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Summary

Overwintering in the egg-stage of Gomphus flavipes (Charpentier)
compared to Ophiogomphus cecilia (Fourcroy) (Anisoptera: Gomphidae) -
Egg development of both species was monitored at differrent temperatures
and daylight regimes in the laboratory and under field conditions from
August 1996 until June 1997. The eggs of O. cecilia developed directly and
hatched throughout the winter whereas in G. flavipes diapause lasted from
November at least until February at temperatures below 16 °C, no matter
what daylength was employed. This is interpreted as an oligopause. The
differences in life-styles of both species were discussed.

Zusammenfassung

Die Entwicklung der Eier von Gomphus flavipes und Ophiogomphus
cecilia wurde von August 1996 bis Juni 1997 bei verschiedenen
Temperaturen und Tagesldangen im Labor und Freiland beobachtet. Dabei
zeigte sich ein deutlicher Unterschied zwischen den Arten. Wéhrend sich die
Eier von O. cecilia direkt und kontinuierlich entwickelten, fand bei denen
von G. flavipes bei Temperaturen unter 16 °C unabhangig von der Tages-
lange keine weitere Entwicklung statt, was als Oligopause interpretiert wird.
Die Unterschiede in den Lebensstilen beider Arten werden diskutiert.

Einleitung

Das ausgepragte Jahreszeitenklima der héheren geographischen Breiten
fuhrt zu niedrigen Temperaturen im Winter. Alle auf die Energiezufuhr
durch die Sonne angewiesenen Organismen sind daher gezwungen, diesen
suboptimalen Zeiten auszuweichen. Da Insekten selten in der Lage sind, in
wérmere Gebiete zu ziehen, bleibt ihnen in der Regel nur die Mdglichkeit,
ihren Lebenszyklus mit dem saisonalen Klima in Einklang zu bringen.
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Dieses geschieht durch eine deutliche Reduktion der Aktivitat wéhrend der
kalten Jahreszeit und wird allgemein als Dormanz bezeichnet (z.B. Muller
1992. LEATHERet al. 1993).

Dormanz kann bei Eiern oder Larven von Libellen auf verschiedene
Weise induziert werden. Zum einen konsekutiv durch einen Parameter, der
direkt das Wachstum bzw. die Entwicklung begrenzt, z.B. die Temperatur,
Feuchtigkeit oder Nahrungsmenge. Tritt die Pause sofort ein, wenn ein
Schwellenwert unter- bzw. Uberschritten wird, spricht man von Quieszenz.
Sawchyn & Church (1973) haben diese Form der Dormanz bei Eiern von
vier Lestes-Arten nachgewiesen. Wird die Pause langsam eingeleitet, d. h.
die Temperatur oder ein anderer Faktor missen (ber einen l&ngeren Zeit-
raum unter einem Schwellenwert liegen, handelt es sich um eine Oligo-
pause. Ingram (1975) hat diese Form an Larven von Enallagma aspersum
und E. hageni gefunden. Ebenso kann ein Parameter, der an sich keine
negative Auswirkungen hat, nédmlich die abnehmende Tagesléange, als
Anzeiger fur kommende Verschlechterung der Verhéltnisse genutzt werden
und so prospektiv die Dormanz auslésen; dieses wére eine Diapause im
eigentlichen Sinn oder Ei-Diapause. Corbet (1956) hat diese Form der
Dormanz bei Lestes sponsa, Sternberg (1995) bei Somatochlora alpestris
und S. arctica gefunden.

Eine Dormanzphase kann sich schlieflich innerhalb des Lebenszyklus
auch evolutiv etablieren, diese Phase wird dann nicht mehr durch aufere
Faktoren induziert, sondern tritt endogen obligatorisch ein, wenn z.B. ein
bestimmtes Entwicklungsstadium erreicht wird, man spricht von einer
Parapause (nach MULLER 1992). Im anglo-amerikanischen Sprachraum gibt
es den Ausdruck Parapause allerdings nicht, dort wird die Diapause als
endogen gesteuerte Dormanzphase betrachtet (z.B. Leather et al. 1993).

Das Problem bei der Beschreibung und Interpretation solcher Entwick-
lungs- und Wachstumspausen ist, dafl es nur in der Theorie deutliche Unter-
schiede zwischen den Kategorien gibt, diese in der Wirklichkeit leider oft
nicht offensichtlich werden. Wenn z.B. nicht der ausldésende Faktor, wie die
Temperatur, der Grund fir die Dormanz ist, sondern nur ein Trigger, der
benutzt wird, um rechtzeitig kommendes Unheil zu vermeiden, wird das
Erkennen der Grunde firr eine Dormanzphase schwer.

In dieser Arbeit werden mit Ophiogomphus cecilia und GomphusRavipes
zwei 6kologisch sehr dhnliche Arten betrachtet, die jedoch unterschiedliche
Reaktionen auf niedrige Temperaturen zeigen. Uber eine Entwicklungspause
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der Eier von G. Ravipes haben schon Popowa (1923) und Robert (1959)
berichtet, MUNCHBERG (1932) schreibt bereits tiber Entwicklungsstagnation
der Eier von O. cecilia. Diese Berichte haben leider eine eher unklare
Datenbasis.

Methode

Die Eier von Ophiogomphus cecilia wurden am 3. August 1996 an der
Oker nahe Braunschweig von einem Weibchen durch "hand held
oviposition" erhalten, leider kein komplettes Gelege, sondern nur ca. 40
Eier. Die Eier von Gomphus flavipes wurden auf die gleiche Weise am
24. August 1996 an der Oder bei Frankfurt erhalten, hier ein komplettes
Gelege mit Uber 600 Eiern. Alle Eier wurden bis zum Versuchsbeginn am
20. September 1996 in einem FreilandflieRgerinne unter nattirlichen Licht-
und Temperaturverhéltnissen gehalten. Zu diesem Zeitpunkt waren die Eier
von O. cecilia schon komplett entwickelt, bei denen von G. flavipes war der
Keimstreif gerade zu erkennen. Am 20. September 1996 wurden die Eier in
Aguarien auf Klimakammern mit unterschiedlichen Temperaturen verteilt.
Je 7 Eier von O. cecilia und je 10 Eier von G. flavipes wurde bei konstant
13 °C, 16 °C, 19,5 °C und 25 °C im Labor gehaltert. Jeweils ein weiterer
Ansatz blieb im Freiland den jahreszeitlich schwankenden Temperatur- und
Lichtverhéltnissen ausgesetzt, hier wurden von O. cecilia 11 Eier eingesetzt.
Die Tageslénge in der 13 0C-Klimakammer war auf konstant 12/12 Stunden
hell/dunkel eingestellt, die der anderen Klimakammern waren untereinander
gleich, begannen ebenfalls mit 12/12 h und wurden im Dezember auf
10/14 h hell/dunkel umgestellt. Ab Mérz 1997 wurden alle Klimakammern
wieder auf 12/12 h hell/dunkel zuriickgestellt. Die Eier wurden bis Ende
Oktober 1996 alle drei Tage kontrolliert, bis Dezember im wdochentlichen
Abstand und darauf in 14-tdgigem Rhythmus, geschlipfte Larven wurden
gezéhlt und entfernt. Die Uberschiissigen Eier von G. flavipes wurden
ebenfalls im FreilandflieRgerinne gehéltert, werden fiir diese Untersuchung
jedoch nur in einem Nebenaspekt betrachtet.
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Ergebnisse

Bei 25 °C entwickelten sich die Eier beider Arten am schnellsten
(Abb. 1). Die von O. cecilia waren 3 Tage nach Versuchsbeginn zu 100 %
geschliipft, die von G. Bavipes nach 10 Tagen. Bei 20 °C dauerte es 32
Tage, bis alle O. cecilia-Larven aus den Eiern geschlipft waren. Die Eier
von G. flavipes holten, nachdem sie zu Beginn langsamer waren, auf und
waren letztlich mit 25 Tagen schneller zu 100 % geschliipft. Betrachtet man
die Zeit von der Eiablage an, und nicht erst ab Versuchsbeginn, bis zum
Zeitpunkt an dem 50 % der Eier geschllpft sind, ist diese sowohl bei 25 °C
als auch bei 20 °C fiir G. flavipes kirzer als fur O. cecilia, ebenso die Zeit
bis zum letzten Schlupf (Tab. 1).

Bei 16 °C sind, vom Zeitpunkt der Eiablage aus betrachtet, 50 % der
G. flavipes-Larven nach 74 Tagen geschlupft (Tab. 1), die von O. cecilia
nach 95 Tagen. Die zweite Hélfte der Eier von G.flavipes dagegen bendtigte
mit 274 Tagen langer als die von O. cecilia mit 197 Tagen (Tab. 1). Von
0. cecilia ist ein einziges Ei nicht zum Schlupf gekommen, es fiel einer
Milbe zum Opfer. Bis zum Februar 1997 waren alle restlichen geschlipft.
Von G. flavipes hingegen schliipften ab November 1996 keine weiteren
Larven mehr (Abb. 1). Erst ab Februar 1997 begann der Schlupf der rest-
lichen Hélfte.

Die Eier von G. flavipes im 16 °C-Ansatz waren Anfang November fast
komplett entwickelt, Augen und GliedmaRen waren ausgebildet und nur ein
sehr kleiner Dotterrest war noch vorhanden. Bei 13 °C waren die Augen zu
diesem Zeitpunkt nicht, die GliedmaRen nur im Ansatz zu erkennen, und ca.
30 % des Eiinhaltes bestand aus Dotter. Im Freilandansatz waren die Eier
ungleichméRig entwickelt; ihr Entwicklungszustand lag zwischen dem des
13 °C und 16 °C Ansatzes. Nahezu fertig entwickelte Eiern und auch solche
mit noch hohem Dottergehalt waren vorhanden. Bei 13 °C fand der erste
Schlupf der Larven von G. flavipes sogar erst im Februar statt, zu diesem
Zeitpunkt waren die von O. cecilia bereits zu 100 % geschlupft.

Ein d&hnliches Bild zeigte sich beim Freilandansatz: Die Eier von
O. cecilia entwickelten sich relativ kontinuierlich bis zum letzten Schlupf
im Mérz 1997, bei G.flavipes schliupften nach der ersten Larve von Novem-
ber bis zum Mérz keine weiteren mehr. Sowohl bei 13 °C und 16 °C als
auch im Freiland sind von letzter Art vom November bis zum Februar keine
Larven aus den Eiern geschlipft.
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Tab. 1: Anzahl der Tage vom Datum der Eiablage bis zum ersten und letzten Schlupf
der Larven von Gomphus flavipes und Ophiogomphus cecilia aus dem Ei bei fiinf
unterschiedlichen Temperaturregimes. Weiterhin angegeben ist die Anzahl der Tage,
bis zum ersten Mal > 50 % der Eier je Ansatz (n = 10 fur G Ravipes und n = 7 fir
0. ceciliaje Temperaturansatz) geschliipft waren. Beachte: ab ca. Tag 130 nur noch
14-tagiger Kontrollrhythmus.

Tage bis zum Schlupfaus dem Ei

Temperatur Art erster Schlupf > 50 % letzter Schlupf
geschlupft
25 °C 0. cecilia 51 51 51
G flavipes 34 37 37
20 °C 0. cecilia 53 53 79
G flavipes 44 46 61
16 °C 0. cecilia 95 95 186
G flavipes 65 74 274
13°C 0. cecilia 115 149 197
G flavipes 176 190 220
Freiland 0. cecilia 95 149 210
G. flavipes 74 242 260

Aus dem Uberschissigen Ansatz mit den restlichen 600 G. flavipes-Eiem
aus dem Freiland wurden 10 fertig entwickelte Eier am 6. Februar 1997 in
den 16° C-Raum gebracht, sie waren nach 5 Tagen zu 90 % geschliipft. Im
Freiland selbst begann der Schlupf erst nach Anfang Mérz, allerdings bei
Temperaturen um 10 °C.

Diskussion
Vergleich beider Arten

Ophiogomphus cecilia und Gomphus Bavipes kommen z.T. gemeinsam
in Gewdssern vor, in ihrer Verbreitung gibt es keine grundlegenden Unter-
schiede, wobei G.flavipes jedoch auf die groReren Flisse beschrénkt bleibt
(Suhling & Multer 1996). So leben beide z.B. in der Oder (Miller 1995),
an der auch die Eier von G. flavipes gewonnen wurden. Beide legen ihre
Eier dort in den Buhnenfeldem ab, so daf sie von der Strémung in die glei-
chen Gewésserbereiche verdriftet werden, bevor sie sich ans Substrat an-
heften (z.B. Schutte 1996). Eiablagen finden in der Zeit von Juni bis
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September statt, wobei G. Ravipes etwa zwei Wochen spéter beginnt. Man
sollte annehmen, daR beide Arten aufgrund dieser groRen 6kologischen
Ahnlichkeiten ebenso eine dhnliche Regulation der Embryonalentwicklung
haben. Die Ergebnisse zeigen trotz des geringen Stichprobenumfanges
deutliche Unterschiede zwischen beiden Arten.

Bei allen getesteten Temperaturen schliipften die Larven von 0. cecilia
zwar friher aus den Eiern als jene von G. Bavipes (Abb. 1), allerdings lag
die Eiablage der ersten Art auch drei Wochen vor der letzteren, so da sich
das Bild zu Gunsten von G. flavipes verschiebt (Tab. 1). Diese entwickelten
sich also bei 20 °C und 25 °C schneller, bei Temperaturen, die in den
flachen Buhnenbereichen h&ufig Vorkommen (z.B. Mult1er 1995).

Bei 16 °C haben sich die ersten 50 % von G. flavipes immer noch schnel-
ler entwickelt als jene von 0. cecilia. Der darauf folgende Entwicklungsstop
der Eier von G.flavipes hélt unabh&ngig von den Temperaturen bis mindes-
tens Mitte Februar an, im Freiland bis Mitte Mé&rz (Abb. 1). Bei 0. cecilia
sind wéhrend dieser Zeit die Larven kontinuierlich weiter aus dem Ei ge-
schliipft. Popowa (1923) berichtet bereits, dal sich bei einer Temperatur
von unter 16,8 °C die Entwicklung der Eier von G. flavipes einstellt, was
sich mit den hier gezeigten Ergebnissen deckt. Robert (1959) schreibt
ebenso, dal im Juli abgelegte Eier sich unverziglich entwickeln, wéhrend
Eier aus dem August und September Uberwintern.

Munchberg (1932) hat an O. cecilia beobachtet, da nach einem Tem-
peratursturz auf unter 15 °C von Anfang September bis vermutlich Ende
Oktober (5 °C) aus Eiern der Art keine Larven mehr schlipften. Dieser
relativ kurze Beobachtungszeitraum sagt jedoch noch nichts (iber eine Ent-
wicklungsstagnation aus. Die hier gezeigten Daten zeigen, dal unter den
getesteten Bedingungen, die unter anderen auch Freilandverhdltnisse bein-
halten, zumindest in einem sehr spédten Entwicklungszustand der Em-
bryonen keine Entwicklungsstagnation eintritt. Selbst im Dezember bei
Temperaturen unter 5 °C und im Februar zwischen 7 °C und 9 LC fand bei
O. cecilia noch Schlupf statt.

Bei G.flavipes stoppte der Schlupfaus dem Ei sowohl im Labor als auch
im Freiland unabhé&ngig von der Tagesldnge, was also eine verzdgerte
Reaktion auf die Temperaturen sein muf3. Die hier vorgestellten Ergebnisse
zeigen allerdings, daR fir die Embryonalentwicklung von G. flavipes
Temperaturen unter 16 °C physiologisch nicht ungeeignet sind. Der Schlupf
begann im Februar bzw. Mé&rz bei 13 C° und 16 °C ohne eine Erh6éhung der
Temperatur, die Entwicklung fand also auch bei diesen konstant niedrigen
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Temperaturen statt. Im Freiland begann der Schlupf im Mdérz sogar bei
Temperaturen unter 11 °C. Steigende Temperaturen kénnen terminierend
auf die Schlupfpause wirken, dieses zeigt die Tatsache, daR die aus dem
Freiland Anfang Februar in den 16 °C Raum gebrachten, fertig entwickelten
Eier nach 5 Tagen zu 90 % geschlupft waren. Steigende Temperaturen
werden jedoch nicht obligatorisch zur Beendigung der Schluplpause
bendtigt (Abb. Ic + d). Um die Kriterien fiir eine Ei-Diapause zu erfillen,
hétte der Schlupf der Eier erst nach einer Phase tieferer Temperaturen
wieder beginnen durfen. Das war bei 13 °C und 16 °C nicht der Fall. Die
Ergebnisse kdnnen also so interpretiert werden, dafl unter den betrachteten
Bedingungen bei G. Ravipes eine Oligopause im Eistadium vorliegt,
konsekutiv eingeleitet zur Vermeidung moglicherweise auftretender tiefer
Temperaturen.

Corbet (1962) stutzt sich auf die Beobachtungen von Robert (1959)
und geht auch davon aus, daB bei G.Ravipes keine echte Diapause vorliegt,
da die Dormanzphase von der Temperatur induziert sei. Nach der anglo-
amerikanische Definition lage ebenfalls lediglich eine Oligopause vor.

Nicht unerwahnt bleiben soll hier noch eine andere Mdglichkeit, die Dia-
pause der Eier von G.Ravipes zu erkldren, auch wenn diese Untersuchung
diesbeziiglich keine Daten liefert. Sternberg (1995) vermutet an Somato-
chlora alpestris mitterliche Effekte bei der Steuerung der Ei-Diapause. Er
hat Zusammenh&nge zwischen dem Anteil der diapausierenden Eier am
Gelege und dem Alter der Miitter bei der Eiablage gefunden. MOUSSEAU &
Dingle (1991) flihren zahlreiche Arbeiten auf, die zeigen, daR Diapause bei
Insekteneiem und -larven vollkommen unabhéngig von den auf diese Sta-
dien wirkenden Faktoren stattfinden kann, einzig, weil z.B. die Mditter
niedrigen Temperaturen oder Tagesldngen ausgesetzt waren.

Okologische Bedeutung

Allgemein sollte eine Dormanzphase dann in den Lebenszyklus einge-
schoben werden, wenn der Fitnesszugewinn durch stetiges Wachstum ge-
ringer ware, als der Zugewinn durch die Dormanz, z.B. durch eine héhere
Uberlebenswahrscheinlichkeit (Cohen 1970).

Rein physiologisch ist bei den niedrigen untersuchten Temperaturen eine
Entwicklung durchaus mdglich (s.0.). Aber sind die Larven erst einmal
geschlipft, haben sie deutlich héhere Anspriiche an ihre Umwelt als die
Eier. Mdglicherweise kann die Umgebung zu den Zeiten, in denen solche
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Abb. 1 (links und oben): Anteil aus Eiern geschlupfter Larven von Gomphusflavipes
und Ophiogomphus cecilia unter funf verschiedenen Temperaturregimes
(n = 10 fur G flavipes und n = 7 fir O. ceciliaje Temperaturansatz).
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Temperaturen herrschen, den Anspriichen der Larven von G. Ravipes nicht
gerecht werden. Einer der komplexeren Anspriiche ist die Nahrungsverfiig-
barkeit.

Trotz der groRen Ahnlichkeit der Anspriiche beider Arten gibt es einen
wesentlichen Unterschied zwischen ihnen. G. Bavipes gehdrt zu den Arten,
die wahrend ihrer Nahrungssuche aktiv sind, O. cecilia neigt eher dazu, auf
Beute zu warten (MULLER 1993). Gerade niedrige Temperaturen beein-
trachtigen die Methode des Nahrungserwerbs von G.Ravipes stirker als den
"sit and waif'-Modus der Ophiogomphus-Larven. Also ist es sinnvoll, die
sinkenden Temperaturen im Herbst als Trigger zu nehmen und den Schlupf
bis zum néchsten Friihjahr zu verzdgern.

Auch denkbar als Erklarung fir die Ei-Diapause von G. Ravipes Eiern
waére ein getrenntes Entstehungszentren beider Arten in unterschiedlichen
Klimata. Die unterschiedlichen Uberwinterungsstrategien wéren dann das
Ergebnis der dort ehemals wirkenden klimatischen Bedingungen. Die heu-
tigen Lebenszyklen beider Arten wéren dann nicht mehr als Anpassung an
aktuelle Verhaltnisse zu sehen, sondern héatten sich durch die ehemals
wirkenden evolutiv etabliert. Das heutige Verbreitungsgebiet (Suhling &
MULLER 1996) gibt jedoch keinerlei Hinweise auf unterschiedliche Ent-
stehungszentren der Arten.

Die aktuelle rdumliche bzw. zeitliche Einnischung der beiden Arten kann
mit der von Calopteryx splendens und Calopteryx virgo verglichen werden.
Untersuchungen von Ott (1996) haben gezeigt, dal beide Arten verschie-
dene Temperaturoptima haben, und angedeutet, dal dieses in unterschied-
lich hohen Grundumsétzen begriindet liegen kdnnte. Dabei kann die eher in
Oberlaufen vorkommende C. virgo - wie O. cecilia - bei niedrigeren Tem
peraturen noch weiter wachsen als C. splendens. Letztere kann hdohere
Temperaturen besser nutzen, wie auch G. Bavipes in dieser Untersuchung.
Ihre Eier haben sich bei 20 °C und 25 °C deutlich schneller entwickelt. Die
Aktivitat bzw. die Entwicklungsgeschwindigkeit ist im Jahresverlauf fur das
Artenpaar C. virgo/ 0. cecilia relativ gleichmaRig, fiir C. splendens/
G.Ravipes im Winter niedriger und im Sommer dafiir héher (Abb. 2).
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Abb. 2: Entwicklungsgeschwindigkeit fir Eier bzw. Larven der Artenpaare
Calopteryx splendens/Gomphus flavipes und Calopteryx virgo/Ophiogomphus
cecilia im Jahresverlauf.
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