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Abstract

Auchenorrhyncha species survive

unfavourable environmental conditions

(decrease and/or cessation of the develop-

ment) in species-specific hibernating sta-

ges (as eggs, nymphs or adults) in dorman-

cy. In 21 species the types of dormancy,

the voltinism, the hibernating stage and

the conditions of induction and terminati-

on are compiled.

The dormances of these 21 Auche-

norrhyncha species of Central Europe are

ordered into a system of five dormancy

forms (cf. WlTSACK 1981, modified accor-

ding to MÜLLER): 1. quiescence, 2. oli-

gopause, 3. eudiapause, 4. parapause,

5. hyperpause. The conditions of induc-

tion and termination of these dormancies

are described. Depending on the dormancy

type, the conditions of induction are pho-

toperiod (short day) or temperature

(coolness), the terminating conditions are

in most cases the temperature (coolness),

rarer the photoperiod. The parapause

begins obligatory without induction

through environmental factors. 13 species

are monovoltine, 6 species bivoltine and
two species can be optionally mono- or
bivoltine. In 15 species egg dormancy was
recognized, in 3 species larval dormancy
and in 5 species ovarial dormancy. In some
cases simultaneous or successive dorman-
cies were observed in addition to the main
dormancy form. As egg dormancies especi-
ally second parapauses, eudiapauses or oli-
gopauses were shown, as larval dorman-
cies only quiescences or oligopauses and as
ovarial dormances oligopauses or parapau-
ses. Until now, evidence of hyperpauses in
Auchenorrhyncha are missing.
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1. Einleitung

Zikaden sind durch ihre phytosuge

Ernährungsweise direkt von ihren Wirtspflan-

zen abhängig. Damit sind die Hauptentwick-

lungszeiten zumeist auf die Vegetationsperiode

beschränkt. Die im Winter wirkenden pessi-

malen abiotischen Lebensbedingungen wirken

sich sowohl auf die Zikaden wie auch die

/. Suieszenz Nondormanz Nondormonz
_- optimale

rBedingung

|_̂  Oor/nanz
pessima/e
Bedingung

3. Eudiapause Nondormanz

£ Parapause
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\ /

5. Hyperpause

-» 5ekundärparopat/se

Entwicklung (Nondormonz bzw. Dormanz)
— Umweltfakfor

Terminofionsfaktor bei Eudiapause

Abb. 1:
Schema des Verlaufs der Entwicklung
(ausgezogene Linien) und der als
Induktions- und Terminationsfaktoren
wirkenden Umweltfaktoren (ge-
strichelt oder punktiert) bei den fünf
Dormanzformen (aus WITSACK 1981,
z.T. in Anlehnung an MÜLLER 1970).

Abszisse: Zeit; Ordinate: oberes
Niveau: Dormanz bzw. pessimale
Valenz des induzierenden bzw. termi-
nierenden Faktors. - Bei Quieszenz,
Oligopause und Eudiapause ist auch
die mögliche Nondormanzentwick-
lung dargestellt.

Wirtspflanzen entwicklungshemmend bzw.

mortalitätsfördernd aus. Um diese Zeiten in

unseren Breiten zu überstehen, haben die

Zikaden - wie auch die meisten anderen

Insektenarten - Überlebensmechanismen ent-

wickelt, die ein Überdauern der winterlichen

Bedingungen gewährleisten. Dies führte dazu,

dass die am besten angepassten Entwicklungs-

stadien den Winter mit geringer Mortalität

überdauern können. Weniger gut an die win-

terlichen Bedingungen angepasste Stadien der

Arten würden den Winter nicht überleben.

Durch selektive Vorgänge haben sich offenbar

so die verschiedenen artspezifisch festgelegten

Überwinterungsstadien herausgebildet, also

die Imaginal-, Larval- und Eiüberwinterer.

2. Dormanzstadien

Das wohl am geeignetsten erscheinende
Überwinterungsstadium scheint das Eistadium
zu sein, da es relativ unabhängig von einer
Nahrungsaufnahme und damit vom Zustand
der Wirtspflanzen ist. Dies konnte MÜLLER
(1980, siehe auch WlTSACK 1989) bei der
Analyse der Zikaden des Leutratais bei Jena
auch zahlenmäßig gut dokumentieren. Auf
den untersuchten Kontrollflächen befanden
sich unter den Arten im Durchschnitt etwa
55 % Eiüberwinterer und jeweils ca. 17 % Lar-
val- bzw. Imaginalüberwinterer. Durch ver-
schiedene physiologische Adaptationsmecha-
nismen an winterliche Bedingungen (z. B.
Verringerung des Wassergehaltes bzw. Einlage-
rung gefrierhemmender Stoffe) bzw. Ansamm-
lungen von Reservestoffen gelingt es offenbar
recht gut, die Überwinterungsfähigkeit des
Eistadiums zu erhöhen. Die überwinternden
Imagines und Larven anderer Arten können
durch Verringerung der Bewegungs- und Stoff-
wechselaktivität und durch weitere Adapta-
tionen ebenfalls den Winter als besonderes
ökologisches Ereignis überstehen. Für die
bezüglich ihrer Dormanz untersuchten mittel-
europäischen Arten sind die Dormanzstadien
in Tab. 2 dargestellt.

3. Induktion und Termination

Die Überdauerung ungünstiger Umwelt-
bedingungen durch Dormanz ist in Mitteleu-
ropa an einer Anzahl von Zikadenarten unter-
sucht worden. Dabei hat sich ergeben, dass
diese Dormanzen zumeist durch verschiedene,
aber artspezifisch determinierte Umweltfakto-
ren gesteuert werden, die als Induktions- bzw.
Terminationsfaktoren wirken. Die Induktions-
und Terminationsfaktoren dieser Arten wer-
den in Tab. 2 genannt.

3.1 Induktion

Die Dormanz kann entweder durch

bestimmte Umweltfaktoren (Induktionsfak-

toren) induziert werden oder genetisch vorge-

geben sein und daher von der Umwelt quasi

unabhängig (obligatorisch) eintreten. Nach

der Induktion erfolgt die Realisierung (Mani-
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festation) der Dormanz. Diese kann sich zeit-

lich gesehen entweder direkt oder verzögert

einstellen (konsekutive bzw. prospektive Dor-

manzen).

3.2 Termination

Bei Einsetzen der Dormanz spielen

bestimmte Umweltfaktoren (wie z. B. Kühle)

MÜLLER (1966, 1970, 1976a, 1976b) begrün-

det, später modifiziert (WiTSACK 1981, MÜL-

LER 1992) und direkt oder modifiziert inzwi-

schen vielfach für die verschiedenen Insekten-

gruppen angewendet (vgl. Zusammenstellung

bei MÜLLER 1992).

Das modifizierte System der Dormanzen

enthält fünf Dormanzformen (vgl. WiTSACK

1981):

• DormanzausUSsung (Induktion)

.als Folge pesslmaler Umweltbedingungen

i
- lange vor Eintritt der eigentlichen pesslmalen

Umweltbedingungen, (vorausschauend, vorsorglich)

| konsekutive Dormanzen

Eintritt (Manifestation)

| prospektive Dormanzen

Eintritt (Manifestation)

sofort,
in jedem beliebigen
Ontogenesestadium

1
allmählich,
erst nach Akkumulation
der Wirkung In festge-
legtem Ontogenesestadium

fakultativ,
nach exogenemSignal
(meist Photoperiode)

Juleszenz

sofort nach Übergang
zu optimalen
Bedingungen

| Ollgopause |

allmählich
erst mit * langer Verzögerung
(Dekumulation der Wirkung)

obligatorisch,
bei Erreichen des endogen
zu Dormanz programmierten
Ontogenesestadiums

Dormanzbeendlgung

als Folge des Übergangs zu
optimalen Bedingungen
(z.B. Langtag, Wärme)

erst nach - exogen beeinflußbarem -
Ablauf der Dormanzentwicklung

Als Folge der Wirkung pesslmaler
Bedingungen (z.B. Kurztag, Kühle)
u. Ablaufen nachgeschalteter
Quieszenz (Winter)

[ Hyperpause |

endogener Ablauf
ohne exogene
Beeinflußbarkeit

Aufhebung der Dormanz
t

durch exogene Faktoren beeinflußbar

l •
Dormanzbeendlgung (Termination)

durch exogene
Faktoren nicht
beeinflußbar

als Terminationsfaktoren eine bedeutende

Rolle. Durch das Wirken dieser Umweltfakto-

ren ist eine Beendigung der Dormanz, die Ter-

mination, nach einer bestimmten Wirkungs-

zeit möglich.

4. System der Dormanzformen

Die auf dem ersten Blick verwirrend

erscheinende Vielzahl an Dormanzphänome-

ne erforderte eine Ordnung bzw. Systematisie-

rung in einem System der Dormanzformen.

Ein ökologisch orientiertes System der Dor-

manzformen geht von den Induktions- und

Terminationsmechanismen aus. Es wurde von

1. Quieszenz

2. Oligopause

3. Eudiapause

4. Parapause

5. Hyperpause

Die ersten beiden Formen (vgl. Tab. 1,

Abb. 1), Quieszenz und Oligopause, sind kon-

sekutive Dormanzen, d.h. sie folgen unmittel-

bar (Quieszenz) oder verzögert (Oligopause)

dem sich verändernden Umweltfaktor. Sie tre-

ten also gewöhnlich nach Verschlechterung

der Umweltbedingungen ein. Die übrigen drei

Dormanzen sind prospektive Dormanzfor-

men. Sie beginnen also „vorrausschauend", da

Tab. 1:
Bestimmungsschlüssel der Dormanz-
formen von der Induktion (von oben)
bzw. von der Termination (von unten)
ausgehend (aus WFTSACK 1985, ergänzt
nach MÜLLER)
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sie bereits vor Beginn des Wirkens pessimaler

Bedingungen eintreten. Dabei wirkt bei den

Eudiapausen ein Umweitfaktor (zumeist die

Photoperiode) als Signalfaktor. Bei Parapause

und Hyperpause beginnt die Dormanz prak-

tisch obligatorisch, d.h. ohne einen exogenen

Signalgeber.

4.1. Quieszenz

Die Quieszenz zeichnet sich dadurch aus,

dass die Manifestation praktisch ohne Verzö-

gerung und direkt nach dem Einwirken

ungünstiger Bedingungen eintritt (vgl. Tab. 1,

Abb. 1) . Ursache (Umweltfaktor) und Wir-

kung (Dormanz) sind unmittelbar verbunden.

Dadurch ist eine physiologische Adaptation

an die pessimalen Bedingungen (z. B. das

Ansammeln von Reservestoffen bzw.

Erhöhung der Frostresistenz) zumeist nicht

möglich. Überwinterung durch Quieszenz

führt deshalb gewöhnlich zu hohen Morta-

litätsraten.

Mit dem Übergang des pessimalen Faktors

(z. B. Kühle) in den für die Entwicklung wie-

der optimalen Bereich (Normaltemperaturen)

setzt sich die Entwicklung unverzögert fort.

Als Induktionsfaktoren können verschie-

dene abiotische Faktoren (z. B. Temperatur,

Photoperiode, Feuchtigkeit) oder auch die

Nahrung in Betracht kommen. Für mitteleu-

ropäische Zikaden bedeutsam sind offenbar

die thermisch und hygrisch bedingten Quies-

zenzen.

4.1.1 Thermische Quieszenz

Diese durch Temperaturen in pessimalen

Bereichen verursachten Quieszenzen sind wohl

die häufigsten Dormanzen mitteleuropäischer

Zikaden. Die direkte Reduktion der Entwick-

lungsgeschwindigkeit durch Kühle (Q 10-

Regel) ist bereits ein solcher Quieszenz-Effekt,

der experimentell an verschiedenen Arten

nachgewiesen werden konnte (vgl. WlTSACK

1985).

Als Überwinterungsdormanz spielt eine

thermische Quieszenz z. B. bei Euscelis incisus

eine Rolle (MÜLLER 1981, WlTSACK 1991). Es

bleiben sowohl die Eier als auch die Larven

unter Kühlebedingungen in Dormanz. In nor-

malen Wintern und günstigen klimatischen

Lagen vermag diese Art dadurch erfolgreich zu

überwintern. Populationsökologische Unter-

suchungen (MÜLLER 1981) zeigten jedoch,

dass in strengeren Wintern bzw. klimatisch

extremeren Lagen die Quieszenzen nicht zum

Überwinterungserfolg führen können, son-

dern simultan eine obligatorische Eidormanz

(WlTSACK 1991) damit den Erfolg sichert.

Bei den meisten durch Kühle terminierba-

ren Dormanzen (Oligopausen, Eudiapausen,

Parapausen) ist die thermische Quieszenz als

Folgedormanz von Bedeutung. Da die eigent-

liche Termination der genannten Dormanzen

meist mitten im Winter bereits erfolgt ist,

schließt sich dann - durch die bestehende

Kühle verursacht - eine thermische Quieszenz

bis zum Ansteigen der Temperaturen in den

wieder optimalen Bereich im Frühjahr an (vgl.

WlTSACK 1981, 1985).

4.1.2 Hygrische Quieszenz

Untersuchungen zur Embryogenese von

Zikaden haben bisher mehrfach eine hygri-

sche Quieszenz wahrscheinlich gemacht.

Wenn Eier bald nach ihrer Ablage unter nicht

optimalen hygrischen Bedingungen (z. B.

trocken oder unter hohen osmotischen Wer-

ten) weilen, verbleiben sie in einer hygrischen

Dormanz, die durch die Überführung unter

wieder günstige hygrische Bedingungen über-

wunden wird. Dabei kann die Mortalität

artspezifisch sehr stark variieren. Während

Arten wie Euscelis incisus (WlTSACK 1991)

und Mocuellus metrius (WlTSACK 1985) eine

relativ lange Trockenzeit überleben, überste-

hen andere Arten wie Javesella pellucida

(SCHÖPKE 1996) jedoch nur kurze Zeit diesen

Zustand.

Größere Bedeutung können hygrische

Quieszenzen offenbar im Sommer besitzen.

Die Embryonen der in lebendes Pflanzensub-

strat abgelegten Eier nehmen während der

Embryogenese Wasser aus der Umgebung auf

(vgl. WITSACK 1985, 1991, SCHÖPKE 1996).

Bei sommerlichen Trockenperioden oder an

ungünstigen Standorten ist es den Eiern nicht

möglich, dieses Wasser aus der Umgebung zu

entnehmen. Dadurch kann es zu hygrisch

bedingten Quieszenzen kommen, die bei spä-

terem Wasserangebot überwunden werden

können. Experimentell wurden solche hygri-

schen Quieszenzen für Euscelis incisus (WlT-
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SACK 1991), Dicranotropis hamata, Macrosteles

sexnotatus und Euscelis lineolatus (SCHÖPKE

1996) nachgewiesen. Besondere Bedeutung

haben solche hygrischen Quieszenzen offenbar

auch für mediterrane Arten. Experimentelle

Nachweise dieser Dormanzen liegen für Eusce-

lis ahius (WlTSACK 1985), Euscelis marocisus

und Euscelis ormaderensis (SCHÖPKE 1996) vor.

4.2. Oligopause

Bei dieser ebenfalls konsekutiven Dor-

manzform erfolgt die Wirkung auf den indu-

zierenden Umweltfaktor, die Manifestation

der Dormanz, zeitlich verzögert (vgl. Tab. 1,

Abb. 1). Auch die Aufhebung der Dormanz

verzögert sich nach dem Übergang zu wieder

optimalen Bedingungen. Kürzere Einwirkzei-

ten können nach dem Übergang zu optimalen

Bedingungen auch zumeist rascher zur Weiter-

entwicklung führen. Es ist also ein akkumula-

tiver Effekt bezüglich der „Induktionsbedin-

gungen" nachweisbar. Bei sehr langer Einwirk-

zeit kann es zum (langsamen) Abklingen der

Dormanz (Akkomodationen) auch bei pessi-

malen Bedingungen kommen (z. B. bei Anace-

ratagallia ribauti - WlTSACK 1985), d.h. die

Entwicklung setzt sich (meist gebremst) nach

einiger Zeit auch unter den ungünstigen

Bedingungen fort.

Oligopausen weisen häufig eine hohe Pla-

stizität der Vorgänge auf (BÄHRMANN 1985).

Dies betrifft beispielsweise die Steuerung, die

durchaus multifaktoriell sein kann, d.h. durch

verschiedene Umweltfaktoren kombiniert

beeinflusst wird. Da in manchen Fällen Oli-

gopausen stark quieszetäre Züge aufweisen

(quieszetäre Oligopause), können sie als Wei-

terentwicklung der Quieszenzen betrachtet

werden. Sie sind aber strenger an ein bestimm-

tes Entwicklungsstadium gebunden, während

bei der Quieszenz durchaus unterschiedliche

Stadien betroffen sein können (wie z. B. bei

Euscelis incisus und Anakelisia fasciata). Ande-

rerseits können die Oligopausen bestimmter

Arten stark zu prospektiven Dormanzformen

(z. B. zur Eudiapause) tendieren (diapausäre

Oligopause). Deshalb können die Oligopau-

sen als Bindeglieder zwischen der Quieszenz

und den prospektiven Dormanzformen (insbe-

sondere zur Eudiapause) aufgefasst werden.

Als maßgebliche steuernde Umwekfakto-

ren der Oligopausen kommen Temperatur,

Photoperiode und Nahrung in Betracht. Der

bei mitteleuropäischen Zikaden am häufigsten

nachgewiesene Faktor ist die Photoperiode

(Kurztag), teilweise beeinflusst von der Tem-

peratur (Kühle). Welkes Futter und „crow-

ding" wurden als „Induktionsfaktoren" bioti-

scher Art an hlilaparvata lugens in Japan durch

KlSIMOTO (1956) nachgewiesen (vgl. MÜLLER

1992).

4.2.1 Photoperiodisch bedingte
Oligopausen

Die meisten der bei Zikaden bisher festge-

stellten Oligopausen sind photoperiodisch

bedingt (vgl. Tab. 2).

Als Beispiel soll die ovariale Oligopause

von Anaceratagallia ribauti dargestellt werden

(vgl. WlTSACK 1985). Wachsen junge Larven

bei Kurztagbedingungen auf, so bleibt die

Ovarialentwicklung aus und es erfolgt erst

nach über drei Monaten eine Eiablage (als

Folge der Akkomodation). Werden Tiere

unter Langtag herangezogen und gleich nach

der Imaginalhäutung unter Kurztag gebracht,

so legen sie ebenfalls keine Eier. Unter Lang-

tag herangezogene und unter diesen Bedin-

gungen verbleibende Weibchen sind aber bald

nach der Imaginalhäutung ablagebereit. Unter

Freilandbedingungen wird die Eiablage durch

den Kurztag im Spätsommer und Herbst ver-

hindert. Sie beginnt dort nach der Überwinte-

rung erst ab Mitte Mai. Dagegen legten die am

9. Oktober unter Laborbedingungen (LT 18/6,

+20°C) gebrachten Freilandtiere bereits nach

zwei Wochen erste Eier.

Es zeigt sich der für photoperiodisch

bedingte Oligopausen typische Dormanzme-

chanismus. Die Eiablage wird bereits durch

Kurztagbehandlung der Larven verhindert.

Der Übergang zu Langtag führt bei Dormanz-

tieren nach einiger Zeit (knapp zwei Wochen)

zur Eiablage. Erfolgt keine Umstellung der

Photoperiode auf Langtag, dann kann durch

Akkomodation auch im Kurztag nach über

drei Monaten die ovariale Entwicklungshem-

mung überwunden werden.

4.3. Eudiapause

Unter Eudiapausen sind prospektive (vor-

ausschauende) Dormanzen zu verstehen, die

jeweils durch verschiedene Ökofaktoren indu-
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ziert und terminiert werden (vgl. Tab. 1,

Abb. 1). Induktion und Manifestation sind

noch stärker als bei Oligopausen an bestimm-

te Entwicklungsstadien gebunden.

Bei den meisten in Mitteleuropa unter-

suchten Eudiapausen ist die Photoperiode

(zumeist Kurztag) der Induktionsfaktor. Ter-

minationsfaktor ist Kühle. In der Terminati-

onsphase hat dagegen die Photoperiode keine

Dormanzeier
(%)
100T

50-

8 10 12 14 16 17 18
Photophose

111 51 827 305

20 h

Abb. 2:
Photoperiodische Wirkungskurve -
Dormanzraten von Eiablagen von
unter unterschiedlichen Photoperi-
oden aufgewachsenen und ablegen-
den Arthaldeus pascue//us-Weibchen
(aus WrrsACK 1985).

Bedeutung mehr (vgl. WlTSACK 1985). Wer-

den die Tiere, bei denen durch Kurztag eine

Eudiapauseinduktion erfolgen würde, aber

durchgängig Langtagbedingungen ausgesetzt,

so entwickeln sie sich direkt (subitan) weiter.

Es tritt keine Dormanz ein. Dadurch ist es

möglich, im Labor diese Arten kontinuierlich

zu halten und zu vermehren.

Die Photoperiode wirkt praktisch als Sig-

nalfaktor. Dabei können relativ geringe Licht-

stärken (teilweise um 1 Lux) noch als Licht

wirksam sein. Die Photoperiode, bei der 50 %

Dormanz eintritt, wird als „kritische Photope-

riode" bezeichnet. Sie liegt bei den verschie-

denen Zikadenarten durchaus in unterschied-

lichen Bereichen, so z. B. bei Macrosteles sex-

notatus bei ca. L16/D8, bei Jassargus obtusival-

vis und Arthaldeus pascuellus bei etwa L17/D7

(Abb. 2) (vgl. WlTSACK 1985), und ist offen-

sichtlich genetisch fixiert.

Die Lichtphase der kritischen Photoperi-

ode kann bei in nördlicheren Breiten vorkom-

menden Insektenpopulationen länger sein als

bei den südlicheren (vgl. MÜLLER 1992). Für

Zikaden stehen zwar Nachweise zur Variabi-

lität der kritischen Photoperiode in Abhän-

gigkeit von der geographischen Verbreitung

noch aus. Das Phänomen ist aber auch hier zu

erwarten.

Werden kleine „Versuchspopulationen"

im Bereich der kritischen Photoperiode gehal-

ten, so fällt eine stark unterschiedliche Reak-

tion der Individuen auch bei sonst völlig iden-

tischen Versuchsbedingungen auf. Dies ist

offenbar auf einen genetisch fixierten, indivi-

duell ausgeprägten Polymorphismus zurückzu-

führen.

Ist die Dormanz eingetreten, so wirkt Küh-

le bei den meisten mitteleuropäischen Zika-

denarten als Terminationsfaktor. Die Termi-

nationsvorgänge sind - wie auch bei thermi-

schen Parapausen - von der Tiefe der Tempe-

ratur und der Dauer der Kühlebehandlung

abhängig. Die optimale Terminationstempera-

tur liegt - wie auch bei thermisch terminierba-

ren Parapausen von Elymana sulphurella darge-

stellt (vgl. auch Abb. 3) - zumeist im Bereich

deutlich oberhalb von 0°C.

Bei gleicher Terminationstemperatur

erfolgt die Weiterentwicklung (wie auch bei

thermisch terminierbaren Parapausen) nach

einer längeren Kühlephase rascher als bei kür-

zerer Kühlebehandlung danach bei wieder

optimalen Entwicklungsbedingungen (vgl.

Abb.4; Elymana sulphurella). Am Verlauf der

Kurven zeigt sich, dass für die einzelnen Indi-

viduen die Termination der Dormanz zeitlich

recht unterschiedlich beendet wird, mögli-

cherweise ebenfalls ein Zeichen für geneti-

schen Polymorphismus der Terminationsvor-

gänge.

Bei den bisher bei mitteleuropäischen

Zikaden nachgewiesenen Eudiapausen (vgl.

Tab. 2) ist die Photoperiode (Kurztag) der

Induktionsfaktor und Kühle der Terminations-

faktor. Das Eistadium ist das Dormanzstadium.

Die Induktion dieser embryonalen Dormanz

erfolgt bereits im mütterlichen Körper, die

Termination aber durch Kühleeinfluss auf die

Eier. Ob sich bei mitteleuropäischen Zikaden

auch andere Induktions- und Terminations-

mechanismen herausgebildet haben, können

nur weitere Untersuchungen klären.

Bei mediterranen Zikaden kann der

Mechanismus anders sein. So wurde bei der
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Übersommerungsdormanz von Euscelis alsius

Langtag als Induktionsfaktor, aber auch Kühle

als Terminationsfaktor festgestellt (vgl. WlT-

SACK 1985).

Die besondere ökologische Bedeutung der

Eudiapausen ist darin zu sehen, dass sowohl

eine sehr hohe Überlebenschance winterli-

cher Bedingungen (insbesondere durch die

hervorragenden physiologisch-ökologischen

Adaptationsmöglichkeiten), als auch der Weg

zu einer variablen Generationenanzahl

(Mono-, Bi- oder Polyvoltinismus) möglich

ist. Bei einer raschen Entwicklung unter gün-

stigen Temperaturbedingungen produzieren

die Imagines der ersten Generation unter den

noch existierenden Langtagbedingungen Su-

bitaneier, die sich ohne Dormanz weiterent-

wickeln und eine zweite Generation aufbauen.

Die Imagines dieser zweiten Generation

gelangen unter Kurztagbedingungen und

erzeugen die später überwinternden Dormanz-

eier. In thermisch ungünstigen Situationen (z.

B. in kühlen Gebirgslagen oder Sommern)

erhalten die Imagines der ersten Generation

durch die temperaturbedingte Entwicklungs-

verzögerung mitunter bereits Kurztagbedin-

gungen, so dass sie bereits Dormanzeier able-

gen und nur eine Generation im Jahr realisiert

wird.

4.4. Parapause

Die Parapausen unterscheiden sich
gegenüber den bisherigen drei Dormanzfor-
men (Quieszenz, Oligopause, Eudiapause)
dadurch, dass sie obligatorisch (d.h. ohne
Induktion durch äußere Bedingungen) eintre-
ten (vgl. Tab. 1, Abb. 1). Die Dormanz kann
also durchaus bei optimalen Umweltbedin-
gungen beginnen. Ihr Eintritt wird durch das
genetische Entwicklungsprogramm der betref-
fenden Art fixiert. D.h. in einem bestimmten
Entwicklungsstadium tritt diese Dormanz -
quasi als Entwicklungshemmung - obligato-
risch ein. Die Termination ist aber nur durch
bestimmte äußere Terminationsbedingungen
(häufig durch Kühle) möglich. Dabei wirkt die
Kühle in ähnlicher Weise wie bei der Termi-
nation von im Embryonalstadium sich manife-
stierenden Eudiapausen. Optimale Tempera-
turen für die Termination liegen meist ober-
halb von 0°C, bei Elymana sulphureüa-Dor-

manzeiern z. B. bei ca. +8°C (vgl. Abb. 3). Die
„Tiefe der Dormanz", die sich als Dauer der

notwendigen Kühlebedingungen zur Termina-

tion ausdrückt, ist bei den verschiedenen

Arten, aber auch innerhalb einer Art recht

unterschiedlich. Der individuelle Unterschied

kommt im abgeflachten Verlauf der Termina-

tionskurven zum Ausdruck (vgl. Abb. 4). Da

die Haltungsbedingungen aller Eltern in den

Versuchen gleich waren, ist ein exogener Ein-

fluß vor Beginn der Dormanz auszuschließen,

Abb. 3:
Dormanzbeendigung von Elymana
su/p/iure//a-Dormanzeiern, die
112 Tage unterschiedlichen Kühle-
bedingungen ausgesetzt waren, in
der anschließenden Wärmeperiode
(LT 18/6, +20°C). Kontrollversuch ohne
Kühle (+20°C, LT) (aus WUSACK 1985).

DormarvzbeendigunQ
(%)
iot

112 Tage Kühle

50 100 150 200 Tage
(nach Kühlebehandlung)

so dass offenbar ein genetischer Polymorphis-

mus vorliegt.

Experimentell ist festgestellt worden, dass

ein Teil dieser obligatorisch eintretenden Dor-

manzen durch das frühzeitige Bieten anderer

Bedingungen - z. B. durch den Übergang eines

abiotischen Umweltfaktors in einen anderen

Valenzbereich - gar nicht erst stattfindet. Die-

se Form der Parapause wurde als Primärpara-

pause bezeichnet.

Abb. 4:
Dormanzbeendigung von Elymana
sulphurella-Dormanzeiern, die 0, 56
bzw. 112 Tage Kühlebedingungen
(+2°C) ausgesetzt waren, in der an-
schließenden Wärmeperiode (LT 18/6,
+20°C). Kontrollversuch ohne Kühle
(+20°C, LT) (aus WITSACK 1985).
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1st diese vorzeitige Verhinderung der Dor-

manz experimentell nicht möglich, erfolgt die

Dormanz also unabhängig von einer Verände-

rung der Umweltvalem davor, dann ist sie als

Sekundärparapause definiert.

Ein besonderer Fall ist bei Stenocranus

minutus (MÜLLER 1957, 1958) und Stenocranus

major (STRÜBING 1963) gefunden worden, die

sogenannte „doppelte Parapause". Die erste

Dormanzphase der Ovarialentwicklung wird

durch den Terminationsfaktor Kurztag, die

daran sich anschließende Dormanz dagegen

durch erneute Langtagbedingungen überwun-

den. Dadurch stagniert im Freiland die Ova-

rialentwicklung der jungen Weibchen unter

den natürlichen Langtagbedingungen im

Sommer. Diese erste photoperiodische Para-

pause wird zwar durch die herbstlichen bzw.

winterlichen Kurztagbedingungen terminiert.

Es schließt sich aber dann eine weitere ovaria-

le Entwicklungshemmung an, die erst durch

die längere Photophase im nachfolgenden

Frühjahr überwunden wird.

4.5. Hyperpause

Aus der Literatur sind Dormanzen (z. B.

bei Staphylinidae, Coleoptera) bekannt, die

sich obligatorisch (d.h. ohne äußere Beeinfluss-

barkeit) einstellen, deren Termination aber

praktisch ohne eine Beeinflussbarkeit durch

äußere Faktoren abläuft (vgl. Tab. 1, Abb. 1).

Dieser als Hyperpause (sensu TOPP 1976)

bezeichnete Dormanztyp kann also durch

Umweltfaktoren weder verhindert noch been-

det werden. Sie ähnelt in gewisser Weise einer

Parapause, wobei die Termination sich aber

von der Umwelt losgelöst - praktisch obligato-

risch - vollzieht. Diese Form der Dormanz ist

bei Zikaden bisher nicht nachgewiesen wor-

den.

4.6. Dormanzkombinationen

4.6.1 Simultane Dormanzen

Finden bei einer Art parallel zwei oder

mehrere Dormanzen nebeneinander statt, so

können sie als simultane Dormanzen bezeich-

net werden.

So ist die Möglichkeit bei Euscelis incisus

gegeben, dass eine Überwinterung durch ter-

mische Quieszenz der Embryonen und der

mittleren Larvenstadien, aber auch eine hygri-

sche Quieszenz und Sekundärparapause der

Embryonen erfolgen kann (WlTSACK 1991).

Bei Anakelisia fasciata ist eine thermische

Quieszenz und auch Sekundärparapause der

Eier sowie eine thermische Quieszenz der

Weibchen als Uberwinterungsdormanz neben-

einander möglich (WlTSACK 1985).

4.6.2 Sukzedane Dormanzen

Erfolgen zwei oder mehrere Dormanzen

nacheinander, so haben wir es mit sukzedanen

Dormanzen zu tun.

Ein gutes Beispiel dafür demonstriert P/ii-

kenus spumarius (vgl. WlTSACK 1973). Die

Weibchen haben eine Primärparapause bezüg-

lich der Ovarialentwicklung, die durch früh-

zeitig gebotenen Kurztag verhindert werden

kann. Die abgelegten Eier überwintern in

einer Sekundärparapause und werden durch

Kühle terminiert.

Als sukzedane Diapausen können auch die

bereits oben genannten ovarialen „doppelten

Parapausen" bei Stenocranus minutus (MÜLLER

1957, 1958) und Stenocranus major (STRÜBING

1963) angesehen werden, die ja nacheinander

folgen.

Und schließlich lässt sich dieses Phäno-

men auf zahlreiche andere Arten mit unter-

schiedlichen Überwinterungsdormanzen aus-

weiten, bei denen nach einer bestimmten

Hauptdormanz eine thermisch bestimmte

Quieszenz bis zum Temperaturanstieg im Früh-

jahr nachfolgt. Dies betrifft wohl fast alle

Eudiapausen, auch manche Oligopausen und

Parapausen, die im Eistadium stattfinden.

5. Bedeutung der Dormanzen

Die Hauptbedeutung der Dormanz der

Zikaden in Mitteleuropa besteht - wie bereits

eingangs dargestellt - zweifellos in der erfolg-

reichen Überdauerung der lebensfeindlichen

winterlichen Bedingungen. Daneben spielen

Dormanzen möglicherweise auch für die

Bewältigung extremerer sommerlicher

Trockenheit und Hitze eine Rolle. Hierüber

gibt es zwar bisher nur relativ wenige Untersu-

chungen. Zu jenen („Sommer"-) Dormanzen

gehören aber offenbar die hygrischen Eidor-

manzen von Euscelis incisus (WlTSACK 1991),

Dicranotropis hamata, Macrosteies sexnotatus
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und Euscelis lineohtus (SCHÖPKE 1996). Solche

Mechanismen spielen offenbar in mediterra-

nen Gebieten eine weitaus größere Rolle.

Experimentelle Untersuchungen liegen für

Euscelis ahius (WlTSACK 1985), Euscelis maro-

cisus und Euscelis ormaderensis (SCHÖPKE

1996) vor.

Die evolutive Herausbildung von Dor-

manzmechanismen hat für die bestimmte Art

Schließlich wird durch die Form der Dormanz,

die entsprechenden Induktions- und Termina-

tionsbedingungen usw. auch die Anzahl der

Generationen festgelegt. In Parapause über-

winternde Arten haben zumeist nur Monovol-

tinismus aufzuweisen, während bei Quieszenz,

Oligopause und Eudiapause auch Bivoltinis-

mus (auch potentieller Polyvoltinismus) mög-

lich ist.

Tab. 2:
Übersicht über die bisher untersuch-
ten Dormanzen bei Zikaden, Voltinis-
mus, Dormanzstadium, Induktion und
Termination.

Art
Aqallia brachvotera
Anacerataqallia ribauti
Anacerataoallia venosa
Anakelisia fasciata
Anakelisia fasciata
Anakelisia fasciata
Arthaldeus pascuellus

Chloriona smaraadula
Cicadella
viridis
Conomelus anceos
Elymana sulphurella
Euidella speciosa
Euscelis incisus

Euscelis incisus
Euscelis incisus
Euscelis incisus

Jassargus obtusivalvis

Macrosteies sexnotatus

Mocuellus metrius
Mocydea crocea
Muellerianella brevipennis
Muellerianella fairmeirei
Philaenus spumarius
Philaenus spumarius
Stenocranus major
Stenocranus minutus
Turrutus socialis

Voltinismus
monovoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
bivoltin

monovoltin

mono-/bivoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
bivoltin

bivoltin
bivoltin
monovoltin

bivoltin

bivoltin

monovoltin
monovoltin
bivoltin
bivoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
monovoltin
bivoltin

Stad.
Ei
Ovar
Ei
Ei
Ei
W
Ei

L

Ei
Ei
Ei
L
L3/4

Ei
Ei
Ei

Ei

Ei

Ei
Ovar
Ei
Ei
Ei
Ovar
Ovar
Ovar
Ei

Dormanz
Sekundäre Parapause
Oliqopause
Sekundäre Parapause
Quieszenz
(Sekundäre Parapause)
(Quieszenz)
Eudiapause
(Quieszenz)
Oliqopause

Sekundäre Parapause
Sekundäre Parapause
Sekundäre Parapause
Oliqopause
Quieszenz

Quieszenz
Qiueszenz
Sekundäre Parapause

Eudiapause
(Quieszenz)
Eudiapause
(Quieszenz)
Sekundäre Parapause
Primäre Parapause
Oliqopause (diapausäre)
Oliqopause
Sekundäre Parapause
Primäre Parapause
Doppelte Primäre Parapause
Doppelte Primäre Parapause
Eudiapause
(Quieszenz)

Induktion

P

T

T
P-KT
-T
P

P
T

H
T

P-KT
(-T)
P-KT
(-T)
_

P-KT
P

P-KT
(-T)

Termination
T

T
T
T
T
T
-T

T
T
T

T

H
T
T

T
(-T)
T
(-T)
T
P-KT (T)
(T)
(T)
T
P-KT
P -KT-LT
P -KT-LT
T
(-T)

Autor
WrrsA« 1985
WrrsACK 1985
WrrsAoc 1985
WlTSACK 1985

WITSACK 1985

WlTSACK 1985

WlTSACK 1985

STROBING 1960

WlTSACK 1985

WlTSACK 1985

WlTSACK 1985

STRÜBUNG 1960

MÜLLER 1981

WlTSACK 1991

WlTSACK 1991

WlTSACK 1991

MÜLLER 1981

WlTSACK 1991

WlTSACK 1985

WlTSACK 1985

WrrsACK 1985
MÜLLER 1976

WlTSACK 1971

DROSOPOULUS 1977

WlTSACK 1973

WITSACK 1973

STRÜBING 1963

MÜLLER 1957, 1958

WITSACK 1985

Erklärung: Spalte 3: L = Larven, W = Weibchen; Spalte 4: „Nebendormanzen" in Klammern;
Spalte 5 und 6: T = Temperatur (Kühle); P = Photoperiode, KT = Kurztag, LT = Langtag, H =
hygrische Induktion bzw. Termination.

auch eine spezifische saisonalen Einnischung

zur Folge (vgl. MÜLLER 1992, WlTSACK 1985,

1989, 1993). Vom zumeist artspezifisch fixier-

ten Uberwinterungsstadium ausgehend ist die

Phänologie der Art maßgeblich determiniert.

Außerdem erfolgt durch die Einschränkung

auf zumeist ein Uberwinterungsstadium eine

Synchronisation der im Laufe des Jahres diver-

gierenden Entwicklung (vgl. WlTSACK 1985).

Es sei auch auf den evolutiven Aspekt der

Dormanzen hingewiesen (vgl. MÜLLER 1992).

Dormanzen sind keine statischen Phänomene.

Dadurch, dass die Arten den sich ständig

ändernden Wirkungen der Umwelt unterwor-

fen sind, der Genpool aber verschiedene Mög-

lichkeiten u.a. durch den genetischen Poly-

morphismus bereithält, sind die Dormanzme-

chanismen einer fortwährenden Selektion aus-
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gesetzt. Dies könnte auch kurzfristig zu selekti-

ven Veränderungen der Dormanzmechanis-

men fuhren (z. B. Veränderungen der kriti-

schen Photoperiode bei unterschiedlicher

regionaler Verbreitung). Andererseits deutet

das Vorhandensein mehrerer simultaner Dor-

manzformen bei einer Art an (vgl. Euscelis

incisus, Anakelisia fasciata), dass es auch einen

hohen Grad an Flexibilität bei bestimmten

Arten gibt.

6. Zusammenfassung

Zikaden überdauern ungünstige Umwelt-

bedingungen durch Dormanz (Verminderung

bzw. Einstellung der Entwicklung) in artspezi-

fisch festgelegten Überwinterungsstadien

(Imaginal-, Larval- und Eiüberwinterer). Für

insgesamt 21 Arten werden die Formen der

Dormanz, der Voltinismus, das Uberwinte-

rungsstadium und die Induktions- und Termi-

nationsbedingungen zusammengetragen.

Die bisher festgestellten Dormanzen der

Zikaden Mitteleuropas wurden in ein System

von fünf Dormanzformen eingeordnet (vgl.

WiTSACK 1981, modifiziert nach MÜLLER):

1. Quieszenz, 2. Oligopause, 3. Eudiapause,

4. Parapause, 5. Hyperpause. Die Dormanzfor-

men werden mit ihren Induktions- und Termi-

nationsbedingungen beschrieben. In Abhän-

gigkeit von der Dormanzform erfolgte die

Induktion der Dormanzen durch Photoperiode

(Kurztag) oder Temperatur (Kühle), die Ter-

mination zumeist durch Temperatur (Kühle),

seltener durch die Photoperiode. Die Parapau-

sen beginnen obligatorisch, d.h. ohne das

Wirken von exogenen Induktionsfaktoren.

Von den 21 intensiver untersuchten Zikaden-

arten sind 13 Arten monovoltin, 6 Arten

bivoltin und zwei Arten fakultativ mono- oder

bivotin. Bei 15 Arten wurden Eidormanzen,

bei 3 Larvaldormanzen und bei 5 Ovarialdor-

manzen nachgewiesen, wobei teilweise neben

Hauptdormanzen bei einigen Arten auch

simultane oder sukzedane Dormanzen vorka-

men. Als Eidormanzen wurden besonders

Sekundäre Parapause, Eudiapause oder Oli-

gopause nachgewiesen, als Larvaldormanzen

nur Quieszenz oder Oligopause und als Ovari-

aldormanzen Oligopause oder Parapause.

Nachweise von Hyperpausen fehlen bisher bei

Zikaden.
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