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Abstract

Ventilation behaviour of Orthetrum cancellatum larvae: influence of the current tem-
perature and rearing conditions (Odonata: Libellulidae) — The intensity of respiration
of larval Anisoptera can be determined by observing the frequency of abdominal move-
ments. We used this to study the influence of the current temperature on the larval res-
piration of O. cancellatum. We assumed that (1) the breathing rate of the larvae in-
creases with rising temperature and that (2) the response to the current temperature
depends on the rearing conditions. The larvae were kept for nine months under four
different rearing conditions. The egg clutches originated from two countries in differ-
ent climate zones, from southern France in the Mediterranean area and from northern
Germany in the temperate zone. Our experiment revealed that the ventilation rate in-
creased with increasing temperature. This was more pronounced with higher rearing
temperatures that the larvae experienced. We interpreted this as a habituation effect.
The size of the larvae influenced the ventilation rate as well. On the other hand, the
genetic and geographic origin of the larvae had no significant effect.

Zusammenfassung

Die Intensitdt der Respiration bei Anisopteralarven kann relativ einfach tiber die Beob-
achtung der Haufigkeit der Abdominalbewegungen ermittelt werden. Wir haben uns
dies zu Nutze gemacht, um den Einfluss der aktuellen Temperatur auf die Atmungsrate
von Larven von Orthetrum cancellatum zu untersuchen. Dabei haben wir angenommen,
dass die Atmungsrate der Larven mit steigender Temperatur zunimmt und die Reaktion
auf die aktuelle Temperatur auch von den Aufzuchtsbedingungen abhangt. Die Larven
wurden vor unserem Versuch tber neun Monate bei vier unterschiedlichen Aufzuchts-
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bedingungen gehalten. Die Eigelege stammten aus zwei Klimazonen, der mediterranen
Zone in Sudfrankreich und der gemaRigten Zone in Norddeutschland. Wir stellten fest,
dass die Atmungsrate mit steigender Temperatur zunahm. Die Steigung war umso aus-
gepragter, je hoher die Temperatur bei der Aufzucht der Larve war, was wir als Ge-
wohnungseffekt interpretieren. Die GroRe der Larven wéhrend des Versuchs beein-
flusste die Atmungsrate ebenfalls. Die genetische und geographische Herkunft der Lar-
ven hatten dagegen keinen signifikanten Einfluss.

Einleitung

Die Atmung bei GroBlibellenlarven erfolgt fast ausschlieBlich iiber den Enddarm
(CorBET 1999: 74). Im Rektum sind Kiemenlamellen ausgebildet, die zusitzlich
mit Tracheenkiemen ausgestattet sind, so dass eine vergroferte Respirationsflidche
entsteht (TILLYARD 1916). Durch kriftige Abdominalmuskeln wird das Atemwas-
ser in einem regelméfBigen Rhythmus in den Enddarm eingesogen und wieder aus-
gestoBen. Die Kontraktions- und Dilatationsbewegungen des Enddarms sind durch
Heben und Senken des Bauchschildes sichtbar und koénnen bei GroBlibellenlarven
selbst im Ruhezustand gezahlt werden (MUNCHBERG 1966). Die Atemfrequenz der
Larven ist vom Sauerstoffgehalt des umgebenden Wassers abhiingig (MUNCHBERG
1966). Dieser wiederum héngt von der Wassertemperatur ab, denn je wirmer das
Wasser ist, desto niedriger ist die Loslichkeit von Sauerstoff im Wasser (SCHMIDT-
NIELSEN 1997: 9). Larven, die hypoxischen Bedingungen ausgesetzt sind, reagie-
ren mit einem Anstieg in der Atemhéufigkeit und in der Amplitude der Atmung
(MILLER 1993). Bei empfindlicher Abnahme des Sauerstoffgehaltes suchen die Lar-
ven die Wasseroberfliache auf, heben das Abdominalende tiber die Wasseroberfl4-
che und nehmen mit den Atmungsorganen des Enddarms atmosphérische Luft auf
(MUNCHBERG 1966; ZAHNER 1959).

Die Wassertemperatur beeinflusst aber nicht nur den Sauerstoffgehalt, sondern
ebenfalls das Wachstum, die Entwicklung und somit den ganzen Lebenszyklus der
Larven (SCHUTTE & ScHRIMPF 2002). Normalerweise steigt der Stoffwechsel mit
steigender Temperatur bis zu einem artspezifischen Optimum an, um dann bei wei-
terer Temperaturerh6hung wieder abzusinken (KRISHNARAJ & PRITCHARD 1995;
ScHMIDT-NIELSEN 1997: 188). Ein weiterer Parameter, der die Atmung beeinflus-
sen kann, ist die Gro3e der Larven (z.B. BALKE 1957; SCHUTTE & SCHRIMPF 2002).

Die Reaktion von Tieren auf die aktuelle Temperatur kann variieren, wenn die
Tiere ldngere Zeit unterschiedlichen Bedingungen wie zum Beispiel unterschied-
lichen Umgebungstemperaturen ausgesetzt sind. Dies wird als Akklimatisation oder
- im Falle von Laboreffekten - als Akklimation bezeichnet (SCHMIDT-NIELSEN 1997:
198). Bei Libellenlarven waren solche Wirkungen bislang unbekannt. Fiir uns
stellte sich deshalb die Frage, ob und wie sich die Atmungsrate von Larven unter-
scheidet, die tiber einen ldngeren Zeitraum unterschiedlichen Temperaturen aus-
gesetzt waren. Die Frage der Akklimatisation ist auch vor dem Hintergrund der
Klimaerwirmung zu sehen. Bei Libellen sind schon jetzt verschiedene Effekte des
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Klimawandels nachgewiesen (siehe Ubersicht in HASSALL & THOMPSON 2008).
Direkte physiologische Reaktionen wurden bislang kaum untersucht.

In dieser Arbeit haben wir die Hypothese untersucht, dass die Larven bei hohe-
ren aktuellen Umgebungstemperaturen 6fter atmen als die Larven bei niedrigeren.
Die Hypothese stiitzte sich auf die Erkenntnis, dass sich in warmem Wasser weni-
ger Sauerstoff 16st als in kaltem Wasser. Somit ist der Sauerstoffgehalt in wérme-
rem Wasser geringer und die Larven miissen 6fter atmen, um ihren Bedarf zu
decken. Um diese Annahme zu bestétigen, wurde neben der Anzahl der Atemziige
auch der Sauerstoffgehalt in den Aquarien gemessen. Wir haben auflerdem unter-
sucht, ob unterschiedliche Temperaturbedingungen wihrend der Larvalentwick-
lung einen Einfluss auf die Temperaturreaktion haben. Die von uns verwendeten
Larven wurden zuvor iliber neun Monate bei natiirlich fluktuierenden und demge-
geniiber um 2, 4 und 6°C erhchten Temperaturen aufgezogen. In unserer Studie
haben wir beriicksichtigt, dass die Herkunft aus verschiedenen Regionen und die
Abstammung von unterschiedlichen genetischen Linien, d.h. Miittern, sowie die
Grofle und die Aktivitit der Larven im Versuch einen Einfluss auf das Atmungs-
verhalten der Larven haben konnten.

Untersuchungsgebiet & Methoden

Herkunft der Larven

Die in diesem Versuch verwendeten Larven wurden aus Eigelegen aufgezogen, die
von Weibchen von Orthetrum cancellatum aus zwei verschiedenen Klimazonen
stammten: zum einen aus dem mediterranen Klima zum anderen aus den mittleren
Breiten. Eigelege von neun Weibchen stammten aus dem Rhéne-Delta in der Nihe
von Arles in Stid-Frankreich (43°41°N, 04°38’E) und neun weitere aus der Umge-
bung von Braunschweig (52°16°N, 10°31’E) in Deutschland. Die Art ist sowohl in
Frankreich als auch in Deutschland weit verbreitet und besiedelt fast alle Gewds-
sertypen von Flie3- oder Stillgewissern bis hin zu temporidren Gewdissern.

Vorbehandlung der Larven und Versuchdurchfithrung

Die von jeweils neun Weibchen pro Herkunftsregion gewonnenen Eigelege wurden
fiir ihre Entwicklung, sortiert nach der Herkunft und Weibchen, in Aquarien (20 x
12 cm) gesetzt, die am Boden mit Sand bedeckt und mit etwas Heu ausgestattet
waren, um Protozoen als Anfangsfutter zu ziichten - fiir weitere Details siche FLEN-
NER et al. (2009). Im Juli und August 2007 schliipften die Larven und die Aufzucht
begann. Den Larven wurden zunéchst mit Artemia salina und spéter mit Daphnia
sp. und Chironomidenlarven ad libidum gefiittert.

Die Larven wurden unter verschiedenen Bedingungen aufgezogen. Dabei ent-
sprachen die Aufzuchtsbedingungen vier verschiedenen Temperaturregimes. Die
Nachkommen jedes Weibchens wurden auf jeweils alle vier Temperaturregimes
verteilt. Die Aquarien mit den Larven standen in vier groBen Wasserbecken, in
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denen die vier unterschiedlichen Temperaturansitze eingestellt waren. Die Was-
sertemperatur entsprach in einem Becken etwa der aktuellen Lufttemperatur und
wurde kontinuierlich in Abstdnden von 20 Sekunden digital gemessen und aufge-
zeichnet. In den anderen Becken wurde die Temperatur mittels Aquarienheizern
und einer selber gebauten Regeltechnik um 2, 4 und 6°C gegeniiber der aktuellen
Temperatur erhoht (Abb. 1). Das Wasser in den Becken wurde stindig durch Pum-
pen in Bewegung gehalten, um eine gute Durchmischung zu gewihrleisten. Da-
durch unterschied sich die Wassertemperatur in allen Aquarien innerhalb eines
Beckens um maximal 0,1°C. Die Wasserbecken waren im Aullenbereich des Bio-
zentrums der TU Braunschweig aufgebaut und gegen Regen durch ein durchsich-
tiges Plastikdach geschiitzt.

Umgebungstemperatur
- Wassertemperatur +2°C
- Wassertemperatur +4°C
Wassertemperatur +6°C
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Abbildung 1: Mittlere Tagestemperaturen in den Wasserbecken bei vier verwendeten
Aufzuchtsbedingungen dieser Studie wahrend der gesamten Entwicklungsperiode von
Larven von Orthetrum cancellatum. Der eigentliche Untersuchungszeitraum ist grau
hinterlegt. — Figure 1: The average daytime temperatures of the four rearing conditions
used in this study, during the complete larval development of Orthetrum cancellatum.
The actual study period is marked grey.
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Erfassung der Atmungsrate

Unsere Untersuchungen fanden im April 2008 statt. Zu diesem Zeitpunkt hatten
die Larven etwa neun Monate bei den unterschiedlichen Aufzuchtsbedingungen
verbracht und waren unterschiedlich schnell gewachsen. Deshalb waren die in un-
serem Versuch verwendeten Larven aus den Becken mit hoherer Temperatur im
Mittel groBer. Auch die franzdsischen Larven waren im Mittel groBer als die deut-
schen (siehe Ergebnisteil).

Insgesamt haben wir das Atmungsverhalten von 87 Larven beobachtet. Die Be-
obachtungen fanden bei unterschiedlichen aktuellen Umgebungstemperaturen statt.
Aus jedem Aufzuchtsbecken wurde jeweils nur eine Larve fiir die Messungen ver-
wendet. Wenn mehrere Larven im Becken vorhanden waren, wurde jeweils eine per
Zufall ausgewihlt. Die Messungen fanden immer am Nachmittag statt, um den
Einfluss moglicher tagesrhythmischer Schwankungen mit verdndertem Atmungs-
verhalten zu vermeiden. Von einem Computer wurden die aktuellen Temperaturen
in den Becken mit den Aquarien automatisch aufgezeichnet (s.o.). Wir haben fiir un-
sere Messungen je eine Larve mit einer Pinzette aus einem Aufzuchtsbecken in ein
kleines, mit etwas Wasser aus dem Becken gefiilltes Glasschélchen gesetzt, in dem
sie sich frei bewegen konnte. Eine Schreckreaktion nach dem Umsetzen in Bezug
auf das Atmungsverhalten konnte nicht beobachtet werden. Die Atemziige einer
Larve wurden iiber einen Zeitraum von fiinf Minuten gezéhlt. Dafiir wurden die
rektalen Pumpvorgiinge der Larve beobachtet. Bei kleineren Larven wurde eine
Vergroferungsbrille (3x) genutzt, bei den groleren Larven konnte diese Bewegung
mit dem bloBen Auge beobachtet werden. Diese Zihlung wurde danach einmal
wiederholt und fiir die Auswertung wurde ein gemittelter Wert der Anzahl der
Atemziige einer Larve innerhalb von fiinf Minuten verwendet.

Bei jeder Messung wurde der Sauerstoffgehalt des Aquariumwassers mit einer
Sauerstoff-Elektrode der Firma WTW bestimmt. Als Vergleichsmal fiir die Grofe
der Larve wurde die Kopfbreite ermittelt. Dafiir wurde jede Larve einzeln mit einer
Digitalkamera fotografiert und mit dem Computerprogramm ImagelJ der groBte
Abstand zwischen den Augen gemessen.

Auswertung

Zur Auswertung haben wir eine Kovarianzanalyse (ANCOVA) verwendet mit den
Aufzuchtsbedingungen (= Temperaturregime) und der geographischen Herkunft
als unabhéngigen Faktoren, der aktuellen Temperatur sowie der Larvengrofie
(= Kopfbreite) als Kofaktoren und der genetischen Herkunft (Weibchen) als Zu-
fallsfaktor. Zusétzlich haben wir untersucht, ob der Sauerstoffgehalt im Wasser von
der aktuellen Temperatur abhiingig war und wie sich die Atmungsrate in Bezug auf
den Sauerstoffgehalt verhielt. In beiden Féllen haben wir einfache Regressions-
analysen verwendet. Alle Analysen wurden mit SPSS 16.0 durchgefiihrt.
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Ergebnisse

Die Atmungsrate unterschied sich signifikant zwischen den Aufzuchtsbedingun-
gen (Tab. 1). Die Korrelationen zwischen Atmungsrate und aktueller Temperatur
zeigen, dass bei den Aufzuchtsbedingungen von 2°C und 4°C der Zusammenhang
nicht besonders deutlich war, was in den R-Werten deutlich wurde (Abb. 2). Bei
der Aufzuchtsbedingung von 6°C dagegen war die Zunahme der Atmungsrate am
besten zu erkennen (Abb. 2). Auerdem hatten die aktuelle Umgebungstemperatur
und die GroBe der Larven einen signifikanten Einfluss (Tab. 1). Mit Zunahme bei-
der Parameter stieg die Atmungsrate an (Abb. 2, 3). Die Korrelation zwischen
Atmungsrate und GroBe war bei den franzosischen Larven nicht so deutlich wie bei
den deutschen (Abb. 3). Die hohere Varianz und der entsprechend geringere R-
Wert deuteten bei den franzdsischen Larven darauf hin, dass hier vor allem andere
Faktoren als die GroBe die Atmungsrate beeinflusst haben (Abb.3). Der Sauer-
stoffgehalt des Aquarienwassers fiel mit steigender Temperatur (Abb. 4a); ent-
sprechend nahmen die Atemziige der Larven mit fallendem Sauerstoffgehalt zu
(Abb. 4b). Die geografische und genetische Herkunft hatten keinen signifikanten
Einfluss auf die Atmungsrate (Tab. 1).
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Abbildung 2: Anzahl der Atemziige von Larven von Orthetrum cancellatum innerhalb
von finf Minuten in Abhadngigkeit von der aktuellen Temperatur, aufgeteilt nach den
Aufzuchtsbedingungen. — Figure 2: Number of ventilation movements of larval Or-
thetrum cancellatum within five minutes, depending on the current temperature and di-
vided according to the rearing conditions: (a) 0°C-Ansatz, 0°C-approach; (b) 2°C-
Ansatz, 2°C approach; (c) 4°C-Ansatz, 4°C approach; (d) 6°C-Ansatz, 6°C approach.
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Tabelle 1. Einfluss verschiedener Variablen auf die Atmungsrate von Orthetrum can-
cellatum-Larven. Ergebnisse einer univariaten Varianzanalyse mit dem Temperaturre-
gime bei der Larvalentwicklung und der geografischen Herkunft der Larven als
unabhiangige Faktoren, der aktuellen Umgebungstemperatur und der GroRe der Larven
als Kofaktoren und der genetischen Herkunft von unterschiedlichen Weibchen als Zu-
fallsvariable. Wechselwirkungen wurden nur zwischen Temperaturregime und der ak-
tuellen Temperatur betrachtet. — Table 1. The influence of different variables on the
ventilation rate of larval Orthetrum cancellatum. The results of ANOVA with the tem-
perature regime in the larval development and the geographical origin of larvae as in-
dependent factors, the current ambient temperature and the size of larvae as cofactors
and the genetic origin of different females as random variable. Interactions were con-
sidered only between rearing conditions and the current temperature.

FAKTOREN df F P
Aufzuchtsbedingungen (Temperaturregime) 3,63 2,952 0,039
Aktuelle Temperatur 1,63 12,012 0,001
Temp. regime * akt. Temp. 3,63 4,820 0,004
Geografische Herkunft 1,63 0,169 0,682
GroRe 1, 63 5,234 0,026
Genetische Herkunft (Weibchen) 8,63 1,844 0,085
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Abbildung 3: Atemziige von Orthetrum cancellatum-Larven unterschiedlicher Herkunft
innerhalb von finf Minuten, in Abhdngigkeit von der LarvengroRe [Kopfbreite in mm].
— Figure 3: Ventilation movements of larval Orthetrum cancellatum of different origin
within five minutes, depending on the size of larvae [mm head width].—@® Deutschland,
Germany: Y = -26,13 + 46,70X, R2 = 0,497, P = <0,001; --A Frankreich, France:
Y =20,67 + 7,19X, R2 = 0,046, P = 0,1671.
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Diskussion

In unserem Versuch stellten wir fest, dass die Atmungsrate der Larven von Orthe-
trum cancellatum von den Aufzuchtsbedingungen, der Umgebungstemperatur und
der Grofie bestimmt wurde. Die Zunahme der Atmungsrate erfolgte bei Larven aus
allen vier Aufzuchtsbedingungen mit steigender Umgebungstemperatur. Larven
aus hoherer Aufzuchtstemperatur reagierten mit einer stirkeren Zunahme der At-
mungsaktivitét.

Die Intensitit der Atmung, messbar am Verbrauch von Sauerstoff, ist ein Mal3-
stab fiir den Gesamtstoffwechsel (GEWECKE 1995: 18). Mit einem Temperaturan-
stieg von ca. 10°C erfolgt ein zwei- bis dreifach erhdhter Sauerstoffverbrauch bei
den Tieren (SCHMIDT-NIELSEN 1997: 187; GEWECKE 1995: 19 ff.) und demzufolge
steigert sich der Gesamtstoffwechsel. Bei unseren Messungen war entsprechendes
zu beobachten: je hoher die Umgebungstemperatur war, desto groer war die At-
mungsrate und damit auch der Sauerstoffverbrauch. MUNCHBERG (1966) konnte
flir mediterrane Libellen-Larven ebenfalls eine erhohte Atmungsaktivitét mit stei-
gender Temperatur nachweisen.
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Abbildung 4: (a) Abhdngigkeit des Sauerstoffgehaltes im Aquarienwasser [mg/I] von
der aktuellen Temperatur [°C]; (b) Abhdngigkeit der Anzahl der Atemziige von Or-
thetrum cancellatum-Larven innerhalb von fiinf Minuten vom Sauerstoffgehalt des
Aquarienwassers [mg/I] in linearen Regressionsanalysen. — Figure 4: (a) Dependence
of the oxygen content of aquarium water [mg/I] on the current temperature [°C]; (b) de-
pendence of the number of ventilation movements of larval Orthetrum cancellatum
within five minutes on the oxygen content of aquarium water [mg/I], in linear regres-
sion analyses.
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Im Allgemeinen haben bei Insekten grofere Individuen eine hohere Metabolis-
musrate und somit auch eine hohere Atemfrequenz als kleinere (PETERS 1983:
28 ff.). Bei Larven einer Reihe von Libellenarten ist dieser Zusammenhang eben-
falls beschrieben, z.B. bei Calopteryx virgo, Coenagrion puella, Enallagma cyat-
higerum und Aeshna cyanea (BALKE 1957). Auch bei unseren Versuchen konnten
wir diese Beobachtungen bestitigen, denn die grofieren Larven von O. cancellatum
haben Gfter geatmet als die kleineren Larven. Dieser Zusammenhang war sehr deut-
lich bei den deutschen Larven, wihrend bei den franzdsischen Tieren der Zusam-
menhang offenbar durch andere Faktoren stark beeinflusst war. Obwohl generell
kein signifikanter Effekt sondern nur ein schwacher Trend zu einem Einfluss der
genetischen Herkunft auf die Atmungsrate festgestellt wurde, mag dieser Effekt
den GroBeneffekt bei den franzdsischen Tieren teilweise iiberdeckt haben. Auch in
der Larvalentwicklung zeigte sich eine groflere Varianz innerhalb der franzésischen
Tiere (FLENNER et al. 2009).

Wir haben neben den aktuellen Temperaturbedingungen, die die Atmung der
Tiere beeinflussten, ebenfalls beobachtet, dass die Tiere bei den hdher temperier-
ten Aufzuchtsbedingungen mit stirkerer Atmung reagierten als die Tiere bei den
geringeren Aufzuchtstemperaturen, was wir als Akklimation interpretierten. Es sind
uns keine weiteren Arbeiten bekannt, bei denen eine Akklimation der Larven von
Libellen auf die Temperaturbedingen festgestellt worden ist.

Wir haben auch vermutet, dass durch die unterschiedliche genetische Herkunft
(verschiedene Weibchen) der Larven verschiedene Eigenschaften in Bezug auf die
Atmung vererbt worden sein konnten. Allerdings konnte diese Vermutung durch
unsere Messungen nicht sicher bestétigt werden, da wir keinen signifikanten Ein-
fluss der genetischen Herkunft festgestellt haben. Auch in Bezug auf die geogra-
phische Herkunft konnten bei unserem Versuch keine Unterschiede hinsichtlich
des Atmungsverhaltens festgestellt werden, was ebenfalls darauf hinweist, dass po-
tentiell genetisch unterschiedliche Populationen dhnliche Atmungsraten haben. Im
Gegensatz dazu unterschieden sich die Populationen von O. cancellatum aus Siid-
frankreich und Deutschland in anderen physiologischen Merkmalen, wie im Wachs-
tum und in der Diapauseregulation (FLENNER et al. 2009).

In den kommenden Jahren ist laut [IPCC mit einem Temperaturanstieg um einige
Grad Celsius zu rechnen (KUNDEZEWICZ & PARRY 2001). Libellen reagieren nach
bisheriger Kenntnis darauf zumindest mit Veridnderungen der Phédnologie und im
Lebenszyklus (siche Ubersicht in HASSALL & THOMPSON 2008). Direkte Einfliisse
auf die Stoffwechselphysiologie sind bisher kaum untersucht worden, obwohl sie
bei steigenden Temperaturen zu erwarten sind. Unser Versuch zeigt die erwartete
Zunahme der Atemrate mit erhohter Temperatur. Die Ergebnisse weisen darauf hin,
dass die Larven sich an ldngere Phasen erhohter Temperatur gewshnen und ihren
Stoffwechsel darauf einstellen. Wenn dem so ist, kann man Gewo6hnungseffekte
im Lebenszyklus der Libellen erwarten und damit wiren die Auswirkungen der
steigenden Temperaturen moglicherweise weniger ausgeprégt als allgemein er-
wartet.
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