  der H6he des dar f ibers tehenden Wassers h a b e n  auch die Exposition u n d  der 
Bewuchs des Substrates e i nen  EinfluB auf die Tempera tur  bei  Niedrigwasser  (Beispiele 
vom 22.5. 1980, 12 Uhr: be i  30 bzw. 10 cm Wasserbedeckung  herrschten 13,2 ° bzw. 
15,2 °C; t rockengefal lene Substrate ze ig ten  15,8 °C, [sonnen- und  windexponier t ]  bzw. 
18,0 °C [sonnenexponiert ,  bedeckt  von Ulva-Thalli]). 

Weitere Beispiele ffir die Tempera tu ren  yon t rockengefa l lenen  Subst ra ten  und  
benachba r t en  Wassergr~ben bei  Niedr igwasser  ze igen  Abb. 3 u n d  4. Dabei  ist jeweils  
die morgendl iche  Tempera tur  des Oberfl~chenwassers  in  der Helgol~nder  Reede zum 
Vergleich mit aufgetragen,  auch w e n n  die Niedr igwasser tempera turen  meist  zu e iner  
ande ren  Tageszeit  gemessen  wurden.  Diese Ober f l~chentempera turen  k 6 n n e n  als 
Anha l t spunk t  fiir die Tempera tur  des WasserkSrpers gelten, der bei  Hochwasser  das 
Pelswatt  bedeckt.  In Abb. 3 k a n n  man  deut l ich die Wirkung  des Wetters u n d  der 
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Tagesze i t  auf d ie  Tempera tu r  der Clun io -Subs t ra te  verfolgen.  Auch  hier  ist w iede r  zu  

e rkennen ,  da6 die  h6her  g e l e g e n e n  Substrate in ihrer  Tempera tu r  starker yon der  
Wit te rung beeinf iu~t  w e r d e n  als d ie  in  den  Gr~ben. Bei Sormeneins t rah lung kann sich 

vor  a l l em das t rockengefa l l ene  Substrat  auch  bei  t iefer  Luft temperatur  um mehre re  Grad  
e r w ~ r n e n  (z. B. 13., 14.4. und  30.5.  1978). Besonders  auffa l lende  Beispie le  fiir den  

Tempera tu rans t i eg  der  au fge tauch ten  Fl~chen sind der  8. und der  19.5. 1979 in Abb. 4. 
An  d iesen  T a g e n  wurde  e ine  Erw~rmung des t rockengefa l l enen  Substrats um fast 10 
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Abb. 3. Die Temperaturen von Luft (x), trockengefallenem Substrat (e) und benachbarten Wasser- 
gr~iben (o) bei verschiedenen Wetterbedingungen zur Niedrigwasserzeit im Westwatt an mehreren 
Tagen im Frfihjahr. Die Zahlen bei den Meflwerten geben die Uhrzeit der Messung an, die Symbole 
die Wetterbedingungen. Die durchgezogene Linie zeigt zum Vergleich die Temperatur des Ober- 

fl~ichenwassers in der Reede (Messungen der BAH, t~glich ca. 8 h} 

Grad gegenf iber  dem u m g e b e n d e n  f lachen Wasser  bzw. um mehr  als 10 Grad gegen-  
fiber der Tempera tu r  des Oberf lachenwassers  fiber t i e fem Wasser  gemessen .  Der 6. und 

der  8.5.  1978 (Abb, 3) ze igen  dagegen ,  dai3 sich das Substrat  trotz hoher  Luft temperatur  

ohne  s t ~ d i g e  Sonnene ins t r ah lung  (6.5.) oder  be i  t i e fem Sonnens tand  am Abend  (8, 5.) 
nur w e n i g  erw~rmt oder  dutch  den Wind sogar abkfihlt. Bei f eh lender  Sonnenstrahlung,  

also nachts  oder  be i  b e d e c k t e m  H i m m e l  oder  be i  Beschat tung durch den  Insel fe lsen 

sinkt die  Tempera tu r  des Substrats be i  Niedr igwasser ,  vor a l l em be i  t iefer Luft tempera-  

tur  und  s tarkem Wind (9. 4., 24.-28. 4. und  12. 5. 1978}. 
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Abb. 4 zeigt  zum Verg le ich  M e s s u n g e n  von Friihjahr und Sommer  nebene inander .  

Die Daten yore Sommer  zeigen,  dab in der w a r m e n  Jahresze i t  bei  Niedr igwasse r  irn 

Grunde  die g le ichen  Tempera ture f fek te  wie  im Friihjahr zu beobach ten  waren.  Doch 
sind dann, aufgrund der a l l geme in  h6heren  Temperaturen ,  die Differenzen wohl  nicht 

so gravierend.  AuISerdem b e w e g e n  sich die Unterschiede  dann in e i n e m  Tempera tu rbe-  

re ich  (zwischen ca. 15 ° und  25 °C), wo sich Tempera tu run te r sch iede  nicht  so stark auf 
die En twick lungsgeschwind igke i t  und auf die Schl i ipfver te i lung von C. m a r i n u s  aus- 

wirken,  w ie  das zwischen  5 ° und 15 °C der  Fall  ist. 
Zusammenfassend  ist zu  den T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  im He lgo l~nde r  Pelswat t  zu 

sagen:  N e b e n  d e m  a l l g e m e i n e n  J a h r e s g a n g  der Wasser temperatur ,  der  im Durchschnit t  
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Abb. 3 

zwischen  3 ° und 17 °C liegt,  kSnnen  im l i toralen Lebensraum von C. m a r i n u s  weitere ,  

z. T. e rhebl iche  Tempera tu run te r sch iede  auftreten, und zwar sowohl  ze i t l iche  als auch 
kle inr~umige.  So kSnnen  im Prfihjahr im Watt  durchaus T e m p e r a t u r s c h w a n k u n g e n  von 

mehr  als 10 Grad im Verlauf  e ines  Tages  auftreten.  Im Extremfal l  kann  sich z. B. das 

t rockengefa l lene  Substrat  be i  e iner  a l l g e m e i n e n  Wasser tempera tur  von nur  ca. 5 °C 
durch Sonnene ins t rah lung  bis  nahe  20 °C erwSnnen.  Schon b e i m  fo lgenden  Niedr ig -  

wasser  in der Nacht  oder  be i  anderen  We t t e rbe d in g u n g e n  kann  sich der  Boden aber  
auch  noch unter  die a l l g e m e i n e  Wasser tempera t~r  abk~ihten. Im Sommer  be i  Wasser-  

t empera tu ren  um 15 °C t re ten  wohl  nicht  so grof~e Tempera tu rd i f fe renzen  auf. Diese  

k o m p l e x e n  T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  im Pelswatt,  d ie  mit  Sicherhei t  e inen  Einflu6 auf 

die Entwick lung  der  Tiere  haben,  e r schweren  die  Beur te i lung  der  En twick lungsbed in -  

g u n g e n  im Freiland. 
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W a s s e r s t a n d s b e d i n g u n g e n  i m  F r e i l a n d  

Der  zwei te  ftir die Themat ik  d ieser  Arbei t  w ich t ige  Frei landfaktor  ist der  Wasser-  

stand. Die  5kologische  Erkl~xung ftir das Ph~inomen der  Schlfipfrhythmik bei  C. m a r l n u s  

ist die, daft die  ku rz l eb igen  Imagines  zur e r fo lgre ichen  E iab lage  t rockengefa l l ene  

Substrate b rauchen  und  diese zumindes t  mit  der grSI~ten Wahrsche in l ichke i t  an  Tagen  
mit  Spr ingn iedr igwasser  finden. 

E i n f l u l ~  d e s  W i n d e s  a u f  d i e  W a s s e r s t h n d e .  ImHelgo l~ inde rFe l swa t t  

sind die Wasserst~inde, wie  an der  ganzen  deutschen  Nordseekiis te ,  stark vom Wind 

abhangig .  Daher  t reten dort oft e rheb l iche  A b w e i c h u n g e n  in der HShe der Geze i t en  
gegen i ibe r  den  langfr i s t igen  Vorausbe rechnunge n  der  Geze i t en ta fe ln  auf. West l iche 

Winde  b e w i r k e n  bei  H e l g o l a n d  e ine  ErhShung der Wasserstande,  Winde  aus 5st l icher 
Richtung e ine  Erniedr igung.  Zum Beispiel  war  am 26.4.  1978, e i n e m  Tag  mit  Ostwind,  

der  Wassers tand zur Niedr igwasse rze i t  um 55 cm n iedr iger  als vorausberechnet ,  am 
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auf Helgoland yon 15 aufeinanderfolgenden Tagen 
(13.-28. 5. 1980). Aufgetragen wurde der Pegelstand gegen die Uhrzeit (auf Ortszeit korrigiert). Die 
Zahlen an den Enden der Wasserstandslinien geben jeweils das Datum an. Neumondtermin: 

14.5. 1980. Vollmondtermin: 29.5. 1980. Gerasterte Pl~che: Bereich des Clunio-Lebensraums 

17.8. 1978 bei  wes t l i chen  W i n d e n  urn 35 cm hSher. Die Windst~rken l agen  am 

26. 4. 1978 zwischen  20 und  30 Knoten, am 17.8. 1978 zwischen 10 und  20 Knoten. Bei 
g l e i c h e m  Erwar tungswer t  un te r sch ied  sich an den  zwei  Tagen  der  tats~ichlich gemes-  

sene  Pege l s tand  zur Niedr igwasse rze i t  aufgrund der  ve r sch iedenen  W i n d b e d i n g u n g e n  

also um e inen  Meter .  Die mi t t lere  Spr ingniedr igwasser -Lin ie  l iegt  b e i m  He lgo l~nder  

Pegel  40 cm unterha lb  der  mi t t l e ren  Nippniedr igwasser -Lin ie  (MSpNW: 3,25 m, 

MNpNW: 3,64 m). ~.s kann  also aufgrund  der  s tarken Windabh~ng igke i t  in der  HShe der 
Geze i t en  be i  He lgo land  der  normale  Verlauf  des 15t~gigen Spr ing-Nippt iden-Zyklus  

durche inander  geraten,  so dal~ be i sp ie l swe i se  zur Nippn iedr igwasse rze i t  be i  s ta rkem 
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Ostwind der Wasserstand st~irker ffillt als zu e iner  Spr ingniedr igwasserzei t  mit  westli- 
chem Wind. 

Uber  die meiste Zeit des Jahres diirfte jedoch der typische Verlauf des ha lbmonat i -  
gen  Spr ing-Nippt iden-Zyklus  vo rhanden  sein, mit  den  h6chsten Hochwasser-  und  den  
n iedr igs ten  Niedr igwassers t~nden kurz nach  Voll- u n d  Neurnond u n d  mit  dem gering-  
s ten T idenhub  zu_r Zeit der Quadra turen .  Bei Wet ter lagen  mit  a n h a l t e n d e n  W i n d e n  aus 
e iner  Richtung k a n n  dieser ganze  Zyklus in  der H6he gegenf iber  den  Mit te lwer ten 
gesenkt  oder gehoben  sein. Abb. 5 zeigt z.B. den  Wassers tandsver lauf  von den  15 
aufe inander fo lgenden  T a g e n  e ines  Spr ing-Nippt iden-Zyklus .  W~hrend dieser  Zeit  war 
aufgrund  einer  l~ngeren  Ostwind-Wet ter lage  der gesamte  Gezei tenver lauf  nach  u n t e n  
verschoben:  mit  Ausnahme  yon  zwei Tagen  l agen  atle Wasserst~nde zur Niedrigwasser-  
zeit in  der N~he der mi t t le ren  Springniedrigwasser-Linie ,  die me i s t en  sogar wel t  
damnter ,  w~hrend zur Hochwasserzei t  die mitt lere Spr inghochwasser l in ie  nur  selten, 
trod wenn ,  d a n n  knapp  erreicht wurde.  Abb.  6 zeigt fiir e i n e n  a nde r e n  Spr ing-Nipp-  
t idenzyklus  den Wassers tandsver lauf  in  der zwei ten Tagesh~lfte zu e iner  Zeit, da 
westl iche Winde  vorherrschten.  In  dieser  Abb i ldu ng  unterschrei tet  der Pegels tand des 
nachmit tSgl ichen Niedrigwassers  n u t  e inmal  die mitt lere Spr ingniedr igwasser-Linie ;  
dagegen  liegt das Hochwasser  stets deut l ich fiber der mit t leren Nipphochwasser-Linie ,  
meist  auch oberhalb der mit t leren Springhochwasser-Linie.  Hier war also der Wasser- 
s tandsverlauf  w~ihrend des gesamten  Zyklus aufgrund der Windverh~l tnisse  nach  oben  
h in  versetzt. Mit den bier  dargeste l l ten  Zyklen  wurden  sicher nicht  die ex t remen 
Versch iebungen  erfaBt, wie sie bei  anha l t endem Nordwest-  bzw. Ostwind gr6Berer 

16.~ \ \ ," /" ,'" / ,~ / / " ,\6. 
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Abb. 6. Der Wasserstandsverlauf in der zweiten Tagesh~ilfte von 14 aufeinanderfolgenden Tagen 
(4.-18. 8. 1978), infolge ungew6hnl icher  Windbedingungen mit deutl ichen Abweichungen  von den 
erwarteten Wasserst~nden (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  auf t re ten  k6nnen.  Darf iber  h inaus  kSnnen  sich d ie  me teoro log i schen  Einflfisse 
auch  kurzfr is t ig  auswirken ,  werm de r  Wind  sich plStz l ich dreht  (vgl. Da ten  vom 17. und  
18. 8. 1978, Abb.  6). In Z u s a m m e n h a n g  mi t  den  von d e n  Erwar tungswer ten  a bw e ic he n -  
den  Wasserst~inden wi rd  im fo lgenden  u n d  an  spa te re r  Ste l le  zu b e s p r e c h e n  sein, wie  
s t reng das  Clunlo-Schlfipfen auf H e l g o l a n d  zu a l len  Jah resze i t en  mit  den  Spr ingn ied-  
r igwasse rze i t en  synchronis ie r t  se in  muB. 

W a n n  f a l l e n  d i e  C l u n i o - S u b s t r a t e  t r o c k e n ?  I n A b b .  5 u n d A b b .  6 
ist n e b e n  dem Wasse r s t andsve r l au f  und  den  mi t t l e ren  Geze i t en l i n i en  der  Bereich 
e inge t ragen ,  in d e m  die  yon Clunio b e s i e d e l t e n  Subst ra te  l iegen.  Die L e b e n s g r u n d l a g e  
ffir d ie  Clunio-Larven b i l d e n  auf H e l g o l a n d  d ie  s o g e n a n n t e n  "Fabricia-Polster", von 
f ad igen  A l g e n  du rchzogene  Sandpols te r ,  d ie  vo rw ie ge nd  yon d e m  in Sandrbhren  l eben-  
den  Po lychae t en  Pabricia sabella a u f g e b a u t  w e r d e n  und  d e m  Fe l sun t e rg rund  fest 
auf l iegen.  Im He lgo lhnde r  Wes twa t t  w i rd  de r  Un te rg rund  n icht  yon e iner  e inhe i t l i chen  
Fe l sp la t t e  gebi lde t ,  sondern  au fg rund  der  geo log i schen  Schich tung  des  Inselfe lsens  
r a g e n  mehre re  ( jeweils  e in ige  Dez ime te r  hohe) "Schich tkbpfe"  auf, d ie  zur Insel  h in  
f lach und  zum M e e r  h in  stei l  abfal len.  Die  yon Clunio b e s i e d e l t e n  Fabncia-Polster s ind 
haup t sach l i ch  auf den  der  Insel  z u g e w a n d t e n  f lachen H a n g e n  der  Schichtk6pfe  zu 
f inden  (eine ausff ihr l iche Besch re ibung  des  H e l g o l a n d e r  S tandor tes  g a b  Caspers ,  1951). 
Da e in ige  de r  mit  Fabricia-Polstern b e w a c h s e n e n  Schichtkbpfe  f iber  d ie  mi t t le re  Nipp-  
n i ed r igwasse r -L in i e  h inaus ragen ,  re icht  de r  Clunio-Lebensraum auf H e l g o l a n d  vom 
un te ren  Eul i toral  bis  ins Subl i toral .  W e n n  nicht  g e r a d e  d ie  me teo ro log i schen  u n d  d ie  
as t ronomischen  B e d i n g u n g e n  z u s a m m e n  in Richt~mg e ines  hohen  Nied r igwasse r s t an -  
des  wirken ,  wie  es be i  s t a rkem W e s t w i n d  zu den  Quadra tu ren  der  Fal l  ware  (vgl. 
24.5.  1980, Abb.  5), so ist dami t  zu rechnen,  daB e in ige  Clunio-Flachen be i  j e d e m  
Ni e d r igwasse r  wen ig s t ens  s t e l l enwe i se  t rockenfal len .  

AuBer be i  e x t r e m e n  W e s t w i n d w e t t e r l a g e n  ist  auf H e l g o l a n d  also zu  erwar ten ,  dab 
j e d e n  Tag be i  N i e d r i g w a s s e r  e in  Tel l  des  Clunio-Lebensraumes auftaucht .  Aufg rund  
de r  t ag l i chen  V e r s c h i e b u n g  de r  G e z e i t e n  urn ca. 50 M inu t e n  f~illt das  Subst ra t  a l l e rd ings  
j e d e n  Tag  zu e ine r  a n d e r e n  Tagesze i t  t rocken  {z. B. am 14.5.  1980 g e g e n  6 und  18 Uhr, 
a m  22.5 .  1980 g e g e n  12 und  24 Uhr). Diese  t~gl iche  Ver sch i ebung  der  N ied r igwasse r -  
ze i t en  ist im Hinb l i ck  auf modif iz ie r te  t~gl iche  Schlf ipfzei ten von Interesse.  

S c h l i i p f t a g e  

Freilandbefunde 

Von Clunio marinus ist  e ine  s emi luna re  Rhythmik  bekannt ,  d ie  die  Schlf ipf tage 
bes t immt ,und  e ine  d iurnale ,  d ie  d ie  t~gl iche  Schli ipfzei t  betrifft. Im fo lgenden  w e r d e n  
zun~chst  d ie  Schlf ipf tage be t rach te t  werden .  Dabe i  w i rd  d ie  Sommerschw~rmphase  
voranges te l l t ,  we l che  den  Normal fa l l  der  s emi luna ren  Schlf ipfsynchronisat ion wider -  
sp iegel t ,  W~hrend  der  je tz t  e rs tmals  im Fre i l and  ta t sachl ich  ver fo lg ten  Frfihjahrs-  
s c h w a r m p h a s e  b e i  deu t l i ch  t i e fe ren  Wasse r t empe ra tu r e n  (ca. 8°--12 °C) als  im Sommer  
(ca. 14°-18 °C) e rgab  s ich e in  a b w e i c h e n d e s  Verhal ten .  Abb.  7 ze ig t  d ie  Tage  mi t  
Clunio-Schw~rmen im Fre i land .  Da  das  Schw~rmen der  Mficken im F re i l and  sch lech t  zu 
quan t i f i z ie ren  ist, en tspr ich t  d ie  Hbhe  der  Sau len  in Abb.  7 nur  e ine r  g roben  Abscha t -  
zung  der  Anzah l  der  s chw~rmenden  Clunio-Mannchen,  die  be i  e iner  L e b e n s d a u e r  yon 
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Abb. 7. Die Tage mit Clunio-Schw&rmen im Preiland. Absch~tzung der  schw~rmenden  M~nnchen  
pro Minute  im Blickfeld yon ca. 0,25 m 2 Wasserflhche. Hohe, mittlere, n iedr ige Saulen: > 100 bzw. 
60-100 bzw. < 60 c?c~/Minute; Tage ohne  S~ulen: es fand ke in  Schli~pfen und  Schw~rmen s ta t t  
Dicke Linie als Zei tachse und  schwarze S~ulen: die S c h w ~ m d a t e n  wurden  aus Direktbeobachtun-  
gen  im Frei land gewormen. D/Jnne Linie als Zeitachse und  wei~e Saulen: die Schw~nnda ten  
wurden  aus der  Al te rszusammense tzung  yon Larven und  Puppen  im Substrat  erschlossen. ?: Der 

weitere Verlauf der  Schwfirmperiode wurde  nicht  erfa~t, e :  Neumond,  O: Vol lmond 

n u r  w e n i g e n  S t u n d e n  a n  d e m s e l b e n  T a g e  g e s c h l ( i p f t  w a r e n .  D i e  S c h w ~ r m d a t e n  

b e s c h r e i b e n  a l so  g l e i c h z e i t i g  d i e  Sch l f i p f t age .  

S o m m e r. D e r  o b e r e  T e i l  d e r  A b b i l d u n g  z e i g t  D a t e n  fiir  e i n e n  f r f i h e n  A b s c h n i t t  d e r  

S o m m e r s c h w ~ r m p h a s e .  M a n  s i e h t  d i e  s c h o n  v o n  C a s p e r s  (1951) u n d  y o n  N e u m a n n  

(1966) b e s c h r i e b e n e  15 t~g ige ,  a l so  s e m i l u n a r e  S c h l i i p f r h y t h m i k  m i t  S c h l i i p f p h a s e n  v o n  

e t w a  4 T a g e n  u n d  m i t  S c h l i i p f m a x i m a  j e w e i l s  u m  d i e  Z e i t  d e r  S y z y g i e n .  A n  d e n  

d a z w i s c h e n l i e g e n d e n  T a g e n  f i n d e r  m a n  k e i n e  I m a g i n e s .  D ie  T i e r e  d e r  S o m m e r -  

s c h w a r m p h a s e  s c h l f i p f e n  a u f  H e l g o l a n d  in  d e r  Z e i t  y o n  e t w a  M i t t e  J u l i  b i s  M i t t e  

S e p t e m b e r  au f  ca. 5 l u n a r  g e s t e u e r t e  S c h l i i p f z e i t e n  v e r t e i l t  (Caspe r s ,  1951; N e u m a n n ,  

1966}. 
F r ii h j a h r. In  A b b .  7 u n t e n  s i n d  d i e  E r g e b n i s s e  v o n  d r e i  F r f i h j a h r s s c h w S n n p h a s e n  

a u f g e t r a g e n .  A u s  d e n  B e o b a c h t u n g e n  y o n  1980 w i r d  d a s  a b w e i c h e n d e  V e r h a l t e n  d e r  
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Mficken der Frfihjahrsschw~irmphase gegen t iber  den  Sommert ieren  besonders  deutlich. 
An  a l len  Tagen  zwischen Neu-  u n d  Vol lmond war  e in  deut l iches Ctunio-Schwg~rmen zu 
beobachten .  Ffir die zwei  Tage,  von  d e n e n  e ine  Di rek tbeobach tung  fehlte, konnte  das 
S c h w ~ m e n  aufgrund  der Al te r szusammense tzung  der Puppen  im Substrat  mit  Sicher- 
hei t  a n g e n o m m e n  werden.  1979 wurde  das t~gliche S c h w ~ m e n  der  Mficken im Frfih- 
jahr  fiber e i nen  noch l~ngeren  Zei t raum h in  v~rfolgt. Auch hierbei  k o n n t e n  ffir die Tage 
ohne unmi t t e lba re  P re i l andbeobach tungen  aus dem Alter  der Puppen  auf e in  fortlaufen- 
des Schw~rmen geschlossen werden.  1978 wurde  nur  der Beginn  der Schliipfperiode 
nach  dem Winter  direkt erfaBt. Doch konnte  nach  den  Beobach tungen  yon 1979 u n d  
1980 und  aufgrund  des Entwick lungss tandes  von Larven u n d  Puppen  im Substrat  
gleichfalls e in  weiteres  fort laufendes S c h w ~ m e n  der Mficken mindes tens  ffir den  
Verlauf eines h a l b e n  Monats  mit  Sicherheit  a n g e n o m m e n  werden.  Bei der Frfihjahrs- 
schw~rmphase von  C. marinus  auf Helgo land  war also ke ine  15t~gige Schlfipfrhythmik 
zu beobachten ,  wie sie in  der Sommerschwhrmphase  deutl ich wird. Im Verlaufe der 
Fri ihjahrsschw~rmphase fand an  j edem Tag des Spr ing-Nippt idenzyklus  e in  deutl iches 
Clunio-Schw~rmen statt. 

Da im Fre i land weder  e ine  genauere  Quant i f iz ierung des Schlfipfens an  de n  
e inze lnen  Tagen  noch lfingere Beobachtungsze i t raume mSglich waren,  k a n n  abschlie-  
Bend ke ine  sichere Aussage gemacht  werden,  ob das kont inuier l iche  Schlfipfen nicht  
doch noch von e iner  schwachen semi luna ren  Rhythmik mit  hSheren Schlfipfzahlen an 
gewissen  Tagen  fiberlagert  war. W e n n  dies der Hall sein sollte, so l~ge das Schlfipfmaxi- 
mum nach  den  vor l i egenden  Beobach tungen  im Prfihjahr jedoch nicht  wie im Sommer 
zur Zeit der Syzygien, s o n d e m  eher  zu den  Quadraturen.  In j edem Pall dfirften die 
frfiheren A n g a b e n  fiber die Anzahl  der S c h w ~ m p e r i o d e n  im Frfihjahr, indirekt  
erschlossen aus den  Sommerverh~iltnissen und  w e n i g e n  Beobach tungen  an  den  Frfih- 
j ahrs la rvenpopula t ionen  (Caspers 1951, f ibe rnommen von N e u m a n n  1966, 1976a), zu 
korr igieren sein. 

Auch die Gesamtdaue r  der Frfihjahrsschwfirmphase konnte  nicht  exakt  festgestellt  
werden.  1979 wurde  nach  dem Beg inn  der Schw~rmphase an  24 au fe inandef fo lgenden  
Tagen  das Schwfirmen direkt  oder indi rekt  erfaBt. Anschl ieBend muBten die Beobach- 
t u n g e n  abgebrochen  werden.  Aufgrund  der a b n e h m e n d e n  Zah len  sowohl der schw~r- 
m e n d e n  Imagines  als auch der Puppen  u n d  Larven im Substrat  daft  aber  a n g e n o m m e n  
werden,  dab die FrfihjahrsschwS~mphase in  den  fo lgenden  Ta ge n  zu Ende  ging.  1980 
erstreckten sich die Fre i l andergebnisse  n u t  fiber 16 "rage, doch wahrschein l ich  l agen  
sowohl davor als auch danach  noch wei tere  Tage mit  Clunio-Schw~rmen.  Ffir spatere 
Schw~rmtage sprach die Tatsache, dab am Ende tier F re i l andbeobach tungen  noch 
Puppen  u n d  Tiere des sp~ten v ie r ten  Larvenstadiums im Substrat  ge funden  wurden,  die 
sicher in  den  fo lgenden  Tagen  schlfipften. Frfihere Tage mit  Clunio-Schwarmen waren  
anzunehmen ,  da e in  Beginn  der S c h w ~ m p h a s e  mit  so hohen  Schw~irmzahlen, wie sie 
am 14. u n d  15.5. 1980 beobachte t  wurden,  unwahrsche in l i ch  erschien. Die Frfihjahrs- 
schw~rmphase erstreckte sich also jewei ls  fiber mehr  als 15 Tage, wahrschein l ich  fiber 
etwa 4 Wochen. 

Der Beginn  des Schlfipfens nach  dem Winter  ist offensichtlich von der Tempera tur  
abh~ngig,  d e n n  der Anfang  der Friihjahrsschw~irmphase war 1979 nach  e inem extrem 
ka l ten  Winter  20 Tage sparer als 1978. Dabei  lag die Tempera tur  des Oberf l~chenwas-  
sers in  der Helgol~inder Reede an  b e i d e n  Te rminen  zwischen 7 ° u n d  8 °C. Auch 1980 
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mag das Schliipfen von Clunio auf Helgoland  etwa bei  dieser Tempera tur  eingesetzt  
haben,  d e n n  am etwas versp~teten ers ten Beobachtungs termin  be t rug  die Wassertempe- 
ratur 8,5 °C. In bezug  auf die  Mondphase  r ing das S c h w ~ m e n  1978 e i n e n  u n d  1979 zwei 
Tage nach N e u m o n d  an, 1980 wurde  der Beginn nicht  ge na u  erfa8t, viel le icht  lag er 
kurz vor dem Neumondte rmin .  Nach den  b i sher igen  Beobach tungen  l~Bt sich noch nicht  
exakt sagen, wie streng der Anfang  der Fri ihjahrsschw~rmphase an  e ine  best immte 
Mondphase  g e b u n d e n  ist oder ob er sich nu t  nach der  Tempera tur  richtet. Der friiheste 
Termin  fiir den  Beginn  des Schliipfens nach dem Winter  ist wohl etwa Ende April 
(Neumann,  1966). Ein  extrem sp~tes Schw~rmen noch bis Ende Jun i  wurde  1979 nach 
dem kal ten  Winter  beobachtet .  Die Frtihjahrsschw~irmphase k a n n  also je nach der 
Tempera tur  von Jahr  zu Jahr  verschoben zwischen Ende  April  und  Ende  Jun i  l iegen.  

Zusammenfassend  ist zu den  Schl(ipftagen w ~ r e n d  der Frtihjahrs- u n d  der Som- 
m e r s c h w ~ m p h a s e  yon  C. marlnus  auf Helgo land  zu sagen:  Es gibt im Frfihjahr ke ine  
deut l ichen  Schli ipfmaxima von w e n i g e n  Tagen  zur Zeit der Syzygien wie im Sommer, 
sondern  eine durchgehende  Schw~rmphase von etwa e inem Monat.  Der Schl i ipfbeginn 
im Friihjahr k a n n  sich je nach  der Tempera tur  yon Jahr zu Jahr versch ieben  u n d  ist 
vermutl ich nur  schwach mit  der Zeit e iner  bes t immten  Mondphase  korreliert. Bedeuten  
diese Ergebnisse,  dab der Mechan i smus  der s emi luna ren  Schl i ipfsynchronisa t ion  bei  
den  t iefen Fr i ih jahrs tempera turen  nicht  mehr  funktionsf~hig ist? Um diese Frage zu 
kl~ren, wurden  im Labor bei  ve rsch iedenen  Tempera tu ren  Synchronisat ionsversuche 
durchgeffihrt. 

Laboratoriumsbefunde 

Der  He lgo land-S tamm yon C. marinus l~iBt sich auch im Laboratorium semilunar-  
periodisch synchronisieren,  so dab eine der Sommerschw~rmphase en tsprechende  
15t~gige Schlfipfrhythmik auftritt (Neumann,  1976). Hierzu werden  d ie  Tiere e inem 
12,4sti indigen Vibrat ionszyklus  ausgesetzt,  der wie die Geze i ten  seine Phasenlage  
relat iv zum Licht-Dunkel-Zyklus  (LD) yon  Tag zu Tag  verschiebt  u n d  dabei  alle 15 Tage 
in  die gleiche Phasenlage  zum LD kommt (vgl. Abb. 8b; Einze lhe i ten  zu dieser  Zeitge- 
be rwi rkung  in  Neumann ,  1976b). Die synchronis ierende Wirkung  dieses aus Vibrat ions-  
zyklus und  LD kombin ie r t en  15t~gigen Zei tgeberzyklus  wurde  bis jetzt nur  bei  Tempe-  
ra turen  getestet, wie  sie in  etwa zur Zeit der Sommerschw~rmphase auf He lgo land  
auftreten (15°-20 °C). Aufgrund  des a b w e i c h e n d e n  Schli ipfverhaltens der Frei land-  
Miicken im Friihjahr wurden  n u n  erstmals Versuche auch bei  t ieferen Tempera turen ,  
wie sie w~hrend der Frfihjahrsschwhrmphase herrschen (8~-12°C), durchgefiihrt  
(Abb. 8a). Die getestete T e m p e r a ~ r s p a n n e  zwischen 8 ° und  23 °C entspricht  in  etwa den  
Bed ingungen ,  wie sie auf Helgo land  im Jahresablauf  zu den  Schliipfzeiten der Imagines  
gemessen  wurden.  In  A n l e h n u n g  an  die IAchtverhfiltnisse w~hrend  der Schw~rmphasen  
im Frei land (Apri l -September)  wurden  die Versuche bei  L a n g t a g b e d i n g u n g e n  (LD 16:8 
und  LD 14:10) durchgeffihrt. 

Aus den F.rgebnissen wird zweierlei  deutlich. Erstens trat bei  a l len  Tempera turen ,  
im Gegensatz  zu den  F re i l andbe funden  auch be i  de n  tiefen, e ine  klare 15tfigige 
Schliipfrhythmik auf. Al lerd ings  war  die Bal lung der  Schl~ipfzahlen bei  den  Tempera tu-  
t en  un te rha lb  yon  10 °C etwas schwficher als oberhalb  yon  11,5 °C. Zwei tens  ergab sich 
e ine  tempera turabh~ngige  Versch iebung der Schli ipfmaxima in  ihrer re la t iven  Lage 
zum 15tfigigen Zeitgeberzyklus.  Interessanterweise waren  die Phasen lagen  bei  23 °-, 
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Abb. 8a: Die durchschni t t l iche Schlfipfverteilung im 15t~igigen Zei tgeberzyklus bei  ve r sch iedenen  
Temperaturen.  Die Schlfipfzahlen (n) wurden  fiber mehrere  15-Tage-Zyklen {Z) aus mehreren  
synchronis ier ten Schalen  (S) aufsummier t  und  das Ergebnis  zur Verdeut l ichung der  Phasenlage  des 
rhythmisch auf t re tenden Schlfipfmaximums zweimal  n e b e n e i n a n d e r  aufgetragen.  Pfeile: Median-  

Masse 

Abb. 8b. Schematische Darstel lung des Zei tgeberprogramms,  derr~ die Kulturschalen vor dem 
Beginn der  Schlf ipfregistderung fiber mindes tens  zwei 15t~gige Zei tgeberzyklen und  dann  wfih- 
rend der  Registxierung ausgesetzt  waren.  Die senkrechten  Balken repr~sent ieren die 8st0~dige 
Dauer  der  Vibrationszeiten,  e insetzend wie die Gezei ten  alle 12,4 Stunden. Die geraster ten 

Fl~ichen mark ie ren  die Dunkelzei t  des LD 16:8 
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19 °- u n d  16,5 °C-Versuchen ann~he rnd  gleich. Nur be i  den  t ieferen Tempera tu ren  trat 
e ine  deutl iche Versp~tung der Schlfipftage auf. Diese Temperaturabh~ingigkei t  wird in  
Abb. 16 anhand  der Mit te lwerte  nochmals  verdeutl icht ,  mit  e iner  Differenz von n u t  0,2 
Tagen  zwischen den  Mit te lwer ten  yon  16,5 ° und  23 °C (6,5°-Differenz) u n d  7,1 T a g e n  
zwischen 8 ° u n d  14,5 °C (gleichfalls 6,5°-Differenz). Unterha lb  von  15 °C wurde  also e in  
viet s t~ke re r  EinfluB der  Tempera tur  auf die Phasenlage  des Schlfipfmaximums beob-  
achtet als bei  Tempera tu ren  nahe  20 °C. 

Bei en t sp rechenden  Versuchen im LD 14:10 (ohne Abb.) war in  etwa die gleiche 
Synchronisat ion des Schlfipfens u n d  die gleiche Versp~itung der  Schlfipfmaxima bei  
t ieferen Tempera tu ren  zu e rkennen ,  nur  lagen  die Mittelwerte dieser  Versuchsreihe 
jeweils  ca. zwei bis drei  Tage  f ~ h e r  im Zei tgeberzyklus  als im LD 16:8. Diese Verschie- 
b u n g  der Schliipftage durch verschieden  lange  Lichtzeiten wurde  bereits  yon N e u m a n n  
& Heimbach  (1979) ffir Photoperioden von 8-20 Stunden,  a l lerdings nur  fiir 15 °C 
beschrieben.  Man k a n n  also im Labor die Phasenlage  des Schlfipfmaximums im 15t~igi- 
gen  Zei tgeberzyklus  zum e i n e n  dutch die Temperatur ,  zum a nde r e n  dutch die L~nge 
der Photoperiode ver~indern, u n d  zwar bewi rken  tiefere Tempera tu ren  e ine  Versp~itung 
und  kiirzere Lichtzeiten e ine  Vorver legung der Schliipftage. 

Die Laborbefunde fiber die deutl iche Schlfipfsynchronisation bei  t iefen Tempera tu-  
ren  sche inen  im deut l ichen  Widerspruch zu den  Frf ih jahrsf re i landbefunden zu stehen. 
Aufgrund der Laborergebnisse  w~re ffir die Frfi_hjahrsschw~znphase auf He lgo land  (bei 
ca. 8°-12 °C und  14-16 S tunden  Licht) e ine  semi lunare  Schlfipfrhythmik zu erwar ten  
gewesen,  deren  Max imum gegenf iber  der Sommerschw~rmphase tun etwa vier  Tage 
versp~itet ist. Die F re i l andbeobach tungen  zeigten jedoch, dal~ sich die Fri lhjahrst iere 
ganz anders  verhie l ten ats erwartet. Es fehlte jegl iche klare semi lunare  Schlfipfsynchro- 
nisation.  

T~igl iche  Sch l f ip fze i t  

Laboratoriumsbefunde 

Bei der Betrachtung der t~iglichen Schlfipfzeiten der Helgo land-Popula t ion  unte r  
versch iedenen  Tempera tu r -Bed ingungen  werden  die Laborversuche v0rangestel l t ,  weil  
sie die typische d iurnale  Schlfipfsynchronisation widersp iege ln  und  weil  ihre Ergeb- 
nisse aufgrund der g e n a u e r e n  Regis t r ierungsmSglichkei ten klarer  e rsche inen  als die 
Fre i landbeobach tungen .  Wie zur l una ren  wurden  auch zur d iu rna len  Schlfipfzeit von  
Clunio bisher von N e u m a n n  & He imbach  nur  Versuche bei  ca. 15°-20 °C durchgeffihrt 
(Neumann,  1966; Heimbach,  1976, 1978a, b), d .h .  bei  Tempera tu rbed ingungen ,  die 
d e n e n  der Sommerschw~rmphase entsprechen.  Abb. 9 zeigt u n t e n  das typische t~igliche 
Schliipfmuster des He lgo land-S tammes  im Licht-Dunkel-Zyklus bei  20 °C (nach Neu-  
mann,  1966): Die Mficken schlfipften zwischen 15 u n d  21 Uhr, die M ~ n n c h e n  etwas 
friiher als die Weibchen,  so dab das Schlf ipfmaximum der M ~ n c h e n  zwischen 16 u n d  
17 Uhr, das der Weibchen  zwischen 18 u n d  19 Uhr lag. 

In Abb. 9 ist oben  das Ergebnis  e ines  en t sp rechenden  Versuchs bei  12 °C zu sehen,  
also bei  e iner  Temperatur ,  die eher  den  Fr i ih jahrsbed ingungen  auf He lgo land  ent-  
spricht. Man  e rkenn t  bei  e i n e m  e ins t f indigen Kontrollraster ke ine  Versch iebung  des 
gesamten  Schlfipfintervalls gegen i iber  den  Ergebnissen  bei  20 °C. Lediglich das 
Schlfipfmaximum sowohl der Mhnnchen ,  die auch hier  zum Grol~teil ca. zwei S tunden  
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Abb. 9. Die durchschnittliche t~gliche Schlfipfverteilung des Helgoland-Stammes von Clunio 
marlnus bei verschiedenen Temperaturen im kfinstlichen Licht-Dunkel-Zyklus im Laboratorium. 
Die Schlfipfzahlen yon Marmchen und Weibchen sind fiber den st£indlichen Kontrollzeiten aufge- 
tragen. Oben" 12 °C, LD 14:10, Licht 5-19 Uhr, mit 12,4stfindigem Vibrationszyklus, n = 30 dc~ 
bzw. 42 99 (Summenkurve aus 3 Kulturschalen fiber 28 Tage). Unten 20°C, LD 15:9, Licht 
4.30-19.30 Uhr, keine Vibration, n = 131 c~c~ bzw. 166 9 ~ (Summemkurven aus 5 Kulturschalen 

fiber 6 Tage) 

vor den  W e i b c h e n  schlfipften, als auch  das der  We ibchen  lag  e twas  versp~tet,  so dal~ die  
Max ima  aufgrund der  s tf indl ichen Regis t r ierung in  e ine  spatere  Kontrol lgruppe fielen.  

Diese Verspa tung  diirfte auf die  t iefere  Tempera tu r  zurfickzufi ihren sein, da die  ge r inge  

Differenz im LD-Zyklus, d ie  zwischen  den  be iden  Exper imenten  bestand,  nach frfiheren 
Ergebnissen  (Neumann,  1966; He imbach ,  1976} bei  C. m a r i n u s  ke inen  Einflul~ auf die  

t~gliche Schlfipfzeit  hat. Der 12°-Versuch wurde  g le ichze i t ig  zum LD mit  e inem simu- 

l ier ten  Geze i tenzyklus  {Vibrationen) durchgeffihrt  (vgl. Abb. 8b), w a h re n d  die  20 °- 

Daten aus geze i t en f re ien  B e d i n g u n g e n  stamrnten. Trotz des s imul ier ten  Geze i tenzyklus  
im 12°-Versuch ergab  sich ke ine  geze i t enpa ra l l e l e  Versch iebung  der  tf igl ichen Schlfipf- 

zeit  an au fe inande r fo lgenden  Tagen,  wie  sie bei  den  t iefen Frf ih jahrs temperaturen  im 

Fre i land  beschr i eben  w e r d e n  (Abb. 10). 

F r e i l a n d b e f u n d e  

Beim Verg le ich  der P re i l andergebn isse  mit  den  im Laborator ium g e m e s s e n e n  

Schl i ipfzahlen m~issen die  Da ten  auf e in  g le iches  Zei tsystem bezogen  werden.  Deshalb  
w u r d e n  die  Pre i land-Schlf ipfzei ten  auf d ie  Ortszeit  von  H e l g o l a n d  korr igier t  (Ortszeit 

H e l g o l a n d  -k 28 Minu ten  = Mit te leurop~ische  Zeit, MEZ). 
S o in m e r. Aus d e m  Sommer  ex is t ie ren  zur tf igl ichen Schli ipfzeit  nu t  s t ichproben-  

ar t ige neuere  Beobachtungen.  Sie l agen  zwischen  16.50 und 19.15 Uhr (Ortszeit). 

N e u m a n n  (1966) gibt  for die  Sommerschw~rmphase  yon C. m a r i n u s  auf He lgo land  e ine  

tfigliche Schlfipfzeit  von e twa 16 bis 20.30 Uhr (Ortszeit) an. Das kann  man  in e twa  
g le ichse tzen  mit  der  im Laborator ium ermi t te l ten  Schlfipfzeit  von 15 bis 21 Uhr, da 

einersei ts  im Laborator ium nur im Stundenras ter  registr ier t  wurde,  anderersei ts  bei  der 
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Abb. 10. Die t~igliche Verschiebung der Schliipfzeit (atff Ortszeit korrigiert) w~hrend der FdJ_hjahrs- 
schw~rmphase in Relation zu den Hoch- (o) und Niedrigwasserzeiten (O). A: Beginn der t~iglichen 
Schliipfzeit, x: deren Mitre, (x): angenommener Weft fiir die Mitre der Schliipfzeit, - :  keine 
Imagines, _+ : wenige Imagines. Die gestrichelten Linien deuten die Grenzen des im Laboratorium 
und wahrend der Sommerschwfirmphase im Freiland beobachteten Schliipfzeitraums an. SU: 

Sonnenuntergang. Unter der Zeichnung sind die Mondphasen angegeben 

g e g e b e n e n  Versuchsanorduung  auch die ersten und  le tz ten schl i ipfenden Mi icken  

erfagt wurden,  die man  im Fre i land  leicht  iibersieht.  Das he i s t  also, dal] w~ihrend der 

Sommerschw~irmphase im Fre i land  ebenso  wie  in den Laborversuchen bei  ve rsch iede-  
nen  Tempera tu ren  die typische diurnale  Schli ipfsynchronisat ion auf die sp~iten Nach-  

mi t tagss tunden deut l ich  zu e r k e n n e n  ist. D a g e g e n  bie te t  sich w&hrend der Friihjahrs- 

schw~rmphase  auf H e l g o l a n d  ein modif izier tes  Bild der t~iglichen Schliipfzeit.  
F r ii h j  a h r. Im Verlauf  e ines  Spr ing-Nippt iden-Zyldus  wurde  das Schl i ipfen und 

Schw~irmen der w~hrend  der  Pri ihjahrsschw~rmphase t~iglich auf t re tenden  Mticken 

erstmals e i n g e h e n d  beobachtet .  Dabei  wurden  in erster  Linie die s c h w ~ e n d e n  M ~ n -  
chen gez~hlt,  wei l  d iese  aufgrund  ihrer  lebhaf ten  B e w e g u n g  am bes ten  zu erfassen 

waren.  AuBerdem wurde  das Zahlenverh~l tn is  von schlf ipfenden M a n n c h e n  zu schliip- 

f enden  Weibchen  beachtet ,  denn  der  Zeitpunkt,  yon dem an die schl i ipfenden Weibchen  

t iberwogen,  konnte  in e twa als die  Mit te  der  Gesamtschl i ipfzei t  a n g e s e h e n  w e r d e n  (vgl. 
Abb. 9, Labor-Ergebnisse).  H ie rbe i  w u r d e n  die schl i ipfenden Weibchen  anhand  der 

Paare  b e i m  Kopulat ionsflug ermittelt ,  da die  Weibchen  in der Regel  ihre Puppenhi i l le  

nicht  se lbs tandig ver lassen  kSnnen,  s o n d e m  der Hilfe e ines  M~nnchens  bediirfen,  das 

dann sofort anschl ieBend zum Kopulat ionsf lug startet (Hashimoto, 1957). Bereits aus der  
Anzahl  der s c h w ~ m e n d e n  M~nnchen  wurde  dreier le i  deutl ich:  (1) die un tersch ied l iche  

Gesamtzahl  an ve r s ch i edenen  T a g e n  (Abb. 7), (2) der typische zei t l iche Ablauf  des 
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Schw~rmens an den e inze lnen  Tagen  (vergle ichbar  Abb. 9}, (3) - und das war  der  

auffal lendste  Befund - die t~igliche Versch iebung  der Schli ipfzeit  (Abb. 10}. 
An a l len  T a g e n  war  innerhalb  von e twa e iner  Stunde stets e in  steiler Anst ieg  in der  

Anzahl  der schw~rmenden  M~innchen auf den  Wasserf l~chen zu beobachten ,  gefolgt  
von e inem ebenso  s tarken Abfal l  der  Schw~-mzahlen  innerhalb  der  n~chsten Stunde, 

v ie l le ich t  vornehrnl ich infolge von  e iner  Ansamm lu n g  der  M~nnchen  auf den  trocken- 
fa l lenden  Substraten.  Der Beginn  des  Schw~rmens  lieB sich im Frei land an den  Tagen  

19.-22.5.  (Abb. 10) von e i n e m  Boot aus genaue r  feststellen. Dabe i  wurde  deutl ich,  da~ 

erste Mi icken  schon 2-3 S tunden  vor d e m  S c h w ~ m m a x i m t u n ,  d .h .  l ange  vor dem 
Niedr igwasse r  und  damit  be i  noch betr~chtl ich hohen  Wasserst / inden (Pegels tand ca. 

5 m, vgl. Abb. 5) schliipften. Auffa l lend  war, da6 das Schl/Jpfen der MS_nnchen am 20., 

21. und  22. e twa zur g le i chen  Uhrzei t  (ca. 18.30 Uhr) einsetzte.  Die Schw&rmmaxima 

verschoben  sich d a g e g e n  von Tag zu Tag. Insgesamt wird aus der  Atff tragung der  Mitte  

der  t~iglichen Schlf ipfzei ten in Relat ion zu den Hoch-  und  Niedr igwasserze i t en  (Abb. 10) 

deutlich, dab die  Schliipfzeit  der t~gl ichen  Versch iebung  der Geze i t en  folgte. Begin- 

nend  bei  ca. 15 Uhr am 14.5. wander t e  das Schl/2pfmaximum dabei  im Laufe eines 
Spr ing-Nippt iden-Zyklus  bis in die  Nach t  hinein,  um dann bei  Niedr igwasse rze i t en  

g e g e n  3 Uhr morgens  w iede r  auf die  Zei t  des 15-Uhr-Niedr igwassers  umzuspr ingen.  
Vormit tags wa ren  auf He lgo land  nu t  ge legen t l i ch  ve re inze l t e  Imagines  von Ctunio zu 

beobach ten  (z. B. am 20. 5. 1980, 1 <9; am 21.5.  I <9, 2 9}. In den  N~ichten vom 23. und  
24. konnten  S c h w ~ m b e g i n n  und  Schw~rmmaximum nicht  verfolgt  werden;  es wurde  

aber  das Ende  der  n~ichtlichen Schw~rmzei t  in den  fri ihen Morgens tunden  erfaBt, so dab 

man  die Mitte  der  Schl/2pfzeit, w ie  in Abb. 10 angegeben ,  ve rmuten  dfirfte, Die Kontroll- 
g~nge zum j e w e i l i g e n  mi t t~gl ichen Niedr igwasse r  waren  vergebl ich .  Beim n~ichtlichen 

Niedr igwasser  vom 25./26.5. wurden  dann nur noch e inze lne  Imagines  gefunden.  Statt 
dessen war  am 26. erstmals w i e d e r  e in  deut l iches  Clunio-Schw~rnen  (Hunderte  yon 
Imagines)  am Nachmi t t ag  zu verze ichnen .  

Durch die t~gl iche geze i tenpara l le le ,  also t idale  Versch iebung  der  Schliipfzeit  lag 

der  Schl i ipfzei tmi t te lpunkt  meis t  be i  e i n e m  Pegels tand  von 3,5-3,6 m. Bei d ie sem 
Wassers tand war  schon e in  k l e ine r  Tel l  der  Clunio-Substrate, die  auf den  Spi tzen 

e in iger  SchichtkSpfe berei ts  be i  e twa  3,8 m beg innen ,  t rockengefal len .  An  den Tagen  
um die  Quadra tur  (20.-22. 5.) w a r e n  die  Wassers tandswerte  d a g e g e n  zur Mit te  der  

Schli ipfzeit  noch e twas  hSher  als 3,8 m. Das heifJt, die meis ten  Mficken schlfipften 

bereits  zu Zeiten,  als noch kaum Substrat  aufgetaucht  war. Vie l le icht  sind dadurch  die 
For tpf lanzungschancen  an den T a g e n  um die Quadra turen  in der Regel  e twas ger inger  

als an den  ande ren  Tagen.  

G e g e n i i b e r s t e l l u n g  v o n  P r f i h j a h r s -  u n d  S o m m e r s c h w f i r m -  

p h a s e u n d L a b o r v e r s u c h e n. Die Dauer  und der zei t l iche Ablauf  der t~iglichen 
Schl~pf- und  Schw~rmphase  j edes  e inze lnen  Tages  waren  im Friihjahr k a u m  anders  als 

im Sommer  und in den  Laborversuchen.  Auch das auf den  ers ten Blick ers taunl ich 

wi rkende ,  friihe Auftre ten e in iger  M~nnchen  f indet  se ine  Paral le le  in den  Labordaten:  

bei  12 °C schli ipften die  ersten M~nnchen  ca. 3 Stunden, be i  20 °C ca. 2 S tunden  vor dem 
M ax i mum (Abb. 9). Der auffa t lende Unterschied  zwischen  den Ergebnissen  der  Prfih- 

jahrsschw~irmphase und  den  vorhe r igen  Kenntnissen betrifft die t idale  Versch iebung  

der  t~iglichen Schliipfzeit.  Durch diese Versch iebung  ist das Gesamtin terval l  der t~gli- 

chen  Schl i ipfzei ten al ler  Beobachtungs tage  im Frfihjahr gr6fier als im Sommer  und als 
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unter  den  12 °- und  20°-Laborbedingungen.  Aufgrund der Versch iebung der t~gl ichen 
Schlfipfzeiten im Laufe des Spr ing-Nippt iden-Zyklus  lag der Schlf ipfzei tmit telpunkt im 
Frfihjahr stets in  e twa zur Zeit  des g le ichen  Wasserstandes.  Auch w~ihrend der stichpro- 
bena r t igen  Beobach tungen  des Schlfipfens im Sommer waren / ihn l i che  Wasserst~nde zu 
verzeichnen.  Ob sich die Schlfipfzeit im Frei land auch w~hrend  der Sommerschw~rm- 
phase innerha lb  d e r n u r  w e n i g e n  aufe inander fo lgenden  Schw~irmtage in  Abh~ngigke i t  
veto Wasserstand verschiebt,  konnte  aufgrund des ge r ingen  Datenmater ia ls  noch nicht  
endgfilt ig gekl~irt werden.  Vereinzel te  Beobachtungen  an  drei au fe inander fo lgenden  
Tagen  im Sommer (Neumann,  1966) sprachen eher gegen  e ine  t idale Verschiebung.  

T e m p e r a t u r e i n f l u 6  a u f  d i e  D a u e r  e i n z e l n e r  E n t w i c k l u n g s s t a d i e n  

Urn die Tempera tu rabhhng igke i t  der Schlfipfrhythmen bei  Clunio genaue r  zu 
verstehen, mul~ man  auch den  Einflul~ der Tempera tur  auf die Entwick lung  kennen .  Vor 
a l lem der Tempera ture inf lu6  auf die Prozesse kurz vor dem Schlfipfen, also auf die 
Puppenen twick lung  ist von Wichtigkeit .  Es wurde jedoch auch die Embryonalen twick-  
lung  untersucht  {Abb. 11). Diese folgt be im  Helgo land-S tamm von C. marinus  den  
normalen  Regeln zur Temperaturabh~ingigkei t  von Entwicklungsvorg/ ingen,  wie sie ffir 
viele ektotherme Organ i smen  gel ten:  die En twick lungsdauer  l~i6t sich graphisch als 
e ine  mit  s te igender  Tempera tur  abfa l lende  Hyperbel  dars te l len u n d  die Entwicklungs-  
geschwindigkei t  als Reziproke der Entwick lungsdauer  als e ine  mit  der Tempera tur  
aufs te igende Gerade. Dies gilt zumindes t  in  e inem mit t leren  Bereich (8 ° bis 20 °C), in  
dem die Dauer zwischen 24 und  6 Tagen  lag mit  e i ne m Q10 von 2,5. 

Die Dauer der Larva len twicklung wurde  nicht  in  gleicher  Weise fiber den  gesamten  
Tempera turbere ich  verfolgt, da sie bereits  bei  kons tan ten  T e m p e r a t u r b e d i n g u n g e n  
stark var i ieren  k a n n  (Neumann,  1966). Die Temperaturabhf_ngigkei t  liel~e sich nur  
a n h a n d  der jeweils  ers ten Imagines  aus e inem Zuchtansatz genaue r  beschreiben.  Diese 
schlfipffen bei  20 °C nach  2 Monaten,  be i  10 °C nach  etwa vier  Monaten.  Auch  dieses 
entsprfiche der ffir ektotherme Tiere f ibl ichen Temperaturabh~ingigkei t  der  Entwick- 
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fOr die ]~ntwicklungsgeschwindigkeit:  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 d i e s e m  Stadium ein erster Ansatzpunkt  fiir die Vorprogrammierung der semiluna-  
ren Schli ipftage zu  suchen  ist. 

Die  Temperaturabh~ingigkeit  der Puppenentwick lung  ze igt  Abb. 12. W e g e n  der 
st~irkeren Streuung wurden  hier ffir die Dauer des  Puppenstadiums die Einze lwerte  
aufgetragen. Aus den Abbi ldungen  wird deutlich, dab auch die Puppenentwick lung  der 
oben beschr iebenen  Rege l  tier Temperaturabh&ngigkeit  folgt und sich hinsichtl ich der 
Entwick lu n gsgeschwind igke i t  mit  Hilfe yon Regress ionsgeraden beschre iben  lh6t. Die  
A b w e i c h u n g e n  der 24°-Werte von  der Geraden deuten auf e ine  Erniedrigung der Q~o- 
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Werte im oberen  Tempera turgrenzbere ich .  Die Puppendaue r  der M~nnchen  ist deutl ich 
l~nger als die der  Weibchen,  was frfihere Befunde best~tigt  (Neumann,  1966}. Infolge 
der un te rsch ied l ichen  Q10-Werte bei  den  Geschlechtern  vergrSl~ern sich die be i  20 °C 
bes t ehenden  Differenzen mit  s i n k e n d e n  Tempera tu ren  nicht  so stark, wie  es be i  e inem 
gle ichen  Qi0 der Fall  sein w ~ d e .  

E n t w i c k l u n g s v e r l a u f  i m  IV. L a r v e n s t a d i u m  u n d  i n  d e r  P u p p e  

Im Hinbl ick  auf den  Ansa tzpunkt  der Vorprogrammierung der s emi luna ren  
Schltipftage wurde  der Entwicklungsver lauf  im vier ten Larvenstadium unter  verschie- 
d e n e n  Bed ingungen  im Fre i land und  im Laboratorium im e i nz e l ne n  verfolgt. Bereits 
Caspers (1951) fiul~erte die Vermutung,  dali die Sc hw ~mr t hy t hmi k  viel le icht  dutch  eine 
Rhythmizit~t der V e r p u p p u n g  bed ing t  wiirde. N e u m a n n  (1966) konnte  dies d a n n  
a n h a n d  der semi lunar- rhythmisch  auf t re tenden Vorpuppen  und  Puppen  (kurz vor und  
w~hrend der sommerl ichen  Schwfirmphase) nachweisen:  "Die alle 15 Tage auftreten- 
den  Schlfipftermine k S n n e n  daher  weder  in  dem Vorpuppen-  noch in  dem Puppensta-  
dium, sondern  a l le in  in  dem IV. Larvenstadium determinier t  werden.  Die lunare  
Schliipfperiodik beruht  damit  auf e iner  Rhythmik, die den  V e r p u p p u n g s b e g i n n  
best immt" (Neumann,  1966; p. 16). Doch an  welcher  Stelle im Entwicklungsver lauf  des 
IV. Larvenstadiums en t sprechende  Schaltstel len g e n a u  l iegen,  das b l ieb  bisher  unge-  
kl~rt. Um der Antwort  auf diese Fragen  n~iherzukommen, wurde  das IV. Larvens tadium 
in  n e u n  Abschnit te  unter te i l t  (Teils tadien IV-1 bis IV-9) u n d  der Entwick lungsab lauf  
un te r  ve rsch iedenen  B e d i n g u n g e n  verfolgt. 

Teilstadien in  der  E n t w i c k l u n g  des  IV. Larvens tadiums und der  Puppe  

Die Abb. 13 zeigt die Unte r te i lung  des IV. Larvenstadiums yon C. mar inus  in  die 
n e u n  Teilstadien.  Das Stadium IV-1 entspricht  dem frischgeschlfipften IV. Larvensta- 
d ium und  das Stadium IV-9 der Vorpuppe. Bei der A b g r e n z u n g  der e inze lnen  Teilsta- 
d ien  wurden  fiir die M ~ n n c h e n  vor a l lem die thorakalen A n l a ge n  von Beinen,  Fliigeln,  
Hal teren  und  F lugmuskula tu r  verwendet .  Im Abdomen  der M a n n c h e n  ist gleichzei t ig  
die Differenzierung der Hypopygan lage  deutl ich zu sehen. Die G o n a d e n a n l a g e  der 
M~innchen verhndert  dagegen  ihre Lage und  GrS~e w~hrend der Larvalentwicklung 
kaum;  sie wurde deshalb in  Abb. 13 nicht  e ingezeichnet .  Bei den  Weibchen  erfolgte die 
Unterscheidung hauptsachl ich  aufgrund  der abdomi na l e n  I ma g i na l a n l a ge n  von Ovar 
u n d  Gallertdriise, u n d  zwar nach deren  Lage und  Ausdehnung .  Die thorakalen  A n l a g e n  
der Weibchen  s ind en t sp rechend  dem reduzier ten  For tbewegungsappara t  n u t  relativ 
klein;  ihr Entwicklungsfortzchrit t  ist deshalb  schlechter zu verfolgen. 

Im fo lgenden  werden  e in ige  Einze lhe i ten  zur Unte rsche idung  der n e u n  Tei l s tad ien  
genannt .  Im Stadium 1V-1 u n d  IV-2 s ind die M a n n c h e n  u n d  Weibchen  schlecht vone in-  
ander  zu unterscheiden,  da die I m a g i n a l a n l a g e n  noch sehr k le in  s ind (die Extremitaten-  
an l agen  sind in  IV-1 nur  als kreisfSrmige Hypodermiswucherungen  zu e rkennen ,  in  IV- 
2 e rheben  sie sich d a n n  zapfenfSrmig aus e iner  Hypodermise insenkung) .  Die G o n a d e n  
(in Abb. 13 oben  nicht  e ingezeichnet)  s ind bei  be iden  Geschlechtern  nach  Lage u n d  
GrSlSe bis Tei l s tad inm IV-4 k a u m  zu unterscheiden.  Erst von da an  be g i nn t  die Vergr6- 
15erung des Ovars, die ab Te i l s tad ium IV-6 sehr deutl ich wird. Die paa r igen  A n l a g e n  der 
Gallertdriise sehen  be i  den  We ibchen  in  IV-1 und  IV-2, solange sie noch nicht  mi te inan-  
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der verschmolzen sind, der  Hypopygan lage  der M~innchen sehr ~hnlich. Die sichersten 
Merkmale  zur Unte rsche idung  der Geschlechter  im Tei l s tad ium IV-1 s ind daher  die 
An lagen  von Fl i igeln u n d  Halteren" die Hi ige lan lage  des Mhnnchens  ist fast so groB wie 
die Beinanlage  im Mesothorax, w~hrend  die rudiment~ire Fl~igelanlage des Weibchens  
k a u m  zu e rkennen  istl die Ha l t e renan lage  ist be im M h n n c h e n  in  IV-1 zwar noch sehr 
klein,  aber  immer  vorhanden,  be im Weibchen  fehlt sie ganz .  Im Stadium IV-2 hilft d a n n  
zur Unterscheidung noch die deut l icher  werdende  erste Anlage  yon F lugmusku la tu r  
u n d  die A n n ~ h e r u n g  der  b e i d e n  H~lften der Gal ler tdr i i senanlage  be im  Weibchen.  

Ab Stadium IV-3 ist bei  den  M a n n c h e n  bereits  e ine  spiral ige Einro l lung  der 
Ext remi ta tenan lagen  zu e rkennen ,  die im fo lgenden  immer  deut l icher  wird. Im Stadium 
IV-4 wird die An lage  der dorsalen Langsmuskula tur  erstmals sichtbar, im Abdomen  
nahe rn  sich die b e i d e n  H~lften der Hypopyganlage  e inander  an .  Ab Stadium IV-5 
werden  L~ngs- und  Dorsovent ra lmuskeln  deutl icher  sowie die Gl iederung  der Extre- 
mitaten.  Die Stadien IV-6, IV-7 u n d  IV-8 lassen sich am bes ten  nach  der A u s d e h n u n g  
der Fl i igelanlage bes t immen.  Das Stadium IV-9, die Vorpuppe, ist bei  den  M h n n c h e n  
durch eine starke Thoraxschwel lung  gekennzeichnet ,  die auf den  groBen A n l a g e n  des 
For tbewegungsappara tes  (deutlich gegl ieder te  Beinanlagen,  stark gefaltete Flf igelanla-  
gen} beruht.  Die Hypopygan lage  reicht vom 9. bis ins 8. Abdomina l segmen t  h inein .  

Die Weibchen  s ind ab Stadium IV-3 zurnindest  im gefarbten  Pr~parat gut  an  der 
verschmolzenen  Gal ler tdrf isenanlage  im 9. Abdomina l segmen t  zu e rkennen ,  deren  
GrSBe und  A u s d e h n u n g  flit die Unte rsche idung  der  nachs ten  vier  Tei ls tadien  aus- 
sch laggebend  ist. Im Stadium IV-4 streckt sich die Drf isenanlage nach  vorn, im Stadium 
IV-5 hat sie die Segrnentgrenze  zum 8. Abdomina l segmen t  erreicht, im Stadium IV-6 
fiberdeckt sie die im h in t e ren  Teil  des 8. Abdomina l segments  l i e ge nde n  Spermatheken-  
anlagen.  Diese wurden  in  Abb. 13 nicht  e ingezeichnet ,  da sie in  fri iheren und  spateren 
Stadien nur  schwer zu f inden  sind. Ab Stadium IV-7 n immt  die Gal ler tdr i isenanlage,  die 
vorher mehr oder wen ige r  platt  war, stark an Volumen zu. Sie be g i nn t  sich d a n n  mit  
Sekret (keine Anfa rbung  mit  Borax-Karmin) zu fiillen. Auch die Ovar ien  k 6 n n e n  ab 
Stadium IV-7 aufgrund  ihrer s tarken Gr6Benzunahme und  der starker hervor t re tenden 
E ian lagen  als Unte r sche idungsmerkmal  he rangezogen  werden.  Im Stad ium IV-8 wird 
die Gl iederung  der Extremita ten deut l icher  u n d  das Ovar erstreckt sich vom 7. bis  ins  6. 
Abdomina lsegment ,  yon  der  Gal ler tdrf isenanlage gefolgt oder geschoben.  Das S tad ium 
IV-9, die Vorpuppe, ist an  der Thoraxschwel lung zu e rkennen ,  auch w e n n  diese dutch  
die reduzier ten  Extremitaten-  u n d  F l i ige lan lagen  n icht  so ausgepragt  ist wie be i  de n  
M~unchen~ das Ovar reicht im Vorpuppens tad ium mindes tens  bis i n  das 5. Abdomina l -  
segment  h ine in  und  die Gallertdri ise ftillt die letzten drei Segmente  fast vollst~_udig aus. 

Bei der Betrachtung der L IV-Stadien wurde zur Abgrenzung  oft e in  Merkmal  
besonders  hervorgehoben,  doch soll ten bei  der Bes t immung der Stadien jeweils  alle 
Imag ina l an l agen  z u s a m m e n  betrachtet  werden.  Wie im fo lgenden  bei  der  Betrachtung 
der I-Iaufigkeiten der  n e u n  L IV-Stadien in  e iner  Populat ion nachgewiesen  wird, ent-  
spricht jedes Tei l s tad ium ungefiLhr e inem 2-Tages-IntervaI1 in  der En twick lung  bei  
19 °C im Laboratorium bez iehungsweise  bei  den  F r e i l a n d b e d i n g u n g e n  der Sommer-  
schwarmphase.  

Das Puppens tad ium konnte  aufgrund  der z u n e h m e n d e n  Chi t inver fa rbung von  wei~ 
nach dunke lb raun  be i  den  M~innchen in  fiinf, bei  den  Weibchen  in  drei Tei l s tad ien  
unter te i l t  werden.  Diese Unte r te i lung  entspricht  bei  19 °C etwa 1-Tages-Abst~nden.  
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T e i l s t a d i e n z u s a m m e n s e t z u n g  in Freiland- und Laborpopulaf ionen 

A n h a n d  d e r  H ~ u f i g k e i t  d e r  o b e n  b e s c h r i e b e n e n  9 T e i l s t a d i e n  i n  d e r  P o p u l a t i o n  

w u r d e  d e r  E n t w i c k l u n g s v e r l a u f  i m  IV, L a r v e n s t a d i u m  u n t e r  v e r s c h i e d e n e n  B e d i n g u n -  

g e n  ve r fo lg t .  D i e  A b b i l d u n g e n  14 u n d  15 z e i g e n  d i e  E r g e b n i s s e  ffir h o h e  u n d  t i e f e  

T e m p e r a t u r e n  i m  P r e i l a n d  u n d  i m  L a b o r a t o r i u m .  A b g e b i l d e t  w-urden  h i e r  j e w e i l s  d i e  

D a t e n  f/Jr d i e  M ~ n n c h e n .  D i e  W e i b c h e n  l i e f e r t e n  g a n z  & h n l i c h e  Bi lder .  D i e  D a t e n  d e r  

S t a d i e n z u s a m m e n s e t z u n g  i m  L a b o r a t o r i u m  w a r e n  j e w e f l s  n i c h t  so  k l a r  w i e  d i e  a u s  d e m  

P r e i l a n d .  Das  m a g  d a r a n  l i e g e n ,  d a b  d i e  S y n c h r o n i s a t i o n  i m  L a b o r a t o r i u m  m e i s t e n s  

n i c h t  g a n z  so  e x a k t  i s t  w i e  d i e  i m  P r e i l a n d  w S h r e n d  d e r  S o m m e r s c h w ~ r m p h a s e .  
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Abb. 14. Die H~ufigkeit  der  Tei ls tadien  des IV. Larvenstadiums und  der  Puppen  (M~innchen) im 
Verlauf des 15t~igigen Zei tgeberzyklus  (Preiland: Gezeiten,  Laboratorium: Vibrat ionszyklus im LD 
16:8 vgl. Abb. 8b). Die fiinf ve r sch iedenen  Gr0Ben yon Punkten  s tehen  in ans te igender  Reihenfolge 
ffir I Tier, 2-5, 6--10, 11-20, 21-30 Tiere, + :  Hauptschli ipftage der Imagines.  (a) Freiland, 
Sommerschw~rmphase.  Die im Laufe e ines  Spring-Nippt iden-Zyklus  (4.-17.8.) e rmi t te l ten  Daten  
wurden  zur Verdeut l ichung der  zei t l ichen ~ n d e r u n g e n  doppel t  aufgetragen.  An der Zeitachse 
wurde der  Voll- und  Neumondte rmin  gekennzeichnet .  (b) Laboratorium, 19 °C. Die Anzah len  ffir 
e inen  Zyklus wurden  aus mehreren  Versuchen  zusammengefa~t  und  dann  doppel t  aufgetragen.  
Horizontale Balken: Erwartungswerte  f ib das Auftreten yon Puppen. (c) Laboratorium, 9 °C. Die ~ir 
den  15-Tage-Zyklus gesammel ten  Daten  wurden  mehrfach h in te re inander  aufgetragen.  Das Raster 
kermzeichnet  e ine Larvengmppe,  die vermut l ich  zu e inem semi lunaren  Schli ipfzeitpunkt geh0ren  

wiirde. Weitere A n g a b e n  vgl. (b) 
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F r e i 1 a n d - S o m m e r s c h w ~ r m p h a s e. Die Daten der Sommerschw~rmphase  
werden  an erster SteUe betrachtet,  weil  sie den Entwicklungsver lauf  am deut l ichs ten 
verfolgen lassen (Abb. 14a). Larven der Stadien IV-1 bis IV-3 waren  an  fast a l len  Ta ge n  
des ha lbmona t igen  Zyklus zu f inden  (ihr Feh len  an  e in igen  Stel len ist wahrscheinl ich  
auf die ger inge ProbengrSl3e zuriickzuffihren). Bei den  grSl~eren L IV-Stadien (IV-4 bis 
IV-9) wird dagegen  e ine  semilunar- rhythmische  Gesetzm~l~igkeit e rkennbar .  Es ist an 
j edem Probentag n u t  jewei ls  e ines  der grSl~eren L IV-Stadien schkverpunktm86ig vertre- 
ten. Das Maximum der Stadien verschiebt  sich dabei  kont inuier l ich  von Probentag zu 
Probentag,  und  zwar b e g i n n e n d  bei  S tadium IV-4 etwa zur Zeit e ines  Syzygientermins  
(ira Beispiel  Neumond)  bis zum Stadium IV-9 u n d  d a n n  wei ter  bis ins  Puppens tad ium 
zur Zeit  des fo lgenden  Syzygientermins  (im Beispiel Vollmond}, an  de m die Schltipftage 

der  Imagines  einsetzen.  
L a b  o r a t o r i u m ,  19 °C (Abb. 14b). Hier  war  die Ver te i lung ~hnl ich wie  be i  der  

Sommerschw~rmphase im Fre i land  (Abb. 14a), auch w e n n  die S t reuung der Daten  
betr~chtl ich grbl~er war. Ebenso wie im Fre i land  fanden  sich im Laboratorium t~glich 
die j u n g e n  Tei ls tadien IV-1 bis IV-3, u n d  im Auftreten der ~lteren Stadien (IV-4 bis IV-9) 
zeigte sich die oben  beschr i ebene  semilunar- rhythmische  Gesetzm~iBigkeit. Aus metho- 
d ischen Gr i inden konn t en  die Puppen  in  den  Laborversuchen nicht  miterfa6t werden,  da 
sie sich im Gegensatz  zu den  Larven dutch  ger inge  mechanische  Erschii t terung der  
Kulturschalen nicht  aus dem dichten Substrat  hervortre iben lieBen u n d  e in  wiederhol tes  
Aus lesen  der Puppen  aus den  la rva len  RShrengespinsten die Kultursubstrate  u n d  damit  
den  Versuchsablauf  gestSrt hatte. 

Bei dem Vergleich der Labordaten mit  dem Frei land soll der Tag des semi lunar-  
rhythmisch wiede rkeh renden  Schl i ipfmaximums als Bezugspunkt  dienen.  Das ist auf 
Helgo land  der Tag nach  den  Syzygien, also der Tag nach  Voll- bzw. Neumond,  u n d  im 
Labor der ."Tag 11" des 15tagigen Zeitgeberzyklus.  Vergleicht  m a n  den  Tag, an  dem 
jeweils  in  ha lbmona t igem Abs tand  die Entwicklung  vom Stadium IV-3 an  aufwarts 
weitergeht,  so ergibt  sich fiir das Frei land e in  Terrain etwa drei Tage vor Voll- oder 
Neumond  und  fiir das Laboratorium etwa der "Tag 7" des Zeitgeberzyklus.  Insgesamt 
errechnet  sich daraus ftir den Verlauf der semilunar- rhythmisch synchronis ier ten Diffe- 
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Angaben vgl. Abb. 14 
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renz ie rung  vom Stadium IV-4 bis  zum Beginn  des Puppens tad iums  e in  Zei t raum von 
etwa 15 Tagen,  u n d  zwar sowoht be i  d e n  19°-Laborbedingungen als auch be i  tier im 
g le ichen  Tempera turbere ich  l i e g e n d e n  Sommerschwfirmphase im Freiland. 

F r e i 1 a n d -  F r i i  h j a h r s s c h w ~ r m p h a s e. Die Differenzierung der Larven der  
Frfihjahrsschw~rmphase im Hreiland dauer t  aufgrund  der t iefen Tempera tu ren  l~nger  
als bei  den  hSheren  Tempera tu ren  in  Laboratorium u n d  Hreiland. Sie wurde  deshalb  
fiber e i nen  wesent l ich  grSBeren Zei t raum als e i ne n  Spr ing-Nippt iden-Zyklus  verfolgt 
(Abb. 15). Die Fr i ih jahrsdaten s ind  in  zweier le i  Hinsicht  interessant .  Zum e i n e n  er lau-  
ben  sie Aussagen  fiber die Uberwin te rungss tad ien ,  zum ande ren  fiber den  zei t l ichen 
Verlauf der Imagina l sche ibendi f fe renz ie rung  vor de n  n ich t - semi lunar - rhy thmischen  
Schliipftagen. 

Im Rahmen dieser Arbei t  konnte  der erste Punkt  nicht  n~her  untersucht  werden.  
Dazu sei nu t  folgendes gesagt. Beim Beginn  der Beobachtungen,  Mitte M~irz, lag die 
Mehrzahl  der Larven im Stadium IV-2/3 vor. Welter  entwickel te  Tiere w u r d e n  nicht  
gefunden.  Die Tiere i iberschrei ten also offensichtlich das Entwick lungss tad ium IV-2/3 
nicht, werm es im Laufe des Winters  erreicht wird. Welche Faktoren d iesen  win te r l i chen  
Entwicklungss topp steuern, konn te  noch nicht  gena u  analysier t  werden.  Durch Kurztag- 
b e d i n g u n g e n  a l le in  (LD 10:14 bei  20 °C) wurde  die En twick lung  be im Helgoland-  
Stamm yon C. m a r l n u s  im Laboratorium nicht  unterbrochen,  doch m6gl icherweise  
verursachen in  He lgo land  n iedr ige  Tempera tu ren  u n d  Kurz t agbed ingungen  z u s a m m e n  
eine Quieszens  der Larven (Neumann,  1966). DaB bei  der Beend igung  der Winterruhe 
die Tempera tur  e ine  maBgebliche Rolle spielt, das zeigte berei ts  der Vergleich des 
Schl i ipfbeginns in  ve r sch iedenen  Jahren.  Die Entscheidung,  ob dabe i  der allm~_hliche 
Anst ieg  der Wasser tempera tur  oder das Uberschrei ten e iner  Tempera turschwel le  oder 
kurzfristige Temperaturspi tzen,  wie  sie bei  Niedrigwasser  im Westwatt  auftreten k6n- 
n e n  (vgl. Abb. 2, 3, 4), als S ignal  wi rksam sind u n d  ob d a n e b e n  zus~itzlich die zuneh-  
mende  Photoperiode von  Bedeu tung  fiir die Ausl6sung der Wei te ren twick lung  ist, muff 
zuki inf t igen Exper imen ten  vorbeha l t en  b le iben .  

Bei der Differenzierung der Larven u n d  Puppen  war im Frfihjahr auf Helgo land  
ebenso  wie be i  d e n  Schli ipftagen (vgl. Abb.  7) ke ine  semi lunare  Rhythmik zu e r k e n n e n  
(Abb. 15). Vom Beginn  der  Regis t r ierung an  war, mit  Ausnahme  von  e in  paar  Nachziig- 
lern, para l le l  zur a n s t e i g e n d e n  Wasser tempera tur  e in  kont inuier l icher  Anst ieg  in  der  
En twick lung  der gesamten  Populat ion zu beobachten.  Dabei  setzte die Wei terentwick-  
lung,  ~hnlich wie  be i  der semi lunar -per iod ischen  Larvendifferenzierung,  mit  dem 
Stadium IV-4 ein. Die ers ten Puppen  t raten nach  gut zwei Mona ten  auf u n d  nach 
wei te ren  n e u n  Tagen  die ers ten Imagines.  In den  fo lgenden  gut  14 T a g e n  waren  darm 
im Substrat  der Probenf lachen haupts~chl ich Puppen  und  nu t  noch wen ige  Larven zu 
f inden;  gleichzei t ig war  aufgrund  der f eh lenden  semi lunar -per iod ischen  Synchroni-  
sation das kont inuier l iche  Schlfipfen der Imagines  zu beobachten.  

L a b o r a t o r i u m ,  9 °C (Abb. 14c). Im Laboratorium war auch bei  t iefen Tempera-  
turen  die semi lunare  Schli ipfrhythmik klar  ausgepr~gt  (Abb. 8.) Deshalb mii f te  hier 
auch in  der La rvenzusammense tzung  e ine  Rhythmik nachweisbar  sein. Aufgrund  der 
l ange ren  Hntwicklungszei t  bei  e iner  10 ° t ieferen Tempera tur  dfirfte jedoch der Anst ieg  
der Stadien IV-4 bis IV-9 in  Abb. 14c n u t  etwa halb  so steil ver laufen wie in Abb.  14a 
u n d  b. AuBerdem w~re, da die Schlfipftage im Kalten starker s t reuten als bei  hohen  
Tempera tu ren  (vgl. Abb.  8), mit  e iner  noch s t ~ k e r e n  St reuung in  der Stadienzusam- 
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m e n s e t z u n g  zu rechnen.  Unter  d i e s e n  Vorausse tzungen  war  zu erwar ten ,  dab  b e i  de r  
t ie fen  Tempera tu r  g l e i chze i t i g  mehrere ,  s emi luna r - rhy thmisch  synchronis ie r te  Larven-  
g r u p p e n  pa ra l l e l  l au fen  u n d  in ihrer  H~uf igke i t sve r te i lung  nu t  unde u t l i c h  zu t r ennen  
sind. 

En t sp rechendes  ze ig t  s ich  in Abb.  14c. Die mi t t l e ren  S t ad i en  (IV-4 b is  IV-6), d ie  be i  
19 °C im Labora tor ium e ine  besonde r s  groBe S t reuung  aufwiesen,  t a s sen  b e i  9 °C gar  
k e i n e  Per iod ik  e rkennen .  Doch das  oben  Gesag t e  mach t  wahrsche in l ich ,  dab  sich h in ter  
de r  fast gleichm~iBig w i r k e n d e n  Zusammense t zung  der  mi t t l e ren  L IV-S tad ien  doch e ine  
Rhythmik  verbirgt ,  zuma l  be i  den  le tz ten  S tad ien  (IV-7 bis  IV-9) d ie  s e mi luna re  Gese tz -  
m~Bigkeit  s ichtbar  wird.  Und  zwar  zeigt  s ich dabe i  e in  f l achere r  Ans t i eg  in  der  
S t a d i e n z u s a m m e n s e t z u n g  als  be i  19 °C und  auch e in  e n t s p r e c h e n d  grSBerer A b s t a n d  
zwischen  dem M a x i m u m  des  S tad iums IV-9 (Tag 4 des Ze i tgeberzyk lus )  und  den  
Schlfipftagen.  Dieser  A b s t a n d  entspr icht  recht  gut  der  be i  E inze lansa t zen  e rmi t te l t en  
Puppenze i t  be i  e n t s p r e c h e n d e n  Tempera tu r en  (vgl. Abb.  12). Die re la t iv  ge r ingen  
A n z a h l e n  des  S tad iums IV-9 dfirften sich dadurch  erk l~ren  lassen,  dab ebenso  wie  die  
Puppen  auch die  V o r p u p p e n  fester  im Subst ra t  s i tzen als d ie  j i ingeren  Larven. Die 
re la t iv  ge r inge  Zahl  de r  S t ad i en  IV-1 bis  IV-3 in  Abb.  14c ist  darauf  zttri ickzuffihren, dab 
be i  den  P robennahmen  bevorzug t  a l te re  Larven e n t n o m m e n  wurden ,  we l l  be i  der  t iefen 
Tempera tu r  Larvenmate r i a l  nur  beg renz t  zur  Verff igung s tand und  im Hinb l i ck  auf e ine  
Aussage  fiber die  V o r p r o g r a m m i e r u n g  d ie  ~l teren S tad ien  von grSBerer Bedeu tung  
waren.  

D i e  V o r p r o g r a m m i e r u n g  d e r  s e m i l u n a r - r h y t h m i s c h e n  S c h l i i p f t a g e  w ~ i h r e n d  
d e r  E n t w i c k l u n g  b e i  v e r s c h i e d e n e n  T e m p e r a t u r e n  

Im Labora tor ium w a r  in Ve r suchen  zwischen  14,5 ° und  23 °C ann~he rnd  d ie  g l e i che  
Phasen l age  der  s e m i l u n a r e n  Schl f ipfver te i lung zu b e o b a c h t e n  (Mit te lwer t  u m  den  "Tag  
11" im Ze i tgeberzyk lus ,  vgl .  Abb.  8). Bei t ie feren T e m p e r a t u r e n  (8°-13,5 °C) t ra ten  
d a g e g e n  deu t l i che  P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n  im Sinne e ine r  Versp~ tung  auf. Da  d ie  
15t~gigen Schlf ipf termine auf  e ine r  en t sp rechenden  Rhythmik  der  V e r p u p p u n g  be ru -  
hen  u n d  d iese  V e r p u p p u n g e n  durch  e inen  e n d o g e n e n  Ze i tmeBmechan i smus  kontrol-  
l ier t  w e r d e n  (Neumann,  I966), s tel l t  s ich in  d i e sem Z u s a m m e n h a n g  als ers tes  d ie  Frage :  
in w e l c h e m  MaBe wi rd  der  V e r p u p p u n g s t e r m i n  von de r  T e mpe ra tu r  modif iz ier t?  

Dazu  w u r d e n  in  Abb.  16 zun~chst  d ie  P h a s e n l a g e n  der  mi t t l e r en  Schl f ipfze i tpunkte  
im 15tagigen  Ze i t gebe rzyk lus  b e i  den  ve r s ch i e de ne n  T e m p e r a t u r e n  (Abb. 8} e inge -  
ze ichnet .  Damn w u r d e n  e n t s p r e c h e n d  den  Ergebn i s sen  in  Abb.  12 d ie  e n t s p r e c h e n d e n  
Zei ten  der  P u p p e n d a u e r  von den  Schl f ipfze i tpunkten  aus  abge t r agen ,  so daB d ie  Pha-  
s e n l a g e n  der  durchschni t t l i chen  V e r p u p p u n g s z e i t p u n k t e  gegenf ibe r  d e m  Ze i tgebe r -  
zyklus  resul t ier ten.  Dabe i  wi rd  deut l ich,  dab der  V e r p u p p u n g s z e i t p u n k t  e ine  deu t l i ch  
ge r inge re  Tempera tu rabhf ing igke i t  aufweis t  als der  Schlf ipfzei tpunkt .  So e rgab  sich 
z. B. zwischen  den  Schl f ipfmaxima b e i  8 ° und  23 °C e ine  Differenz von e twa  acht  Tagen,  
d a g e g e n  waren  es be i  den  V e r p u p p u n g s t e r m i n e n  nut  Dif ferenzen von e twa  zwe i  T a g e n  
be i  den  M~nnchen  und  e twa  drei  T a g e n  be i  den  Weibchen .  Es ist  be sonde r s  he rvorzuhe-  
ben,  dab der  V e r p u p p u n g s t e r m i n  d a b e i  j ewei l s  um den  "Tag  7" des  15t~gigen Ze i tge-  
berzyk lus  l ag  (bei den  M~nnchen  meis t  "Tag  6", be i  den  W e i b c h e n  meis t  "Tag  8"). Der 
Ve rpuppungs t e rmin  hat te  also im Gegensa t z  zu den  Schlf ipf tagen f iber  e inen  re la t iv  
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Einzelheiten im Text 

gro6en Tempera turbere ich  e ine  ers taunl ich g le ichb le ibende  Phasenlage  im 15t~gigen 
Zyklus. Daraus e rgeben  sich zwei wicht ige  Interpretat ionen.  (1) Es gibt hinsicht l ich der 
Wirkung  des semi lunar - rhy thmischen  Ze i tme6mechanismus  e ine  we i tgehend  tempera-  
tu runabh~ng ige  Schaltstelle fiir die Verpuppung.  (2) Die un te rsch ied l ichen  Phasenla-  
gen  der Schli ipfvertei lungen,  wie sie bei  den  versch iedenen  Tempera tu ren  beobachte t  
wurden,  be ruhen  im wesen t l i chen  auf der Temperaturabh~ingigkei t  der Puppenzeit .  
Letzteres wirkte sich vor a l lem im t iefen Tempera turbere ich  aus. Zwischen 15 ° und  25 °C 
war die Temperaturabh~ingigkei t  der Puppenzei t  dagegen  so ger ing  (vgl. Abb. 12), dab 
inne rha lb  dieser Spanne  trotz e iner  Differenz yon 10 ° die Phasenlage  der Schliipfvertei- 
l u n g e n  nahezu  gleich b l ieb  (Abb. 8). 

In e inem zwei ten  Schritt k a n n  n u n  wei ter  gefragt werden,  ob der  Verpuppungszei t -  
punk t  (urn den "Tag 7" des s emi luna ren  Zeitgeberzyklus) die e inzige Schaltstelle ist, an  
der der semi lunar- rhythmische  Zei tmeBinechanismus die Synchronisat ion der Popula-  
t ion kontrolliert.  W e n n  das der Fall  w/ire, wiirde ma n  erwarten, dab e in  kurz vor der 
Ve rpuppung  l i egendes  Hntwicklungss tadium als Wartes tadium dient, w e n n  Larven 
aufgrund ihrer d ive rg ie renden  Entwick lungsze i ten  das verpuppungsf~hige  Larvenalter  
(Teils tadium IV-9) an  a l l en  Tagen  des 15t~igigen Zyklus erre ichen kSnnten.  Mit ande ren  
Worten: Larven dieses Wartes tadiums mill]ten in  der Populat ion an  a l len  Tagen  zwi- 
schen zwei Ve rpuppungs t e rminen  auftreten und  sie miiBten dari iber  h inaus  in  ihrer 
re la t iven H~iufigkeit jewei ls  zwischen zwei Verpuppungs te rminen  zunehmen.  Dieses 
miiBte fiir alle Tempera tu ren  zwischen 8 ° und  23 °C gelten. Eine derart ige Hrwartung 
k a n n  a n h a n d  der Te i l s t ad ienzusammense tzung  der Larvenpopula t ion  iiberpriift werden  
(Abb. 14). 

Bereits N e u m a n n  (1966) beobachtete ,  dab bei  sommerl ichen  Tempera tu ren  das 
Stadium IV-9 (Vorpuppe) nur  unmi t t e lba r  vor der Ve rpuppung  zu f inden  war. Es miiBte 
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dahe r  en twede r  das  W a r t e s t a d i u m  kurz  davor  I i egen  oder  a b e t  es miiBte e ine  kompl i -  
z ie r te re  En twick lungss teuerung ,  als  zun~chst  erwartet ,  s tatff inden.  Die  A b b i l d u n g e n  
14a, b und  c bes t~t igen,  dal~ das  S tad ium IV-9 nur  kurz w ~ t .  Darf iber  h inaus  wi rd  
s ichtbar ,  dab  ke ines  de r  sp~ten Te i l s t ad i en  als  Wa r t e s t a d ium diente ,  sonde rn  dab  d ie  
Imag ina l sche ibend i f f e r enz i e rung  bere i t s  ab  Te i l s t ad ium IV-4 deu t l i ch  semi luna rpe r io -  
d isch synchronis ier t  ist. Ein War t e s t ad ium wird  dahe r  be i  den  somme r l i c he n  T e m p e r a -  
tu ren  in Abb.  14a und  b im frfihen Te i l s t ad ium IV-3 deuthch ,  yon  d e m  aus d ie  Entwick-  
lung  j ewei l s  um den  "Tag  7" irn Ze i t gebe rzyk lus  (Laborpopulat ion)  bzw. dre i  Tage  vor 
den  Syzyg ien  (Fre i landpopula t ion)  fortschreitet .  Dieses  W a r t e s t a d i u m  IV-3 k a n n  abe t  
n icht  das  oben geforderte ,  vor de r  V e r p u p p u n g  l i e g e n d e  Wa r t e s t a d ium sein, d a  d ie  
En twick lungsvorghnge  zwischen  dern S tad ium IV-3 u n d  der  V e r p u p p u n g  unzwei fe lhaf t  
als t e m p e r a t u r a b h h n g i g e  Prozesse anzusehen  s ind und  desha lb  e ine  so frfihe semi lunar -  
rhy thmische  Schal ts te l le  a l le in  be i  den  ve r sch i edenen  T e m p e r a t u r e n  nicht  zum gle i -  
chert V e r p u p p u n g s z e i t p u n k t  f i ihren kSnnte.  Die Befunde sp rechen  dahe r  ffir e ine  
kompl iz ie r t e re  En twick lungss teue rung ,  i n d e m  es be i  den  sommer l i chen  T e m p e r a t u r e n  
n e b e n  der  sp~ten Schal t s te l le  (kurz vor der  Verpuppung)  e ine  we i t e re  semi lunar -  
rhy thmische  Schal ts te l le  im fr i ihen IV. Larvens tad ium gibt.  Diese  frfihe Schal t s te l le  ist 
mit  e i n e m  deut l ichen,  d a v o r l i e g e n d e n  War t e s t ad ium ve rbunden ,  w~hrend  e in  solches  
be i  Tempera tu r en  um 20 °C vor  de r  spa ten  Schal ts te l le  nicht  s ich tbar  wurde ,  und  zwar  
infolge  e iner  ge r ade  u m  die  15 Tage  whhrenden  E n tw ic k lungsda ue r  zwischen  den  
Te i l s t ad ien  IV-3 und  IV-9. Beide  Scha l t s te l len  bes i t zen  auf f~l l igerweise  in  e twa  d ie  
g le i che  Phasen lage  gegenf ibe r  d e m  Zei tgeberzyklus .  Das bedeu te t :  sie kSnnten  b e i d e  
in g le i che r  Weise  vom se rn i lunar - rhy thmischen  Ze i tmeBmechanismus  kont ro l l ie r t  we t -  
den  (vgl. "Diskuss ion ' ) .  

Die  dri t te  in te ressante  F rage  w~ire nunmehr ,  ob d ie  b e i d e n  h ie r  e rmi t te l t en  Schal t -  
s te l len  zur Vorp rog rammie rung  der  semi lunar - rhy thrn i schen  Schlf ipf tage fOr a l le  Tem- 
pe ra tu ren  gel ten.  Die  F r e i l a n d d a t e n  zur  T e i l s t a d i e n z u s a m m e n s e t z u n g  im Frfihjahr  
(Abb. 15) g e b e n  e inen  Hinweis ,  dal~ es  auch  be i  t iefen T e m p e r a t u r e n  e in  frfihes War te -  
s t ad ium e twa im S t ad ium IV-3 gibt.  Doch s tehen  h ie r  War t ephase  und  U b e r g a n g  zur  
We i t e r en twick lung  n icht  im Z u s a m m e n h a n g  rnit e ine r  s e m i l u n a r e n  Schl i ipffhythmik,  
s o n d e m  mit  der  Ube rwin t e rung  der  Larven und  d e m  U b e r g a n g  zur  Frf ih jahrsschw~rm- 
phase .  Uber  die  sp~te Scha l t s te l l e  be i  de r  V e r p u p p u n g  k6nnen  d ie  Fr f ih jahrsda ten  aus 
d e m  Fre i l and  aufg rund  der  f e h l e n d e n  se rn i lunar - rhy thmischen  Synchronisa t ion  k e i n e  
Auskunf t  geben.  Die Labora to r iumsda ten  be i  9 °C (Abb. 14c) s ind  aufg rund  der  grol~en 
S t reuung  und  der  g e r i n g e n  G e s c h w i n d i g k e i t  in der  En twick lung  schwer  zu in te rp re t i e -  
ren. Unter  de r  A n n a h m e  e ine r  doppe l t  so l a n g e n  En twick lung  wie  be i  20 °C zwischen  
den  Te i l s t ad ien  IV-3 u n d  IV-9 (also 30 Tage) s tehen  d ie  H~uf igke i t sve r t e i l ungen  trotz 
e iner  be t r~cht l ichen  S t reuung  durchaus  im E ink lang  mi t  de r  In te rpre ta t ion  e ine r  semi lu -  
na r - rhy thmischen  P rog rammie rung  der  En twick lung  f iber  zwei  Schal ts te l len .  Hie r  s ind  
j edoch  wei te re  Versuche  be i  den  t i e fe ren  Tempe ra tu r e n  zur  e i n d e u t i g e n  Kl~rung 
erforderl ich.  

DISKUSSION 

In der  E in le i tung  w u r d e n  dre i  F ragen  fiber d ie  T e m p e r a t u r a b h ~ n g i g k e i t  de r  
Schlf ipfrhythmen von Clunio marinus  herausges te l l t .  Die im Ver lauf  der  Un te r suchung  
g e f u n d e n e n  Antwor ten  w e r d e n  im fo lgenden  zusarnmengefaBt  er6rtert .  
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D i e  T e m p e r a t u r a b h ~ i n g i g k e i t  d e r  S c h l i i p f r h y t h m e n  

S e m i 1 u n a r e R h y t h m i k. Die  Phasen l age  der  s emi luna ren  Schl i ip fmaxima 
erwies  sich be i  d e n  Labo rexpe r imen t en  im obe ren  T e mpe ra tu rbe r e i c h  (16°-23 °C) als  
w e i t g e h e n d  t empe ra tu runabh~ng ig ,  im un te ren  T e m p e r a t u r b e r e i c h  (8°-16°C) als  
schwach temperaturabh~ingig,  l~ber den  gesamten  T e m p e r a t u r b e r e i c h  ve r schoben  sich 
d ie  M e d i a n e  der  Sch l i ip fve r te i lungen  u m  max ima l  9 Tage.  Es s te l l t en  s ich also trotz des  
we i t en  Tempera tu rbe r e i chs  n icht  a l le  mSgl ichen  P h a s e n l a g e n  zwischen  d e m  1. und  15. 
Tag  des  Ze i t gebe rzyk lu s  ein. Berei ts  d iese r  Befund lieB erwar ten ,  dab  de r  semi lunar -  
rhy thmische  Ze i tmeBmechan i smus  w e i t g e h e n d  tempera turunabh~ingig  p rog rammie r t  
u n d  dab  d ie  b e s t e h e n d e  ge r i nge  T e m p e r a t u r a b h ~ n g i g k e i t  de r  SchHipfmaxima durch  
e ine  normale  T e m p e r a t u r a b h ~ n g i g k e i t  e ines  re la t iv  kurzen,  nach  der  P rog rammie rung  
l i e g e n d e n  En twick lungsabschn i t t s  b e d i n g t  wird.  Diese  Erwar tung  lieB s ich dadurch  
best~itigen, dag (1) d ie  Tempera tu rabhf ing igke i t  der  Schlf ipfrhythmik n a h e z u  pa ra l l e l  
mi t  der  h y p e r b o l i s c h e n  Tempera tu rabh~ing igke i t skurve  der  P u p p e n d a u e r  verl~iuft 
(Abb. 12) und  da~ (2) de r  Ve rpuppungs t e rmin ,  we lche r  seit  l angern  als e ine  entschei -  
d e n d e  Schal t s te l le  der  s e m i l u n a r e n  P rog rammie rung  a n g e s e h e n  wurde  (Neumann,  
1966), in a l ien  T e m p e r a t u r e n  zur e twa  g l e i chen  Phase  des  15t~igigen Ze i tgebe rzyk lus  
erfolgt  (Abb. 16). 

Uber  d ie  Tempera tu runabh~ing igke i t  des c i r casemi lunaren  Oscil lators,  der  Haup t -  
komponen t e  des  s emi luna ren  Zei tmeBmechanismus ,  w e r d e n  im Rahmen  der  vor l i egen-  
den  Unte r suchung  ke ine  Befunde vorgelegt .  Die Frage  l~iBt s ich nur  a n h a n d  von 
f r e i l au fenden  s e m i l u n a r e n  Rhy thmen  prfifen. En t sp rechende  Expeldmente  e r g a b e n  be i  
de r  Ar t  Clunio tsushimensis  im T e m p e r a t u r b e r e i c h  zwischen  14 ° u n d  24 °C e ine  n a h e z u  
identJsche f re i l aufende  Pe r iodendaue r  Yon e twa 14 T a g e n  (Q10 u m  1.1). Dieses  is t  de r  
erste N a c h w e i s  ffir d ie  T e m p e r a t u r k o m p e n s a t i o n  e ines  c i r casemi luna ren  Zei tmeBme-  
chan i smus  (Neumann,  unverSffentl icht) .  En t sp rechende  Versuche  mi t  d e m  H e l g o l a n d -  
Stature wi i rden  nur  b e d i n g t  aussageff ih ig  sein, da  d ie  f re i l aufende  Rhythmik  yon 
synchronis ie r ten  Ve r suchsg ruppen  in den  geze i t enf re ien  V e r s u c h s b e d i n g u n g e n  infolge  
e iner  s t a rken  D~impfung der  Rhythmik  meis t  nach  2 Schl i ip fmaxima ver lo ren  ging.  Es ist 
j edoch  zu erwar ten ,  dab  das  Pr inzip des  t e m p e r a t u r k o m p e n s i e r t e n  c i r casemi luna ren  
Osci l la tors  fiir a l le  Clunio-Arten mit  semi luna r - rhy thmische r  Synchronisa t ion  gilt.  

Die ge r inge  Tempera tu rabh f ing igke i t  de r  P u p p e n d a u e r  im obe ren  Tempera tu rbe -  
re ich  dfirfte dadurch  rni tbes t immt sein, dab  die  P u p p e n d a u e r  auBer dutch  d ie  Tempera -  
tur auch durch  d ie  b e s t e h e n d e  c i r cad iane  Schlf ipfzei tkontrol le  modif iz ier t  wird.  Zwar  
k a n n  d ie  V e r p u p p u n g  je  nach  d e m  En twick lungszus tand  der  Vorpuppe  zu j eg l i che r  
Tagesze i t  e in t re ten  (Oka & Hashimoto ,  1959; Neumann ,  1966), das  Schl i ipfen  der  
p h a r a t e n  Imago  erfolgt  j edoch  so wie  be i  a l l en  c i r cad ianen  Schl i ipf rhythmen zu e ine r  
du tch  d ie  c i r cad iane  Uhr  vo rp rog rammie r t en  Tagesze i t  (vgl. Saunders ,  1976). Das Ende  
der  Puppenze i t  k a n n  d a n n  du tch  d i e sen  EinfluB u m  bis  zu k n a p p  e i n e m  Tag  verzSger t  
werden ,  w e n n  e in  Tier  zu der  Zei t  des  t~iglichen Schl/Jpfens den  En twick lungszus t and  
der  schlf ipffghigen Imago  g e r a d e  noch  n ich t  erre icht  hatte.  Diese  Verz5gerung  u m  e inen  
Tag  wirk t  sich auf e ine  i n sgesamt  kurze  P u p p e n d a u e r  be i  den  hSheren  T e m p e r a t u r e n  
re la t iv  s ta rker  aus  als be i  den  t i e fe ren  Tempera tu ren ;  sie diirfte dahe r  zu der  Nive l l ie -  
rung  der  Unte r sch iede  zwischen  den  19 °- und  24°-Werten (Abb. 12) be i t r agen .  

C i r c a d i a n e R h y t h m i k. Bei de r  t~iglichen Schlfipfzeit  ze ig te  sich im Labor  
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zwischen  12 ° und 20 °C ke ine  Temperaturabh~ingigkei t  (Abb. 9). Dieser  Befund ent- 
spricht der Tempera tu rkompensa t ion  c i rcadianer  Rhythmen und  ihrer  t empera tu runab-  

h~ng igen  Phasen lage  im 24-Stunden-Tag.  Er deutet  darauf hin, dab der  c i rcadiane 

Oscil lator die Tiere grunds~itzlich dazu bef~ihigte, die kontrol l ier te  Leis tung (hier das 
Ausschliipfen) zu e iner  bes t immten  Tagesze i t  auch bei  t iefen Tempera tu ren  zu erbrin- 
gen. D ie  Fre i landbefunde  ze ig ten  d a g e g e n  w~ihrend der ka l ten  Friihjahrsschw&rm- 

phase,  dab die t~iglichen Schl i ipfzei ten nicht  fest l iegen,  sondern  der t / ig l ichen Verschie-  

bung  der Geze i ten  folgen. Es ist zu vermuten,  dab es sich w~ihrend dieser  Frei landsi tua-  

t ion (mit feh lender  semi lunar - rhythmischer  Synchronisat ion der Fortpf lanzungszyklen)  
um e ine  sekund~ire Modi f iz ie rung  des c i rcadian p rogrammier t en  Schl i ipfvorgangs 

durch die Geze i ten  handel t .  Der  Grund fiir e ine  ve r schobene  t~igliche Schli ipfzeit  

k6nnte darin l iegen,  da_6 die kurz vor dem Schl i ipfvorgang yon C l u n i o  e inse tzende  
Gasbi ldung  unterhalb  der  Puppenku t iku la  (sie ver le ih t  den  zur Wasseroberfl~iche auf- 

s t e igenden  Puppen  den h in r e i chenden  Auftrieb) dutch h6heren  hydrostat ischen Druck 

verh inder t  wird und dann  an den en t sp rechenden  T a g e n  erst versp~itet mit  f a l l endem 

Wassers tand einsetzt.  

D i e  K o p p l u n g  z w i s c h e n  Z e i t m e B m e c h a n i s m u s  u n d  E n t w i c k l u n g s p r o z e s s e n  

Die Untersuchung yon Imagina l sche ibend i f fe renz ie rung  und Puppendaue r  w~h- 

rend des le tz ten Larvenstadiums ergab  das interessante  Ph/inomen, dab die semilunar-  
rhythmische Programmierung  in der Entwick lung  von C l u n i o  zwe ima l  erfolgt, zum 

ersten Mal  im letzten Larvens tadium be im Ubergang  vom Tei l s tad ium IV-3 zum Teilsta-  

19 19 11,5 9 
Imagines-- S , ~ ~  ~,~ "~ 
Puppen -- 

IV-9- ....W. 

IV-7" 

c IV-6- 
.2 
"~ IV-5" 2 
2 Iv-~ , -  

.~> iv-2j 
I v -1  / . . . .  , . . . .  , . . . .  , . , . . . .  , . . . . . . . .  , . , .  . ,  

5 10 15 5 10 15 5 10 15 5 
Tage im Zeitgeberzyklus 

Abb. 17. Modellartige Darstellung, wie die Vorprogrammierung der semilunaren Schliipftage bei 
verschiedenen Temperaturen mit Hilfe yon Schaltstellen (Kreise) und Wartestadien (W) in der 
Entwicklung effolgen k6nnte. - Pfeile: Beobachtete Schliipfmaxima bei verschiedenen Temperatu- 
ten (dartiber in °C angegeben). Beobachteter Entwicklungsverlauf bei 19 °C: durchgezogene Linie; 
hypothetischer Entwicldungsverlauf bei 11,5 °C: punktiert und bei 9 °C: gestrichelt. Weitere Erl~iu- 

terungen im Text 
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d ium IV-4, zum zwe i t en  Mal  be i  de r  Verpuppung.  Die P rogrammierung  erfolgt  also fiber 

zwei  Schalts tel len.  Abb. 17 faBt die  Ergebnisse  und  ihre Interpretat ion model la r t ig  
zusammen. 

Bis zu der ersten Schaltstelle im Stadium L IV-3 verl~uft die Larvalentwicklung 

offensichtlich unsynchronisiert. Auf diesem fnihen Teilstadium des IV. Larvenstadiums, 

wo die Imaginalanlagen noch nicht stark vergr6Bert sind (vgl. Abb. 13), mfiBte dann ein 

Wartestadium eingeschoben werden k6nnen, welches solange w~hrt, bis durch den 

fibergeordneten semilunaren Oscillator die Weiterentwiddung ausgel6st wird. Bei 

Temperaturen urn 19 °C sieht es so aus, als ob die Entwicklung im AnschluB an diese 

frfihe Schaltstelle mehr oder weniger kontinuierlich bis zur sp~ten Schaltstelle bei der 

Verpuppung durchl~uft. Entsprechendes, nut mit einem geringeren Anstieg im Verlauf 

der Stadienfolge, w~re bei einer um i0 ° geringeren Temperatur (9 °C), bei etwa halb so 

groger Entwicklungsgeschwindigkeit zu erwarten. Ffir dazwischenliegende Temperatu- 

ren (z. B. 11,5 °C) w~re dann, wiederum unter der Voraussetzung einer normalen 

Temperaturabh~ngigkeit der Entwicklungsprozesse (und ffir eine solche sprechen alle 

bisherigen Befunde, vgl. Ausffihrungen fiber den Temperatureinflug auf die Dauer der 

Entwicklungsstadien) sowie einer temperaturunabh~ngigen Phasenlage der frfihen 

Schaltstelle, zu fordern, dab zum Ausgleich der verschiedenen Entwicklungsdauer yore 

Stadium IV-4 his zur Verpuppung ein weiteres Wartestadium vor der sp~ten Schaltstelle 

eingeschoben wird. Dieses zus~tzliche Wartestadium br~uchte aufgrund der bereits bei 

der frfihen Schaltstelle erfolgten Vorsortierung nicht mehr so fang zu sein, wie wenn nur 

ein sp~tes Wartestadiurn allein existieren ~&irde. 

Neben dem Befund, dab die semilunar-rhythmische Programmierung in der Ent- 

wicldung yon Clunio mit HiKe yon Schaltstel|en und Wartestadien erfolgt, ergibt die 

Betrachtung der Phasenlage yon beiden Schaltstellen im 15t~gigen 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, dab n~mlich die Phasenlage yon beiden Schaltstellen identisch 

und temperaturunabh~ngig ist. Die Schaltstellen liegen jeweils um den 7. Tag des 

Zeitgeberzyldus. Es ist daher naheliegend zu vermuten, da~ beide Schaltstellen yon 

einem gleichen, alle 15 Tage wiederkehrenden endogenen Signal des Oscillators 

kontrolliert werden. Und es ist gut vorstellbar, da~ die Ausschfittung eines bestimmten 

Hormons als ein solches Signal wirkt. Diese Honnonausschfittung w/irde dann im 

Verlauf des IV. Larvenstadiums zweimal ben6tigt, einmal im fr0heren IV. Larvensta- 

dium, urn die Ausdifferenzierung der Imaginalanlagen in Gang zu bringen und ein 

zweites Mal kurz vor der Verpuppung, urn diese einzuleiten. Dies erscheint als die 

einfachste Hypothese ffir die Kopplung zwischen dem circasemilunaren Oscillator und 

den yon ihm kontrollierten, semilunar-rhythmisch eintretenden Entwicklungs- und 

Fortpflanzungsereignissen. 

F o r t p f l a n z u n g s c h a n c e n  b e i  g e s t 6 r t e n  o d e r  p h a s e n v e r s c h o b e n e n  
S c h l f i p f r h y t h m e n  i m  F r e i l a n d  

S e m i 1 u n a r e S c h 1 fi p f r h y t h m e n. Bei sommer l ichen  Wasser tempera tu ren  

en tsprachen  sicb die Scbl f ipfver te i lungen von Frei land und Labor recht  gut  hinsicht l ich 

der Phasen lage  gegenf iber  den  natf i r l ichen bzw. s imul ier ten  G e z e i t e n b e d i n g u n g e n  
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(vgl. auch  N e u m a n n  & He imbach ,  1979). Bei den  n i e d r i g e n  F d i h j a h r s t e m p e r a t u r e n  
e rgab  sich d a g e g e n  zwi schen  Labor- und  F r e i l a n d b e f u n d e n  e ine  deu t l i che  Diskrepanz .  
Die b e i  kons tan ten  Labor t empera tu ren  reg is t r ie r ten  semi tuna ren  Schlf ipfrhythmen 
be leg ten ,  dal~ der  s emi luna r - rhy thmische  S t eue rungsmechan i smus  p r inz ip i e l l  auch  be i  
d e n  t iefen F r f h j a h r s t e m p e r a t u r e n  w i r k s a m  ist. 

D a s  A u s b l e i b e n  e ine r  k l a r e n  s emi luna ren  Schl i ipfsynchronisa t ion  w a h r e n d  der  
Fr f ih jahrsschwarmphase  auf H e l g o l a n d  ist  vermut l ich  darauf  zuri ickzuffihren,  dab  h ier  
ke ine  kons tan ten  T e m p e r a t u r e n  wie  b e i  den  Laborversuchen  herrschen.  In d e m  Beob-  
ach tungs jahr  (Monate  Apr i l -Mai}  s t ieg  d ie  durchschni t t l i che  Wasse r t empe ra tu r  wah-  
rend  der  La rva len twick lung  vom S tad ium IV-3 bis zum Schl i ip fbeg inn  von e twa  4 ° auf 
8 °C. Am Ende der  F r f ih jahrsschwarmphase  l ag  d ie  Tempera tu r  noch hFher.  N e b e n  
d i e sem a l lmah l i chen  Ans t i eg  der  Wasse r t empera tu ren  kFnnen  in den  Subs t ra ten  des  
Clunlo-Lebensraums zwischen  Nied r ig -  und  Hochwasserze i t  im Tagesve r l au f  zusa tz l ich  
kurzfr is t ige  T e m p e r a t u r s c h w a n k u n g e n  von mehr  als 10 °C auftreten.  Diese  Schwankun-  
gen  s ind typisch  fiir d ie  Fr f ih jahrsschwarmphase ,  w e n n  sich be i  i n sgesamt  ka l t en  
Wasse r t empe ra tu r en  w~hrend  der  N ied r igwasse rze i t  in  de r  Geze i t enzone  d ie  frfihsom- 
mer l i chen  Luf t tempera turen  und  g e g e b e n e n f a l l s  zusatz l ich  d ie  Sonnene ins t r ah lung  
auswirken .  Es ist gut  vors te l lbar ,  dal% es g e r a d e  d iese  d ras t i schen  T e mpe ra tu r s c hw a n-  
k u n g e n  sind, we l che  d ie  f eh l ende  semi luna re  Schl i ipfsynchronisa t ion  der  Popula t ion  
bed ingen .  Zum e inen  w e r d e n  d ie  loka l  recht  un te r sch ied l i chen  T e m p e r a t u r s u m m e n  die  
la rva le  E n t w i c k l u n g s g e s c h w i n d i g k e i t  und  d ie  P u p p e n d a u e r  deu t l i ch  s ta rker  s t reuen  
lassen,  als  das  w~ihrend der  Sommerschw~irmphase der  Fal l  ist. Wie  aus  d e m  kont inu-  
ie r l ichen  Nachwe i s  von P u p p e n s t a d i e n  j eg l i chen  Al ters  w~hrend  der  Fr i ih jahrs-  
s chwarmphase  a b g e l e s e n  w e r d e n  kann,  muB zum a n d e r e n  die  W i r k u n g  des  semi luna-  
t en  Osci l lators  an der  zwei ten  Schal t s te l le  IV-9 gest6rt  sein. MFg l i che rwe i se  k6nnen  d ie  
kurzfr i s t igen T e m p e r a t u r e r h F h u n g e n  auf d i e sem En twick lungss t ad ium die  V e r p u p p u n g  
j ederze i t  auslFsen.  

Bei sommer l i chen  T e m p e r a t u r e n  ha t  das  semi luna r - rhy thmische  Sch l i ip fmaximum 
im 15tag igen  Ze i tgebe rzyk lus  e ine  Phasen lage ,  die  den  S p r i n g t i d e n t a g e n  im F re i l and  
entspricht .  Diese A n p a s s u n g  ersche in t  5kologisch sinnvoll ,  da  an  den  S p r i n g t i d e n t a g e n  
die  gr6Bte Wahrsche in l i chke i t  bes teht ,  dab we i t e  Fl~ichen des  Clunio-Lebensraums im 
un te ren  Midl i tora t  t rockenfa l l en  u n d  dami t  den  Imag ines  zur E i ab l age  zur  Verf~igung 
stehen.  Die  er fo lgre iche  For tp f lanzung  der  Mi icken  ist  j edoch  auf  H e l g o l a n d  im Friih- 
jahr  auch  ohne  e ine  s emi luna r - rhy thmische  Schlf ipfsynchronisa t ion mFglich,  da  an  
d i e sem Standort  auch  aulFerhalb de r  Sp r ing t iden tage  wen igs t ens  de r  obere  Bereich des  
Clunlo-Lebensraumes im  Mid l i to ra l  in  de r  Regel  trockenf~ll t .  Dennoch  ha t  s ich auf 
H e l g o l a n d  d ie  Fah igke i t  zur  e x a k t e n  semi luna r - rhy thmischen  Bal lung  der  For tpf lan-  
zungspar tne r  in der  Popula t ion  erhal ten ,  wie  es s ich w~_hrend der  Sommerschwarm-  
phase  jewei l s  w iede r  zeigt .  Es stel l t  s ich d ie  Frage,  w a r u m  hier,  im Gegensa tz  zu der  
be i sp i e l swe i se  in a rk t i schen  Brei ten  b e h e i m a t e t e n  marlnus-Rasse {Pflfiger, 1973) oder  
zu der  in Ostsee und  no rweg i s chen  F jorden  he rausse l ek t ion ie r t en  Art  C1unlo balticus 

(lqndraB, 1976; He imbach ,  1976; Neumann ,  1976a) die  s emi luna re  Schl f ipf rhythmik im 
Verlauf  de r  Zei ten  nicht  ganz l ich  wegse lek t ion ie r t  w o r d e n  ist. Ohne  g e n a u e r e  popu la -  
t ionsbio logische  Un te r suchungen  (Ermit t lung der  Mor ta l i ta t  der  Imag ines  vor der  Eiab-  
lage,  der  e r fo lgre ichen  E iab l age  an den  ve r sch i edenen  T a g e n  zwischen  Spr ing-  und  
Nippt iden ,  Erfassung der  U b e r l e b e n s c h a n c e  von Larven  im mi t t l e ren  und  im t i e fe ren  
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Midlitoral) k a n n  m a n  jedoch nicht  ausschlieBen, dab auf Helgoland  der Hauptfortpflan- 
zungserfolg w~hrend  der Fr f ih jahrsschw~mphase  viel leicht  doch von den  Tieren  getra- 
gen  wird, die trotz fehlender  semi lunare r  Schlfipfsynchronisation an den  Spr ingt iden-  
t agen  schlfipfen u n d  im un t e r en  Midli toral  ablegen.  We ge n  der beschr~inkten Zug~ing- 
l ichkeit  der Geze i tenzone  dfirften solche quant i ta t iven  Popula t ionss tudien  nur  schwer 
durchffihrbar sein, so dab wei te rh in  nur  Ve rmu tunge n  fiber die adapt ive Bedeutung  der 
semi luna ren  Schlfipfsynchronisation auf Helgo land  ge~uBert werden  k6nnen .  

Wichtig erscheint  uns,  dab im Hinbl ick  auf den  Anpassungswer t  der Clunio- 
Rhythmen zukiinft ig e inmal  auch an  ande ren  Orten mit  der g le ichen  Grfindlichkeit  wie  
in  He lgo land  die Lage des Clunio-Lebensraums in  Bezug zu mit t lerer  Spring- u n d  
Nippniedr igwasser l in ie  sowie in  Bezug zu den  vom Wet tergeschehen mi tbes t immten  
Trockenzei ten  ermit tel t  wird. Viel le icht  wird d a n n  sichtbar, dab im Lebensraum der  
semi lunar - rhy thmischen  Clunio-Arten w~rmerer  Breiten die yon den  Larven besiedel-  
ba r en  Substrate (feinf~idige, meis t  von  Sand  durchsetzte Algenpols ter  auf Fels) wirkl ich 
nur  im un te rs ten  Midlitoral,  also im Spr ingniedr igwasserbere ich  l i egen  u n d  entspre-  
chend  auch n u t  an  w e n i g e n  T a g e n  pro Monat  auftauchen.  Dies ist z. B. der Fall, an  dem 
subtropischen Standort  yon Ctunio tsushimensis in  Sh imoda / Japan  mit  e i ne m stark 
so imenexponie r ten  oberen  u n d  mi t t l e ren  Midlitoral. Hier  diirfte tats~ichlich der Selek- 
t ionsdruck ffir die Lunarrhythmik nicht  nur  auf der zei t l ichen Bal lung der Fortpflan- 
zungspar tner  l iegen,  sondern  zus~itzlich auf der r icht igen zei t l ichen Abs t immung  zwi- 
schen der  erfolgreichen Eiablage der kurz leb igen  Imagines  und  der Zeit des Trockenfal-  
lens der Substrate bei  Springt iden.  In den  kfihleren Breiten re ichen  die bes i ede lba ren  
Algen-Subst ra te  dagegen  bis in  den  Nippniedr igwasserbere ich  {z. B. Helgoland}, an der 
engl i schen  Kanalkfiste mit  ihren  s te l lenweise  abnorm l a n g e n  Uberf lu tungszei ten  stel- 
lenweise  sogar bis ins obere Midli toral  (z. B. Studland, Heimbach,  1976). Hier  wfirde 
dann  der Selektionsvortei l  fiir die semilunar- rhythmische  Synchronisat ion viel leicht  
st~irker auf der zei t l ichen Bal lung der kurz leb igen  Imagines  l iegen.  Eine genauere  
Er6rterung der Se l ek t i onsbed ingungen  ist wegen  unzure ichender  Standorts- und  Popu- 
la t ionsdaten derzeit  ffir ke ine  der un te rsuch ten  Clunio-Populationen mSglich. Der 
Vergleich von  Frfihjahrs- u n d  Sommerschw~irmphase auf Helgo land  macht  in  j edem 
Fall darauf aufmerksam, dab in  n6rdl icheren  Breiten bei  n ied r igen  Tempera tu ren  
deutl iche Synchronisa t ionss t6rungen im Popula t ionsgeschehen toleriert  werden,  ohne 
dab hierdurch ger ingere  Popula t ionsdichten  in  den  Substraten auftreten. 

D i u r n a 1 e S c h 1 fi p f r h y t h m i k. Ein besonderes  Ph~inomen s te l len  die im 
Fre i land modif iz ier ten c i rcadianen  Schlfipfrhythmen dar. Sie k S n n e n  gegenf iber  der im 
Sommer b e s t e h e n d e n  Phasen lage  zum 24-Stunden-Tag his zu 12 S tunden  unter  dem 
EinfluB der nat i i r l ichen Geze i ten  phasenverschoben  werden,  was e ine  s innvol le  Anpas-  
sung  ist, da diese Mficken d a n n  an  gfinst igen Tagen  auch im lVlidlitoral zumindes t  
vereinzel t  auf tauchende  Substrate inne rha lb  der wen ige  S tunden  w~hrenden  Lebens-  
dauer  zur Eiablage  erre ichen k6nnen .  Die t idal  modif iz ier ten c i rcad ianen  Schlfipfvertei- 
l u n g e n  der Helgo land-Popula t ion  bei  gleichzei t ig fehlender  semi lunare r  Bal lung der 
Schlfipftage g te ichen  den  Frf ih jahrsbeobachtungen yon  He imbach  (1976) an  der engl i -  
schen Kanalkfiste (Studland}. He imbach  diskutierte diese Modi f iz iemng als e ine  s inn-  
voile Anpas sung  an  die be sonde ren  G e z e i t e n b e d i n g u n g e n  der Kanalkfiste, an  der sich 
Gezeiteneinflf isse yon  Nordsee u n d  Aflant ik f iber lagern u n d  ffir wei te  Tei le  des Midlito- 
rals extrem lange  Uber f lu tungsze i ten  mit  kurz au fe inander fo lgenden  HochwasserstSn- 
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d e n  au f t r e t en .  Die  B e o b a c h t u n g e n  v o n  H e i m b a c h  b e z o g e n  s ich  auf  d i e  F r f ih jahrs -  

schw~ir rnphase ,  so d a b  es  p r f i f e n s w e r t  w~ire, ob dor t  m 6 g l i c h e r w e i s e  d i e  g l e i c h e n  

Verh~i l tn isse  w i e  auf  H e l g o l a n d  au f t r e t en ,  a l so  G l e i c h v e r t e i l u n g  d e r  Schw~i rmtage  mi t  

t i d a l - m o d i f i z i e r t e r n  S c h l i i p f r h y t h r n u s  n u r  i m  Fr f ih jahr  u n d  i m  S o m r n e r  d a g e g e n  s t r e n g e  

s e m i l u n a r - r h y t h m i s c h e  Schw~i rmtage  k o m b i n i e r t  mi t  t a g e s z e i t l i c h e m  Sch l i ip f rhy th rnus .  
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