Biologiske undersggelser over Taeniopteryx nebulosa (L.)

(Plecoptera), med en bemarkning om vakst
af OLAV ELVANG 06 BENT LAUGE MADSEN

(With a summary: Biological studies on Taeniopteryx nebulosa (L.),
with a note on growth).

Fra efterdret 1966 til fordret 1967 er der foretaget regelmaessige underspgel-
ser over bide nymfe og imago af slprvingen Taeniopteryx nebulosa (L.).
Feltundersggelserne er foretaget ved Gudenden ved Bredstenbro, Midt-
jylland. Her er nymferne talrige i vegetationen i aen, og i det tidlige forar
kan imago studeres ved bredderne. Desuden er der lavet forsggsrakker over
de faktorer, der styrer imagos fremkomst. Vi ¢nsker at takke gardejer Jens
Rasmussen, Bredstenbro, for hjzlp og velvilje under undersggelserne.

BESKRIVELSE AF BIOTOPEN

En bro fgrer over aen lige ved observationsstedet, og bropillerne giver gode
muligheder for iagttagelser af metamorfosen. Langs aen er en rakke popler,
hvor bade metamorfose og imagoadferd kan iagttages. Desuden har en
rekke pzle vinkelret pd den givet gode observationsmuligheder for imago-
adferd.

Om aftenen og om natten i imagotiden er luftfugtigheden i 50 cm hgjde
1000/g. Om dagen er den normalt fra 50 til 800/y. Temperaturforlgbet i en
del af perioden er vist i fig. 5.

IMmAcGo

1. Metamorfose.

Der er kun observeret metamorfose om aftenen efter mgrkets frembrud. De
fleste er iagttaget fgrst pa aftenen. Maske er luftfugtigheden, som anfgrt af
Brinck (1949), bestemmende for klakningstidspunktet. Tidspunktet for
klekningen kan ogsa ses som en beskyttelse mod predatorer. Normalt varer
metamorfosen 30 til 60 minutter. I den tid sidder dyret helt ubeskyttet pa
en fri overflade, og det ville i dagtimerne vare et let bytte for f. eks. fugle.

Nymferne kravler op pa pzle eller bropiller eller op pa treestammer, der
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star helt ude ved bredden. De anbringer sig pa en lodret flade med hovedet
nedad, benene spzrres ud til siden og fastnes i underlaget. Efter nogle
minutters forlpb krummes ryggen flere gange, og nymfen revner langs
thorax’ overside. Thorax og ben kommer fgrst frem, dernast hoved og
antenner. Et stykke tid efter kommer ogsa abdomen f{ri af exuvien, sandsyn-
ligvis nir benene er haerdnet sa meget, at de kan give et sikkert faeste. Der
er sjeldent le, hvor nymferne metamorfoserer. Kort tid efter kravler
den lyse, nyklekkede imago bort fra exuvien.

Exuvien kan blive siddende i uger efter metamorfosen. De mange hun-
drede, der er undersggt, sidder med ganske fa undtagelser alle orienteret
med hovedet nedad. Denne orientering kan forklares ved, at den er en til-
pasning til klekning péa lodrette flader, hvor dyret henger med abdomen
inde i exuvien, til benene er hardnede.

2. Imagoadferd.

De fleste imagines er set pad popler og pzle. Nogle fa er set pa bropiller.
Dyrene er stort set inaktive om dagen, hvor kun fi er set fremme pé traer
og pale. I koldt og blasende vejr findes de sd godt som alle i revner og
under bark. Ofte sidder der her mange sammen. En del er fundet i grasset
ved foden af pzle og traer.

Ved mgrkets frembrud bliver dyrene aktive. De kommer frem fra skjule-
stederne og bevager sig frit omkring. Pa en enkelt pal ca. 1 meter hgj og
10 cm i diameter er der talt 50 imagines pa een gang. Nar dyrene bevager
sig omkring, bergrer antennerne skiftevis underlaget. Et dyr, der sidder

Fig. 1. Aktivitet pd p=zle, 31.

marts—1. april 1967. For hver time

er afsat antallet af observerede

aktive hanner (hvid), aktive hun-

ner (sort) og parringer (prikket).
Temperaturkurven angiver luft-

A temperaturen 1 50 cm’s hejde.
(Activity on fence poles March
31-April 1. With 1 hour intervals
are given the total number of
active males (white), active fe-
males (black), and copulations

T \_ """""" '/ (dotted). Below is given the air
temperature at a height of 50 cm).
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stille, bergrer underlaget med den yderste del af antennerne. Disse obser-
vationer er foretaget pa en rakke pzle, der strekker sig fra den vinkelret
ind pé engen.

Et eksempel pd en sidan maling er vist pa fig. 1. Det ses, at aktiviteten er
begrenset til f& timer om aftenen. Muligvis er pludselige fald i tempe-
raturen arsag til aktivitetens ophgr. Brinck (1949) anfgrer, at arten er aktiv
i det svage solskin i den sene vinter og det tidlige fordr. Fgdeoptagelse er
kun observeret om natten, og ved alle observationer er der kun set hunner
spise. Fgden er alger pa palene.

*

Fig. 2. Antal af hanner (hvid) og

hunner (sort) pd en raxkke pzle

vinkelret p&4 dbredden 22. marts

1967 kl. 22-24. (Number of males

(white) and females (black) on a

row of fence poles at a right
P 1 angle to the river bank March
20 0 e0 80m 22, 22-24 h.).

Parringen sker langt overvejende om aftenen efter mgrkets frembrud.
Dog er parring ogsa observeret om dagen, nir dyrene sidder i deres skjule-
steder. Fgr parringen stir hannen og hunnen overfor hinanden, antenne
mod antenne. Hunnen har nedbgjet bagkrop og vingerne lpftet skrat opad.
Derefter gdr hannen om pa siden af hunnen, mens begges antenner vibrerer
kraftigt. Selve parringsstillingen er som beskrevet af Brinck (1949). For-
styrres parret, gar parterne straks fra hinanden. Efter parringen bliver hun-
nen staende med bagkroppen havet skrat opad et stykke tid.

Imago holder sig ret ner ved vandet, men der er dog fundet individer
op til 80 meter fra bredden. Et eksempel pa fordelingen er vist pa fig. 2,
der er resultatet af en optalling pa 40 pale i et hegn, der straekker sig fra
bredden vinkelret ind pé en eng.

Ved undersggelsen blev der aldrig set flyvende imagines. River vinden
dem vzk fra underlaget, flagrer de ubehjxlpsomt af sted og lander hurtigt
pa jorden. Carlo F. Jensen (personlig meddelelse) har iagttaget arten fly-
vende om dagen.

En rakke markningsforsgg tyder pa, at der sker en vis vandring (eller
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dgdelighed) i populationen. I tiden fra 7. til 16. marts 1967 blev med
mellemrum et antal dyr market med farvekode. Genfangsten udggr kun en
lille brgkdel af de markede.

Et af formalene med merkningen var at undersgge, om imago foretog
vandringer langs vandlgbet mod strgmretningen. Det lykkedes imidlertid
ikke at finde markede individer pé steder fjernet fra de steder, hvor mark-
ningen var foretaget.

1250
1200 1Q|P
150
Fig. 8. Antallet af hanner (hvid)
o S_Q‘ og hunner (sort) i imagoperioden
r'o 1967. Den ubrudte linie er hun-
T procenten (skala til hejre). (Num-
50 %0 ber of males (white) and females
- (black) in the imago season 1967.
4 10 The solid line is the female-per-
centage (scale to the right)).
T 5 L. % 301 5

3. Flyvetidens forlgb.

Mzarkningen kan give et indtryk af stgrrelsesordenen for imagostadiets
varighed. Som det fremgér af fig. 3 er der i 1967 ikke fundet imagines fgr
4. marts og efter 2. april. Imagos levetid er siledes, ved de betingelser der
herskede ved denne undersggelse, neppe over en maned. Den lzngste
imagolevetid, der er observeret i undersggelsen, er pa 17 dage (fig. 4). Alle
var hunner.

I imagotiden kan antallet af observerede dyr svinge meget (fig. 3). En af
arsagerne er utvivisomt vejrforholdene. I dggn med stark blest er i gen-
nemsnit kun observeret halvt s mange dyr som pa dage med svag blast.
Bade dyr, der gir fremme, og dyr under bark og i revner er talt med. Pa
dage med staerk blest er der fundet imagines i graesset lige ved palene.

NYMFE

1. Vekst og klekning.

Mélinger af nymferne viser en hurtig vakst i det tidlige efterar (fig. 6).
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Fig. 4. Antal merkede imagines (store cirkler) og antallet af genfundne fra hver
merkningsserie (sma cirkler). (Number of marked imagines (large circles) and the num-
ber of recaptured imagines from each marking series (small circles)).

Allerede i december er mange af nymferne fuldvoksne. Dette vekstmgnster
er i overensstemmelse med andre beskrivelser (Jensen, 1951 og personlig
meddelelse; Svensson, 1966).

Jensen (1951) har gennem en lang drrekke registreret en stor variation i
tidspunktet for klakningen af imago. Den er afhangig af vintertempera-
turerne. Lave vintertemperaturer giver sen klekning og hgje giver tidlig
klekning. Klekning i Danmark er dog ikke registreret tidligere end ca. 1
uge ind i februar og normalt har den sin maksimum i marts.

At temperaturen spiller en stor rolle for klekningstidspunktet er uden
for enhver tvivl. Nebeker (1971) har for flere slgrvinger eksperimentelt pa-
vist, at en kunstigt forhgjet temperatur fremskynder klakningstidspunktet,
i visse tilfelde med 5 maneder, saledes at en klaekning, der normalt skulle
finde sted i juni, skete i januar. Denne underspgelse er lavet i forbindelse
med varmeforurening af vandlgb, og de ¢kologiske konsekvenser i de tem-
pererede omrdder er tydelige. Sommerimagines, der klekkes om vinteren,
vil ikke kunne gennemfgre parring, fpdeoptagelse og ®glegning pa grund
af de lave vintertemperaturer.

Med de relativt store variationer, der er i vintertemperaturerne fra ar til
ar, vil denne faktor ikke vare ideel som styrende for klakningen, i hvert
tilfeelde for sa vidt angar de arter, der klaekkes tidligt pa aret. Et gkologisk
hensigtsmassigt klekningstidspunkt ma vare, nar der er en vis sandsynlig-
hed for, at en given hg¢j temperatur er si stabil, bide med hensyn til stegr-
relse og varighed, at imago kan overleve, til ®ggene er lagt.

At daglaengden for mange insekter er en regulerende faktor i livscyclens
forskellige stadier har lenge vaeret kendt (Danilevski, 1965). For dg¢gnfluer
har Pleskot (1963) meget klart fremhaevet dagleengden som den mekanisme,
der kan sikre, at insekternes opstigning fra vandet hindres, s lenge luften
ikke har den temperatur, der er ngdvendig for imagos overleven. Ogsa
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Fig. 5. Kraftig linie: Ugentlige
middeltemperaturer for vand (ne-
derst) og luft (everst) i Gudend
v. Bredstenbro januar-marts 1967.
For vand er ogsd angivet ugent-
lig middelmaximum (Mmax), mid-
delminimum (Mmin) samt abso-
lut maximum og minimum (max,
min). (Solid line: Weekly mean
temperatures of water (below)
and air (above) in Gudend at
Bredstenbro Jan.—March 1967.
For the water are given the week-
ly mean maximum (Mmax), mean
minimum (Mmin), and absolute
10,4y 20 .52 1\1ar20 maximum and minimum (max,
min)).
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Hynes (1970) fremhaever daglengden som en relevant styrende faktor, og
Khoo (1963) har eksperimentelt vist dagleengdens betydning for diapausen
hos Capnia bifrons.

2. Eksperimenter over klekningen.

Det er sandsynligt, at kleekningstidspunktet for T nebulosa kan styres bade
af dagleengde og temperatur.

For at undersgge dette har vi gennem to ar gennemfgrt klekningsforsgg
med arten. Den hypotese, der ligger til grund for forsgget, er fglgende: De
fuldvoksne nymfer klakkes ikke, f¢r vandtemperaturen har naet en vis
veerdi, T og daglengden en vis vardi, D. Nar temperaturen op pa verdien
T, fgr daglaengden nar vardien D, sker ingen klekning. Den gkologiske be-
tydning af dette er, at en tidligt indtruffet hgj temperatur ikke er sa stabil,
at imagos overleven er sikret med en vis sandsynlighed.

Efter at daglengden D er ndet, vil temperaturen vare den eneste sty-
rende faktor.

I et system af strgmakvarier, der skematisk er vist i fig. 7, forsggte vi at
holde nymfer under forskellige kombinationer af dagleengde og temperatur.
Som temperatur under T valgtes 3° og som temperatur over T valgtes 7°.
Vardierne er delvis arbitrere og er overvejende bestemt af mulighederne
for temperaturregulering. I det fgrste forsgg var som temperatur over T
valgt 12° p. g. a. manglende kglemulighed. Det gav imidlertid en ekstrem
dgdelighed, og adgang til et ekstra kgleanlaeg gav mulighed for at valge 7°.
Som daglengder valgtes 5 og 16 timer.
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- Fig. 6. Middelstorrelsen hos nym-
fer af T.nebulosa med angivelse
af storste og mindste veerdi. Kur-
ven er baseret pd 504 nymfer,
hvis sterrelse er angivet som ho-
15 vedets maximale bredde, udtrykt
i enheder a 67 my. (Mean size of
10 nymphs of T.nebulosa with the

largest and smallest value. The

graph is based on 504 nymphs.
~5 The size is given as the maximal

head width and is expressed in

Okt 1 Nov | Dec L_Jan 1 units of 67 my.).

Selve anlzgget er bygget op omkring 2 plastikbassiner med hver 50 liter
vand, hvis temperatur blev reguleret med Hetofrieg k¢leanleg. Styringen
skete med kontakttermometre. P4 hvert bassin er monteret 2 strgmrender
af perspex. Hver rende er forsynet med to kanaler. Vandet fra bassinet
pumpes ind gennem den bageste ende og lgber gennem str¢gmrenden gen-
nem et filter tilbage til bassinet.

For at sikre nymfernes overlevelse var det ngdvendigt at gennemlufte
bassinet kraftigt.

De parallelle strgmrender fra de to bassiner blev overdakket med en
lysteet kasse, i hvilken der var anbragt daglysrgr. Lysreguleringen skete med
kontakture.

Som substrat og naring blev anvendt Batrachium fra Gudenden. Bade
preferensforsgg og feltiagttagelser viste, at denne plante var det korrekte
substrat for nymferne.

Pa det tidspunkt, da klekningen kunne forventes, blev hver strgmrende
overdekket med et net, sa imagines ikke kunne undslippe.

I det fgrste forsgg, startet efteraret 1966, anbragtes 175 nymfer i hver
rende. I de »varme« render var dg¢deligheden imidlertid meget stor, 959/,
i Igbet af to maneder. I de »kolde« render var dg¢deligheden ringe. Efter en
nedszttelse af den varme temperatur til 7° var der ikke vasentlige pro-
blemer med nymfernes overlevelse.

Pa fig. 7 er resummeret klakningsresultaterne. Tilsyneladende peger de
i den retning, der er antydet i hypotesen, at en kombination af en dag-
lengde og en temperatur pa henholdsvis D og T er ngdvendig for klek-
ning. Ingen imagines er klaekket i de »kolde« render, mens der i de »varme«
render er klakket 11 imagines, heraf de 10 i den lange dag.



Biologiske undersggelser over Taeniopteryx nebulosa

Resultatet skal naturligvis ses i sammenhang med det ringe antal, det er
lykkedes at fgre levende igennem forsggene i de »varme« render. Af den
oprindelige populations overlevende nymfer klakkedes 2 hanner i den
lange dag (16. februar) og 1 hun i den korte dag (23. februar).

13. januar blev der tilfgrt 50 frisk indsamlede nymfer i de to »varme«
render, men separeret fra nymferne tilhgrende den oprindelige forsggs-
population. Af disse kleekkedes en maned efter 7 hanner og 1 hun i den
»lange« dag, mens der ingen blev klakket i den »korte« dag.

Gennem det fgrste forspg blev der indvundet en del erfaringer, der kunne
sikre bedre overlevelse af nymferne. Kritisk er den hgje temperatur, gen-
nemluftning og tilstreekkelig med detrius sammen med Batrachium.

Desvarre kunne vi i den neste forspgsrekke, efterdret 1967 til foraret
1968, ikke udnytte disse erfaringer for s vidt angik den hgje temperatur.
Manglende kgleanleg bevirkede, at vi som hgj temperatur métte anvende
11.6°. Trods stor dgdelighed bekreftedes de tidligere resultater. Af de
nymfer, der blev sat i renderne midt i november, klaekkedes 1 han 4. marts,
og 1 han og 1 hun 13. marts. Alle kleekninger skete i den »varme« rende
ved lang dag. I de andre, hvor dgdeligheden igvrigt var ringere, skete ingen
klaekning.

Som i alle gkologiske forspg er det meget vanskeligt at overfgre iagt-
tagelser fra eksperimenter til iagttagelser i naturen. Det er ikke at forvente,
at man kan byde forsggsdyrene optimale forhold med hensyn til alle fak-
torer. Et ulgst spprgsmal i de her skitserede forsgg er f. eks., at klekningen
af de fuldvoksne dyr, der 13. januar 1967 blev anbragt i h¢j temperatur og

Kold rende :[> <}: Kold rende 7
Kort dag Lang dag
pete V. E E “
arm _rende [> <]; Varm rende T
- (1im) : + : (13im) T

Fig. 7. Diagram over stromakvarier med angivelse af antal kleekkede imagines i pa-
rentes. (Diagram of stream tanks with cold stream (kold rende), warm stream (varm
rende), and the light tight boxes with long day (lang dag) and short day (kort dag).
Number of imagines hatched in brackets).
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lang dag, fgrst begyndte efter en méneds forlgb, selv om de var fuldvoksne
ved forspgets start. Maske er utilstrekkelige ernzringsforhold en del af
forklaringen herpa.

De her skitserede forsgg skal fgrst og fremmest ses som en tilnzrmelse til
en metodik, med hvilken man kan arbejde med nogle af de problemer, der
knytter sig til livscyklerne hos dyr i vandlgb.

DAGLANGDE OG » UDVIKLINGSNULPUNKT«

Mange vandlgbsinsekter har en vakststandsning i den kolde arstid (Brinck,
1949; Illies, 1952; Thorup, 1963).

Temperaturen kan maske vare bestemmende for vaekststandsningens be-
gyndelse og slutning. Illies (1952) har anvendt udtrykket »udviklingsnul-
punkt« for den temperatur, ved hvilken vaeksten standser. At temperaturen
naeppe kan vare eneafggrende for styringen af vaksten viser det fenomen,
at den temperatur, ved hvilken vaksten standser, er hgjere end den tempe-
ratur, ved hvilken vaksten starter igen. Illies forklarer dette med, at »ud-
viklingsnulpunktet« falder i Igbet af vinteren, mens Thorup (1963) i en
diskussion heraf fremhaever lyset som en mere relevant styrende faktor, dog
af indirekte art, idet lyset er bestemmende for produktion af naring. Be-
stemmende for produktionen er to lysparametre, daglengde og lysstyrke.
Den sidste kan vare underkastet variationer fra ar til ar, og iser kan der
vere store lokale forskelle, f.eks. i dbne og beskyggede dele af baxkke,
hvilket ville vaere en uheldig egenskab for en faktor, der skal styre en popu-
lations synkrone udvikling.

Det er imidlertid meget naerliggende at betragte daglaengden som den
faktor, der er bestemmende for starten og slutningen af vaekststandsningen.
Det vil £ eks. forklare, at der er lavere temperatur ved vakststandsningens
slutning end ved dens start, idet der er en tidsforskydning mellem den
korteste dag og den laveste temperatur. For samme daglengde er tempera-
turen h¢jere om efterdret end om foraret (Corbet, 1962).

En eftervisning af denne teori ma naturligvis foretages pa eksperimentelt
grundlag, men en vurdering af nogle publicerede vaekstkurver af typen med
vakststandsning antyder, at start og slutning af vakststandsningen falder
ved omtrent samme daglengde. Det galder f. eks. Thorups omhyggelige
vaekstmalinger af Baetis rhodani og Nemurella picteti fra Rold kilde
(Thorup, 1963: fig. 1 og tig. 4).

For B.rhodani’s vedkommende ligger starten og slutningen af vaekst-
standsningen symmetrisk omkring solhverv. Der er ganske vist et »fald« i
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vaeksten i denne periode, men det kan sikkert fortolkes som selektiv drift.
Egne upublicerede undersggelser har vist, at hos adskillige nymfer af
vandlgbsinsekter, bl. a. B. rhodani, er det iser de stgrste nymfer, der driver
med strgmmen. Det kan i1 ¢gvre dele af sma vandlgb bevirke et fald i gen-
nemsnitsstgrrelsen. Det fremgér ogsa af Thorups diagrammer, at det er de
store stgrrelser, der er forsvundet i lgbet af vakststandsningsperioden.

Ogsa start og slutning af vakststandsningen hos N. picteti ligger symme-
trisk omkring solhverv, men perioden er lengere end hos B. rhodani. Til-
svarende eksempler kan findes for f. eks. Nemoura meyeri hos Svensson
(1966).

Det ma dog understreges, at de skgn, der er foretaget, er baseret pa pub-
licerede gennemsnitskurver i nedsat format. En ngjere analyse ville kunne
udfgres pa primermaterialet, der dog stadig ville vare behaftet med den
svaghed, at de enkelte malepunkter ligger med ca. en maneds mellemrum.
Utvivlsomt ville det vere en lovende opgave at lave en underspgelse over
de navnte arter med meget hyppige indsamlinger omkring vakststands-
ningens start og ophgr.

SUMMARY:
Biological studies on T'aeniopteryx nebulosa (L.) (Plecoptera), with a note
on growth.

During the winter and spring of 1967 observations were made on nymphs and imagines
of the plecopteran T.nmebulosa in and at the river Gudend at Bredstenbro, Central
Jutland. Temperature conditions are given in Fig. 5.

Emergence takes place in the dark, which may be regarded as protection against
predators, e. g. birds. All exuviae were observed on vertical surfaces. While the legs of
the metamorphosing imago are hardening, the animal is hanging with its abdomen in
the exuvium. It is assumed that the downward orientation of the head is an adaptation
to hatching on a vertical surface.

The activity (Fig. 1), including copulation, is restricted to the evening, although
copulation has been observed by day, when the imagines will hide in crevices. The
majority of the population remains quite close to the bank (Fig. 2). Females were
observed feeding in the evening.

In 1967 the imago season was restricted to the month of March. The proportion of
the females increases throughout the season (Fig. 3).

Marking of imagines was indicative of the duration of life of the imago (Fig. 4). The
longest duration of life of four individuals were 17 days. All were females.

The nymphs grow in the autumn, and from December most of them are fullgrown
(Fig. 6). A hypothesis was set forward that the photoperiod, as well as the temperature,
govern the time of emergence. A temperature T is necessary for emergence, but
emergence does not occur until the day has reached the length D. The ecological
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significance of this is that the length of the day indicates whether a rise of temperature
is a short-timed event, or whether it is so constant and of such duration that the imago
can find favourable life conditions in the air. Especially it is of great importance to
insects with an early emergence that premature emergence does not occur.

A stream tank system (Fig. 7) was constructed. The nymphs were placed in cold
water (3° C.) and warm (7° C.) water during short (5 h) and long (16 h) days. No
emergence occurred in the cold stream tanks, but in the warm stream tanks 13 imagines
emerged during the long day, and one during the short day (Fig. 7). These experiments -
may have many drawbacks, and should only be considered as an approach to an
experimental procedure in the study of the growth of stream insects.

Winter growth cease typical of several stream insects is briefly discussed. Illies
(1952) introduced the »Entwicklungsnulpunkt« in order to explain the cease and start
of growth. Growth ceases at a certain temperature and starts again at a lower tempe-
rature. Instead of using the temperature as regulator, it seems more reasonable to
focus on the photoperiod as a regulating factor. Some published growth curves (e. g.,
Svensson, 1966; Thorup, 1963) seem to indicate that the points of cease and start of
growth are symmetrical around solstice. Acceptance of the photoperiod as a regulating
factor also explains that the temperature at which growth ceases is higher than that at
which growth starts again, since there is a time lag between the shortest days and the
lowest winter temperatures in temperate regions.
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