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Anpassungen in der Entwicklung von Insekten an tagesperiodische
Wechseltemperaturen

Klaus-Hubert Hoffmann, Wolfgang J. Ressin, Ulrike SeuB

Terrestrial ecosystems exhibit dual temperature fluctuations. Daily alternating
temperatures advance the larval development, the increase of larval body weight
and stimulate ovipositions of Mediterranean field crickets, Gryllus bimaculatus.
Increased rates of metabolism at alternating temperature conditions could not
be explained by an independence of metabolic rate from temperature changes nor
by circadian rhythms in motoric activity.

our hypothesis is, that juvenile hormone and ecdysteroids are involved in the
mediation of the effects of diurnally alternating temperatures on egg development
of insects. This assumption was confirmed by the results of determination of the
c-AMP-, c-GMP- and ecdysteriod -titers in ovaries, fat body and hemolymph of
adult females.

Terrestrial ecosystems, diurnally alternating temperatures, temperature adaptation,
cricket larval development, oviposition, ecdysteroids, cyclic nucleotides.

1. Problemstellung

Terrestrische Okosysteme gemdBigter Breiten zeichnen sich durch erhebliche tages-
und jahresperiodische Temperaturschwankungen aus. Die K&rpertemperatur wechselwar-
mer Tiere folgt mit wenigen Ausnahmen (HOFFMANN 1978) diesen Temperatur&dnderungen
in der Umgebung. Da sich biologische Stoffwechselprozesse in ihrer Temperaturab-
hédngigkeit wie chemische Reaktionen verhalten, weisen sie in der Regel einen
Qqp-Wert um 2 auf. Schon friher wurden jedoch Hinweise gefunden, daB sich der Stoff-
wechsel poikilothermer Tiere unter bestimmten Umst&d&nden vom EinfluB der AuBentempe-
ratur zu lOsen vermag. Derartige kompensatorische Temperaturanpassungen ergeben
sich vor allem nach lédngerfristiger Vorbehandlung der Tiere mit konstanten Hal-
tungstemperaturen (Zusammenfassung in PRECHT et al. 1973). Okologisch bedeutsam
sind solche Temperaturanpassungen aber eher dann, wenn sie auch bei tagesperio-
disch wechselnden Temperaturen eintreten. Fiir die Leistungen eines poikilothermen
Tieres in tagesperiodischen Wechseltemperaturen wird hdufig vereinfacht angenommen,
daB sie in den einzelnen Tagesabschnitten der Leistung der jeweiligen Konstant-
temperatur entsprechen (Kaufmann-Regel). Die folgenden Untersuchungen geben Hin-
weise dafiir, daB die Wirkung tagesperiodischer Wechseltemperaturen auf die Ent-
wicklung von Insekten den nach der Kaufmann-Temperatursummenregel zu erwartenden
Effekt weit iibertrifft und nicht nur direkt auf biochemische Reaktionsraten er-
folgt, sondern auch iiber das endokrine System vermittelt wird.

2. Material und Methoden

Haltungsbedingungen der Versuchstiere (Mittelmeerfeldgrille, Gryllus bimaculatus):
Tagesperiodische Wechseltemperaturen (WT):
24/12 26/14 31/19 38/26°C 16:8 std.
Mittlere Konstanttemperaturen (KT):
20 22 27 34 °c
Licht/Dunkelwechsel 16:8 Stunden.

Die Bestimmung von Wachstums- und Fortpflanzungsraten geschah nach HOFFMANN (1974).
Die Sauerstoffverbrauchsmessungen wurden mit einem Warburgger&t nach WELBERS (1975) durchgefihrt.

Die Registrierung der motorischen Aktivit&dt der Tiere erfolgte mit Hilfe von Lichtschranken auf
einem Vielkanalschreiber.

Zur Bestimmung der Konzentrationen von c-AMP und c-GMP in Ovar und Fettkorper wurden Radioimmuno-
assay (RIA)-Testsdtze der Fa. Amersham Buchler verwendet.

Die Bestimmung der Ecdysteroidtiter erfolgte mit Hilfe eines modifizierten RIA nach BORST,
O'CONNOR (1974). Die Extraktion der einzelnen Grillengewebe wurde nach HSIAO,HSIAO (1977) durchge-
fihrt; der Ecdysongehalt der Hamolymphe wurde direkt bestimmt.
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3. Ergebnisse und Diskussion

Tagesperiodische Wechseltemperaturen setzen bei Gryllus bimaculatus den Entwicklungs-
nullpunkt fiir die Ei- (16.6 ——10.4°C) und Larvalentwicklung (18.0 —13.1°C)
und auch fiir die Reproduktion (13.0 — 5.0°C) herab. Somit kann eine Temperatur,
die unter Konstantbedingungen letal ist (z. B. 12°C), unter Wechseltemperaturbe-
dingungen noch stimulierend wirken. Tab. 1 gibt den stimulierenden EinfluB von
alternierenden Temperaturbedingungen auf einige physiologische Leistungen wieder.
Wechseltemperaturen f6rdern besonders die Gewichtszunahme der Larven und stimulie-
ren die Eiablage. Im Gegensatz zum tagesperiodischen Temperaturwechsel erhdht ein
rasch oszillierender Temperaturwechsel (z. B. 4-Stundenrhythmik) die Eiablagerate
nicht (KOHL 1978).

Tab. 1: Wachstum und Fortpflanzung von Gryllus bimaculatus unter verschiedenen
Temperaturbedingungen

20° 24/12° 27° 31/19° 34° 38/26°¢c

16/8 h 16/8 h 16/8 h
Eientwicklungsdauer (Tg) 30 Kxx* 22 10.2 10.9 6 8
Larvalentwicklungsdauer (Tg) 90 * 53 47 40 27 32
Larvengewicht vor letzter 280 % 365 220 ** 340 215 *%* 285

Larvalhdutung (mg)

Eiablage/Weibchen wéhrend

*
Adultlebensdauer 276+163 ** 745+311 850+504*1433+509 9994636 719+520

Statistische Signifikanz: *P < 0.05, ** P < 0.02, *** P < 0.002
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Abb. 1: Sauerstoffverbrauch von Gryllus bimaculatus 2¢ in Abh&ngigkeit von Adaptations-
und Experimentaltemperatur (ET).
(WT = Wechseltemperaturen 26/14°C und 31/19°C;
KT Konstanttemperaturen 22°C und 27°C (als Adaptationstemperatur)
L = Larven im letzten Larvalstadium
IH = Adulte Weibchen 2-4 Tage nach Imaginalhdutung
Q10 = 2.04-2.21
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piir eine physiologische Interpretation erhShter Stoffwechselleistungen unter tages-
eriodischen Wechseltemperaturbedingungen kommen verschiedene Annahmen in Frage
(siehe auch WELBERS 1975) :

1) Temperaturanpassungen in der Stoffwechselrate (Sauerstoffverbrauch, Enzymaktivi-
tdten) an eine Temperatur, die unter dem Temperaturmittel liegt. In diesem Fall
wiirde der Stoffwechsel bei den hohen Tagestemperaturen gegeniiber der mittleren
Konstanttemperatur erheblich gesteigert, was z. B. zu einer grdBeren Eiablage
pro Tag flihren kdnnte. Auch bei tagesperiodischen Wechseltemperaturen wird der
sauerstoffverbrauch der untersuchten Insekten aber allein von der Versuchstem-
peratur und nicht von der Adaptionstemperatur bestimmt (Abb. 1).

2) circadiane Rhythmen der Stoffwechselrate.
wWeder filir den Sauerstoffverbrauch noch fiir die motorische Aktivitdt der Tiere
konnten endogene circadiane Rhythmen gefunden werden (Abb. 2). Bei der WT 26/14°C
sind die Tiere nur bei 26°C aktiv, unabhidngig davon, zu welcher Tageszeit diese
Temperatur geboten wird. Bei der mittleren KT von 22°C zeigen die Tiere Dauer-
aktivitdt, unabhdngig vom Licht/Dunkelwechsel (LD 16 : 8).

j28/14 °C LD 68

IH AT 22°C LD 16:8

Abb. 2: Tagesrhythmik der motorischen Aktivitédt von Gryllus bimaculatus unter verschie-
denen Photoperiode- und Temperaturbedingungen.
L = Lichtphase, D = Dunkelphase, AT = Adaptationstemperatur.

3) Overshoot- und Undershootreaktionen.
Die bisherigen Befunde lassen nur kurzfristige Overshootreaktionen nach dem
Licht/Dunkelwechsel erkennen (Abb. 2), die die mittlere t&gliche Stoffwechsel-
leistung der Wechseltemperaturtiere nur wenig beeinflussen.

4) Hormonale Vermittlung.
Literaturhinweise (z. B. PEACOCK et al. 1977) und die ersten eigenen Unter-
suchungen sprechen fir eine hormonale Vermittlung der Wirkung von Wechseltempe-
raturen auf die Eiablagerate von Insekten. Fir Insekten sind spezielle Stoff-
wechselhormone bekannt (STEELE 1976). Dariiber hinaus sind Juvenilhormon und
Ecdyson, die das Wachstum und die Differenzierung bei Embryo und Larve regu-
lieren, auch bei adulten Tieren an der Steuerung des Stoffwechsels beteiligt.
So findet die Ovarienreifung unter Ecdysoneinwirkung statt (LAGUEUX et al.
1977; ROMER 1977), und die Synthese von Vitellogenin im Fettkdrper sowie die
Einlagerung dieses Proteins in die Ovarien wird von Juvenilhormon und Ecdyson
stimuliert (FLANAGAN, HAGEDORN 1977). Sowohl in Fettk&rper und Hdmolymphe wie
auch in den Ovarien bzw. Eiern der Mittelmeerfeldgrillen fanden wir variieren-
de Mengen an Ecdysteroiden. Die Titerkurven verlaufen fiir die einzelnen Organe
parallel zueinander, die Konzentrationen weisen aber nicht nur geschlechts-
und altersspezifische, sondern auch temperaturspezifische Unterschiede auf
(Abb. 3).

Die wechselnden Hormongehalte spiegeln das AusmaB der Eireifung bzw. Eiablage wider.
Die Ecdysteroidmaxima in den Ovarien nach 18 Tagen bei WT (101 ng/Ovar und 29 ng/
Fettkdrper) bzw. 28-30 Tagen bei KT (16 ng/Ovar und 22 ng/Fettkdrper) fallen mit
den Maxima der Ovarienfrischgewichte (und auch der Hdmolymphmenge) zusammen. Mit
abgeschlossener Eibildung ist auch der Hormontiter wieder riickldufig. Der charakter-
istische Verlauf der Hormontiterkurven bleibt auch bei Bezug der Homonkonzentra-
tionen auf jeweils ein Gramm Organfrischgewicht erhalten. Im Vergleich zu KT be-
schleunigen WT also die Eireifung. Parallel dazu finden wir einen Anstieg der
Ecdysteroidkonzentrationen in Fettkdrper, Ovar und Himolymphe. Es ist jedoch noch
weitgehend ungekl&drt, in welchen Organen das Hormon tatsdchlich synthetisiert wird.
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Abb. 3: Ecdysteroidtiter in verschiedenen Organen und in der H&molymphe von adulten
G. bimaculatus 29%9.
--- = Ovariengewicht von adulten Weibchen. IH = Imaginalhdutung.
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Abb. 4: c-AMP und c-GMP Titer in Fettk&rper (Fk) und Ovarien (Ov) adulter Gryllus
bimaculatus 9%.
IH = Imaginalhdutung.
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Nachdem die cyclischen Nucleotide c-AMP und c-GMP sowohl als Mittler fiir die
Ecdysteroidsynthese bzw. -sekretion als auch als "second messenger" fiir die Steroid-
normonwirkung auf Stoffwechselprozesse und als AuslSser fiir die Ovulation in Frage
xommen sollen (VEDECKIS et al. 1974; PINES, APPLEBAUM 1978; DENLINGER et al. 1979),
haben wir auch deren Titerverlauf in verschiedenen Organen adulter Weibchen be-
stimmt (Abb. 4). Die Titerkurven verlaufen flir die beiden c-Nucleotide anndhernd
arallel; die Absolutkonzentrationen liegen fiir c-GMP aber um den Faktor 10 nie-
driger als fir c-AMP. Bei WT-Tieren steigen die. c-Nukleotidkonzentrationen in den
ovarien 3 Tage nach der Imaginalh&dutung signifikant an, bei 20°C-Tieren erst nach
7-9 Tagen. In Fettkdrpern und Muskeln treten im Verlauf der Adultlebensspanne keine
signifikanten Unterschiede in den c-Nucleotidkonzentrationen auf. Die bisherigen
untersuchungen lassen trotz einiger Parallelen zwischen Ecdyson- und c-Nucleotid-
titern noch keine Aussage zu, an welcher Stelle der hormonalen Stoffwechselkontrolle
cyclische Nucleotide als Mittler stehen. Weitere Untersuchungen miissen auch zeigen,
ob die Synthese- bzw. Freisetzungsraten der Ecdysteroide und auch des Juvenilhormons
selbst temperatursensitiv sind oder ob Wechseltemperaturen bereits auf iibergeordnete
neuroendokine Zentren im Gehirn der Insekten wirken.

pas Ziel unserer laufenden Untersuchungen ist die Aufstellung eines fiir Arthropoden
allgemein giiltigen Modells, das die hormonale Vermittlung bei der Temperatur- und
photoperiodeabhdngigkeit von Wachstums- und Entwicklungsprozessen wiedergibt.

pie Arbeiten wurden durch folgende Sachbeihilfen von der Deutschen Forschungsgemeinschaft unter-
stitzt: Ho 631/7; SFB 87/Al.
Herrn Prof. Dr. K.-D. Spindler in Darmstadt danken wir fir die Uberlassung des Ecdysteroidantiserums.
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