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JURG ZeTTeL und URsuLA ZETTEL®

Manche mogen’s kalt: die Biologie des
«Schneeflohs» Ceratophysella sigillata (Uzel, 1891),
einer winteraktiven Springschwanzart (Collembola:
Hypogastruridae)
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Zusammenfassung

Ceratophysella sigillata ist eine von mehreren bei uns winteraktiven Spring-
schwanzarten. Im Gegensatz zu allen anderen «Schneefléhen» nimmt C. sigillata
selbst bei Temperaturen bis -2 °C Nahrung auf, ihre Hauptentwicklungszeit liegt
im Winter. Man findet sie auf der Alpennordseite in eher feuchten Waldern un-
terhalb 900 m. Sie ist nicht gleichmassig verteilt, sondern kommt in individuen-
reichen Kolonien vor, welche sich wie Superorganismen verhalten kénnen.

Polymorphismus: Die Lebensdauer ist fir temperate Verhaltnisse ausserordent-
lich lang; ein Individuum kann bis Uber zwei Jahre alt werden und dabei zweimal
reproduzieren. Pro Jahr werden sechs Entwicklungsstadien durchlaufen, die vier
verschiedenen Morphen angehoren: A und B kdnnen auf der Oberflache erschei-
nen; ein saisonaler Dimorphismus ist mit einer Epitokie (Fortpflanzungsdimor-
phismus, Morphe E) gekoppelt; Sommer und Herbst werden in einer Dormanz
(Morphe C) verbracht. Die Dauer der einzelnen Stadien ist durch die Temperatur
bestimmt: hohe Temperaturen verkirzen die aktiven Stadien, aber die Sommer-
dormanz wird verlangert, wodurch die Tiere zur richtigen Zeit in die Winterakti-
vitat starten kdnnen. Tiefe Temperaturen verlangern die Stadien, aber die Dormanz
wird verkirzt, bzw. aus der Jahres-Phanologie ausgeschnitten, wodurch die Syn-
chronisation mit der Jahreszeit aufrechterhalten bleibt.

Oberfldchenaktivitdt: Zwei Stadien der Morphe A sind wahrend definierter Zeit-
fenster (Dezember, Februar—Marz) auf der Oberflache aktiv, zwei Stadien der
Morphe B im Mai—Juni. Im Dezember und Mai-Juni ist die Migrationsaktivitat
gering, im Februar—Marz sehr ausgepragt: die Kolonien wandern als Bander auf
der Oberflache, mit Geschwindigkeiten von 0,5 bis 3 m/h.

Nahrung: Bevorzugte Nahrung sind coccale Algen, welche von Totholz und
anderen Substraten abgeweidet werden. Sind die an Baumstammen wachsenden
Algen ausreichend hydriert, so befinden sich praktisch alle fressenden Kolonien
an Baumen. Dies dirfte damit zusammenhangen, dass die von den Algen produ-
zierten Gefrierschutzsubstanzen direkt von den Collembolen Gbernommen wer-
den und deren Darminhalt und KérperflUssigkeit vor spontanem Gefrieren schiit-
zen. Collembolen Gberleben den Winter nur mit der Strategie des Unterkuhlens,
ein Gefrieren der Hdmolymphe Uberleben sie nicht.

Klettern: Um die Algen an den Baumstammen erreichen zu kénnen, mussen
die Collembolen hochklettern. An Fichtenstéammen ergibt das Probleme, indem
die vorstehenden Borkenschuppen Sackgassen darstellen. Dank ausstllpbaren,
feucht-klebrigen Blaschen am After und an den Fihlern kénnen sie auch Uber
kUrzeste Distanzen hipfen ohne abzustlrzen.

Wasserhaushalt: Der Winter bietet keine Probleme, bei kritischen Temperaturen
zieht sich C. sigillata in den Schnee oder die Streuschicht zurlick. Im Sommer
besteht aber eine Austrocknungsgefahr, die im buchendominierten Teil der Un-
tersuchungsflache hoéher ist als im fichtendominierten: wahrend im feuchteren
Fichtenbereich die dormanten Kolonien Uberleben, ist dies im buchendominierten,
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trockeneren Teil kaum der Fall. Die dormante Morphe enthalt signifikant mehr
Korperwasser als die Wintermorphe und dieses ist, als «gebundenes Wasser», zu
einem signifikant héheren Anteil vor Verlust durch Transpiration geschiitzt.

Chemische Kommunikation: Bei Verletzung oder aktiv konnen Duftstoffe frei-
gesetzt werden, welche gewisse Pradatoren abschrecken kénnen und intra-
spezifisch als Alarmpheromon wirken.

Abstract

Ceratophysella sigillata is one of several winter-active collembolans in our lowland
forests. In contrast to all other species, its main growing season is winter, and
feeding occurs at temperatures down to -2 °C. The species occurs in individual-
rich colonies, which may behave like super-organisms.

Polymorphism: the life span is extremely long: each individual may live for up
to more than two years, and during each year, it runs through six instars compris-
ing four different morphs belonging to two coupled polymorphisms. Two morphs
may be surface-active for feeding; reproduction — in two consecutive years — is
coupled with a dimorphism (Epitoky, morph E), the long summer dormancy with
morph C. The duration of the instars is influenced by temperature: high tempe-
ratures shorten the instars except C, which is prolonged. Low temperatures lead
to longer instars except for the dormant C, which is dramatically shortened or
even omitted. By these mechanisms, the synchronisation of the phenology with
the seasons is guaranteed.

Surface activity: two instars of morph A are surface-active during defined time-
windows in December and in February-March. Two instars of morph B show a
reduced surface activity in May-June. In February-March a spectacular migration
behaviour can be observed, the colonies moving with a speed of 0.5 to 3 m/h.

Food: preferred food are coccal algae growing e.g. on dead wood and on tree
trunks. If the algae on tree trunks are sufficiently hydrated, all colonies climb such
trees. This can be explained by the content of antifreeze substances of the algae,
which are sequestrated by C. sigiflata and which protect their gut content as well
as their haemolymph from spontaneous freezing. As Collembola are not freeze
tolerant, their survival at subzero temperatures is based on supercooling.

Climbing: to get the algae on tree trunks, Collembola must climb such trees.
On spruce trunks problems arise, because each bark flake is a dead end for these
tiny animals. Eversible vesicles at the rear end and at the antennae are used as
sticky brakes to prevent a rebounding when jumping from flake to flake.

Water relations: in winter no problems with body water exist, as C. sigillata can
retreat into the snow or litter layer with a safe temperature. In summer a risk of
desiccation arises in the dryer beech-dominated part of our research area, but not
in the more humid spruce-dominated part. In the latter aestivating colonies survive,
but almost no colonies do so in the beech-dominated part, which therefore can
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be considered as a sink habitat. The dormant morph has a higher water content
and significantly more of its water is «unfreezable», which means that it is also
protected from transpiration.

Chemical communication: an odour bouquet can be released which repels many
predators and acts as a intraspecific alarm pheromone.

1. Einleitung

Uber mehr als 25 Jahre haben wir uns in einem Forschungsprogramm mit der
Okophysiologie und Biologie von kélteadaptierten Collembolen im Alpenraum
beschaftigt. In den letzten 18 Jahren haben wir uns auf eine Art konzentriert,
Ceratophysella sigillata. Viele Studierende haben im Rahmen von kleinen For-
schungsarbeiten wertvolle Mosaiksteine zusammengetragen. Die Daten tber C.
sigiflata sollen hier in einer Synthese prasentiert werden, wobei wir den Rahmen
der Collembolenbiologie etwas weiter spannen, damit die Einzigartigkeit dieser
Art auch zum Ausdruck kommt.

1.1 Collembolen und ihre 6kologische Bedeutung

Springschwanze sind sehr kleine, fligellose Ur-Insekten, die praktisch in allen
terrestrischen Okosystemen vorkommen, von der Arktis Gber unsere Hochalpen-
gipfel bis in die Regenwalder der Tropen, sogar auf dem antarktischen Kontinent
leben mehrere Arten. Wegen ihrem zarten Kérperbau sind sie auf hohe Feuchtig-
keit angewiesen. Als Nahrung kennt man totes Pflanzenmaterial, Bakterien, Pilze
oder auch einzellige Algen, welche z.B. auf Totholz wachsen. Collembolen spielen
eine wichtige Rolle im Stoffkreislauf des Bodens, indem sie mitverantwortlich sind
fur den Abbau von organischer Substanz, entweder direkt oder indirekt, indem
sie durch Abweiden der Bakterien- und Pilzrasen im Boden die Aktivitat dieser
Mikroorganismen férdern. Mit bis zu 700 000 Individuen pro m? zahlen sie zu den
haufigsten mehrzelligen Bodentieren. Nicht selten findet man eine weisse, etwa
1,5 mm grosse Art (Folsomia candida) in Blument&pfen, wo sie sich von Pilzen
oder abgestorbenen Feinwurzeln erndhrt; beim Giessen fliehen die Tiere fir kur-
ze Zeit aus den Uberschwemmten Bodenporen und erscheinen hipfend auf der
Oberflache. Diese hipfende Fortbewegung hat ihnen den Namen Springschwan-
ze eingetragen. Wird die ventrale Sprunggabel mittels muskulérer Kraft gegen die
Unterlage geschnellt, so wird der Kérper wegkatapultiert (CHristian 1979). Far
grosse Entomobryidae (Entomobrya dorsalis, Lepidocyrtus curvicollis) verzeichne-
ten Bauer & CHrisTian (1986) mittlere Sprungweiten von 17 bzw. 15 cm. Solche
Spriinge verbrauchen sehr viel Energie und werden deshalb nur sparsam einge-
setzt, z.B. bei Flucht vor Feinden oder anderen Stérungen.
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1.2 Aktiv unter kalten Bedingungen: «Gletscherfiéhe» und «Schneefléhes

Als «Gletscherflohe» werden einige Springschwanzarten bezeichnet, welche auf
Gletschern, besonders in Morénen, leben; sie ernahren sich von angewehten
organischen Partikeln. Unter den eisigen Lebensbedingungen dauert es vier Jahre,
bis sie geschlechtsreif werden (Koreszki 1988). Mehrere Arten sind im Winter auf
der Bodenoberflache aktiv; weil sie auf Schnee besonders leicht zu sehen sind,
werden sie generell als «Schneefléhe» bezeichnet. Die Bezeichnung «Flohe» be-
zieht sich nur auf ihre hupfende Fortbewegungsweise. Die Tiere erscheinen in
lockerer Verteilung auf der Oberflache, wobei lokal Millionen gleichzeitig unter-
wegs sein konnen. Wegen ihrer geringen Kérpergrdsse und der dunklen Kérper-
farbe erscheinen sie eher wie ein russiger Niederschlag; nur bei ndherer Betrach-
tung realisiert man, dass es sich um sehr aktive Tiere handelt. Viele Beobachtungen
und Untersuchungen haben gezeigt, dass sie sich gerichtet fortbewegen, dass
wahrscheinlich polarisiertes Licht ebenso zur Orientierung dient wie grobe Land-
marken in der Umgebung (HAcvar 1995, 2000, ZetteL et al. 2000, Freivocet & UrecH
2001). Ein gemeinsames Phanomen all dieser winteraktiven Arten ist, dass sie das
Hipfen nicht nur als Fluchtbewegung, sondern als normale und schnelle Fort-
bewegungsart auf ihren Wanderungen einsetzen.

Manchmal kénnen spektakuldre Massenauftreten beobachtet werden, deren
Auslésung unbekannt ist. Bei Isotoma hiemalis konnte jedoch Zettel (1984b) erst-
mals fur Insekten experimentell nachweisen, dass solche Phanomene durch Luft-
druckschwankungen ausgeldst werden kénnen (starker Fohn, herannahendes
Tiefdruckgebiet). Dass viele Schneeflohe auf der Oberflache ein Zeichen fir einen
Wetterumschwung darstellen, wurde in élterer Literatur mehrfach beschrieben,
ohne die ausldsenden Faktoren zu kennen (z.B. UzeL 1891, McNamara 1919), und
st unter Forstleuten ebenso bekannt wie bei den Indianern Nordamerikas.

1.3 Kéltetoleranz, physiologische Anpassungen

Lebensvorgange héren nicht bei 0 °C auf, deshalb ist eine Aktivitat grundsatzlich
auch bei Minustemperaturen moglich. Eine Kaltestarre tritt bei vielen Wirbellosen
bereits bei einigen Grad Uber dem Gefrierpunkt von Wasser ein, bei kélteadap-
tierten wesentlich tiefer (z.B. Zetter 1985). Weil die Collembolen wie andere win-
teraktive Arthropoden (Wirbellose) ektotherm sind, d.h. ihre Kérpertemperatur
der Umgebungstemperatur entspricht, kénnen aber physiologische Probleme auf-
treten. Grundsatzlich kennt man bei Wirbellosen zwei Strategien der Kaltetoleranz:
Gefriertoleranz und Gefrierempfindlichkeit (Gefrier-Intoleranz). Wahrend Erstere
eine Eisbildung im Korper tolerieren kénnen, fuhrt dies bei Letzteren unweigerlich
zum Tod. Da Hamolymphe (Kérperflissigkeit) nicht aus reinem Wasser besteht,
liegt ihr Gefrierpunkt leicht unter 0 °C. Durch die Einlagerung von Gefrierschutz-
substanzen kann der Gefrierpunkt der Himolymphe weiter abgesenkt werden.
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Dabei handelt es sich um jahreszeitliche Anpassungen, die je nach erwartetem
Mikroklima unterschiedlich stark ausfallen (ZetteL 1984a).

Gefriertolerante Organismen tolerieren ein Gefrieren der extrazelluldren Kor-
perflissigkeit (Hdmolymphe) bis zu etwa 60%; eine Eisbildung in den Zellen
zerstort lebenswichtige Strukturen wie Membranen und fthrt deshalb obligato-
risch zum Tod.

Gefrierintolerante Organismen ertragen gar keine Eisbildung, sie mlssen ihren
Korper eisfrei halten, dies auch bei Temperaturen unterhalb des Gefrierpunkts
ihrer Hamolymphe. Zu ihnen gehéren alle Collembolen. Bis zu einem gewissen
Grad kann jeder FlUssigkeitskorper unterkihlen, besonders wenn er sehr klein ist.
Aber dieser unterkihlte Zustand weist ein sehr labiles Gleichgewicht auf, und fur
den Organismus besteht bei geringsten Stérungen die Gefahr einer spontanen
Eisbildung irgendwo innerhalb des Korpers, welche unweigerlich zum Tod fiihren
wurde. Dieser unterkiihlte Zustand (supercooling) wird durch spezielle Gefrier-
schutzsubstanzen stabilisiert. Vielfach wird eine Mischung von verschiedenen
Verbindungen als Frostschutz eingesetzt: Zucker (vor allem C3- bis C6-Zucker),
polyhydrierte Alkohole wie Glycerin, Ribit, Sorbit usw. (z.B. Satt 1957, Semme 1965,
1969, 1982, Semme & ConrapI-LARSEN 1977, SemmMe & Brock 1982, Ring 1977, MEer
& ZerteL 1997) und sog. Hysterese-Proteine, die zuerst bei antarktischen Fischen
entdeckt wurden (z.B. DeVries 1971, Zetter 19844, LeatHer et al. 1995). Mit Hilfe
solcher Verbindungen bzw. Kombinationen kénnen Unterkhlungspunkte erreicht
werden, die an den jeweiligen Lebensraum angepasst sind und tiefer liegen als
die Umgebungstemperatur (z.B. ZerteL 1984a). Bei der GallmUckenlarve Rhabdo-
phaga sp. im Innern von Alaska hat Ring (1981) einen mittleren Unterkihlungs-
punkt von —61 °C festgestellt! Externe Ausl6ser fur die Synthese von Frostschutz-
substanzen kénnen sinkende Temperatur oder abnehmende Tageslange sein
(ZeTTeL et al. 1989).

Terrestrische Arthropoden weisen einen mittleren Wassergehalt von 65-75% auf
(HapLey 1994). Schon durch die Reduktion des Wassergehalts (Ausscheidung oder
Transpirationsverlust bei Minustemperaturen) und die damit einhergehende Erhé-
hung der Konzentration der Frostschutzsubstanzen kann die Unterkihlungsfahig-
keit signifikant gesteigert werden (z.B. Gerrken 1985, Rickarps et al. 1987). Eine
solche Dehydrierung wird als eine wichtige Komponente der Uberlebensstrategien
von Wirbellosen in kalten Mikroklimaten angesehen (z.B. WorLanD et al. 1998).
Die Nahrung bzw. der Darminhalt enthalt grosse Mengen von Nukleatoren, an
denen sich Eiskristalle bilden kénnen. Deshalb findet man als generelle Strategie
zu Winterbeginn ein Entleeren des Darms. Ein einmaliges Frosterlebnis (-2 °C fur
6 h Dauer) resultierte bei /sotoma hiemalis in einer Zunahme der Individuen ohne
Darminhalt: bereits nach 24 h hatten 43% der untersuchten Tiere den Darm ent-
leert, wodurch der mittlere Unterkiihlungspunkt in der Stichprobe von —6.6 auf
—12.0°C abgesenkt wurde (ZerteL 1985). Abgesehen von zwei Ausnahmen nehmen
alle bisher untersuchten winteraktiven Collembolen wahrend des ganzen Winters
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keine Nahrung auf und leben von Reservesubstanzen, welche sie im Herbst im
Kérper aufgebaut haben. Die eine Ausnahme ist die hier beschriebene C. sigillata.

Der Gefrierschutz wird nie bis in den kritischen Bereich ausgenutzt. Bei Mi-
nustemperaturen sinkt auch die Beweglichkeit der «Schneefléhe», und mit einer
reichlichen Sicherheitsmarge ziehen sich die Tiere in die schiitzende Schneeschicht
oder in den Boden zurtick. Bei /sotoma hiemalis kann eine Oberflachenaktivitat
bis etwa —3 °C beobachtet werden, auch wenn die Kaltestarre erst bei ca. -8 °C
eintritt und der UnterkUhlungspunkt bei =13.4 °C liegt (Zetter & Almen 1982,
ZetTeL 1985). Bei C. sigillata liegen die Verhadltnisse ahnlich.

Diesen generell gliltigen Hintergrund zur Biologie von winteraktiven Collembolen
muss man kennen, um die Einmaligkeit der Verhaltnisse bei C. sigillata zu reali-
sieren.

2. Ceratophysella sigillata

Die Art kommt von der Nordalpenzone bis etwa nach Tschechien vor und lebt in
verschiedensten, aber meist feuchten Waldtypen bis auf ca. 900 m .M. (Gisin
1960, Paussa 1964). Eine ihrer Besonderheiten ist, dass sie nicht gleichmassig im
Waldboden verteilt ist, sondern in riesigen Aggregationen vorkommt. Diese Ko-
lonien zeigen im Spatwinter ein einzigartiges und spektakulares Wanderverhalten.
Unsere Freiland-Untersuchungen fanden im Blelwald zwischen Oberlindach und
Diemerswil statt, 10 km nordlich von Bern. Historische Belege zeigen, dass sie
auch im Bremgartenwald bei Bern vorkommt: Leute, welche im 19. Jahrhundert
Laubstreu fir das Fullen ihrer Matratzen sammelten, waren bis an die Brust bedeckt
mit Schneefldhen. Folgende Anekdote muss auch C. sigiflata zugeschrieben wer-
den (CarL 1899): Im Jahr 1869 erreichte ein aussergewdhnlicher Wanderzug den
Bahnhof Zollikofen. Vor jeder Zugsabfahrt musste der Bahnwaérter die Schienen
mit einem Besen reinigen, damit die Rader der Lokomotive nicht auf dem schmie-
rigen Tierbelag glitten!

Um es vorwegzunehmen: eine zentrale Frage kann nicht beantwortet werden,

namlich weshalb C. sigillata winteraktiv ist und aus welchen Grunden sie ihre

Hauptwachstumszeit in den Winter verlegt hat. Wir kénnen nur Hypothesen for-

mulieren, die nicht experimentell Gberprift werden kénnen.

1} Winteraktive Arten leben meist in isolierten, feuchten Habitatinseln. Im Sommer
sind diese durch grosse Strecken trockenen Lebensraums getrennt. Ein Auf-
suchen von neuen geeigneten Lebensraumen oder ein genetischer Austausch
zwischen benachbarten Populationenist nurunter dauerfeuchten Bedingungen
maoglich, wie sie z.B. im Winter auf Schnee vorhanden sind.

2) Grosse Ansammlungen von Collembolen kénnen sich nur auf der Oberfldche,
aber nicht im Boden erndhren. Die sehr feuchtigkeitsbedurftige C. sigiflata
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wirde bei einer sommerlichen Oberflachenaktivitat noch mehr unter der
Trockenheit leiden, als wenn sie in den Boden zurlickgezogen tbersommert.

3) Im Winter ist die Nahrungskonkurrenz reduziert, ebenso der Pradations-
druck.

2.1 Phdnologie im Jahresverlauf

In unserer Untersuchungsflache ist C. sigiflata mit Abstand die haufigste Collem-
bolenart. Ecu & Kamke (1996) schatzten im Dezember 1995 die Kolonien ab, in
einem Zeitpunkt, als sich mehr oder weniger alle Tiere an den Baumen befanden,
und kamen umgerechnet auf eine minimale Dichte von 22 500 Ind./m?, was einem
Anteil von rund 30% aller Collembolen entspricht!

C. sigiflata wird in der Literatur als «Winterart» bezeichnet, aus dem Sommer-
halbjahr war sie unbekannt. Durch Laborkulturen, welche sich Uber mehrere
Jahre erstreckten, konnten wir Licht in die noch dunklen Bereiche ihrer Biologie
bringen. Wir fanden sie im Sommerhalbjahr: sie verharrt in der obersten Boden-
schicht in einer Dormanz, gewissermassen einem «Sommerschlaf», der bis im
Dezember dauert. Diese dormanten Individuen wiesen aber andere Merkmale auf
als die bekannten, winteraktiven. Die Morphologie war derart verschieden, dass
man sie mit der aktuellen Spezialliteratur sogar einer anderen Gattung (Hypo-
gastrura) zuordnen musste (ZeTTeL & ZETTEL 19943, 1994b)! Im Laufe eines Lebens-
jahres durchlduft jedes Individuum sechs unterscheidbare Stadien.

Bodenbewohnende Collembolen haben Ublicherweise eine Lebensdauer von
wenigen Monaten, sie hduten sich im Sommerhalbjahr in Abstanden von 4-10
Tagen. Im Gegensatz zu den héheren Insekten hauten sie sich als Adulte weiter,
wobei nur jedes zweite Stadium fortpflanzungsféhig ist; es kénnen Uber zehn
solche Fortpflanzungsperioden durchlaufen werden. Speziell an kaltes Klima an-
gepasste Arten haben oft nur eine einzige kurze Fortpflanzungsperiode in ihrem
Leben, in welcher die Weibchen aber mehrere Gelege zeitigen kénnen. Die Ge-
samtzahl abgelegter Eier kann pro Weibchen mehrere Hundert betragen (HaLe
1965). C. sigillata reproduziert nur einmal pro Jahr, wahrend eines 1-2 Wochen
dauernden Zeitfensters im April. Im Labor konnten wir eine individuelle Lebens-
dauer von (Uber zwei Jahren nachweisen. Dabei durchlaufen sie, im Abstand von
einem Jahr, je eine Fortpflanzungsphase. Fir Collembolen aus einem gemaéssigten
Klima ist dies einzigartig. Damit beide Geschlechter innerhalb eines kurzen Zeit-
fensters auch reproduktiv sein kénnen, missen sie hoch synchronisiert sein. Dies
erfolgt chemisch durch Pheromone, wie das fiir viele Collembolenarten nachge-
wiesen werden konnte (z.B. VerHoErF et al. 1977, Lanaas 1983). Die Anzahl abge-
legter Eier ist verbllffend gering: im Labor bestand ein Gelege aus maximal 16
grossen Eiern (LuscHer 1998), jedoch legen viele Weibchen ihre Eier zusammen in
eine Nische in der Bodenstruktur. Etwa acht Eier entsprechen dem Korpervolumen
eines Weibchens. C. sigillata ist der einzige Springschwanz, bei dem eine Fort-
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pflanzung Uber zwei Jahre nachgewiesen wurde. Man kann dies als eine Strategie
der Risiko-Verteilung betrachten (risk splitting). Die geringe Eizahl muss im Zusam-
menhang mit der chemischen Verteidigungsmaglichkeit von C. sigillata gesehen
werden (Pranper & ZetteL 2004, siehe 2.6.1).

Der gesamte Lebenszyklus ist in Abbildung T dargestellt. Im April schlUpfen in
der obersten Bodenschicht die Jungtiere aus den Eiern. Sie sind zart rosa gefarbt
und begeben sich sehr bald an die Bodenoberflache, um Nahrung aufzunehmen.
Weil eine ganze Ceratophysella-Kolonie die Eier gemeinsam und synchronisiert
ablegt, erscheinen die etwa 0,5 mm grossen Jungtiere in riesigen Mengen; sie
verteilen sich nicht, sondern bleiben bereits als Kolonie beisammen und Uberzie-
hen das Substrat als rosa Schleier. Nach 2-3 Wochen ziehen sie sich zur ersten
Hdutung in den Boden zurlck. Nach einem weiteren Fress-Stadium hauten sie sich
das zweite Mal und treten in die Sommerdormanz ein.

Die beiden auf die Fortpflanzung folgenden Stadien der adulten Tiere erschei-
nen nur noch unregelmassig auf der Oberflache. Im Juni ziehen sie sich in den
Boden zurlick und hauten sich ein weiteres Mal. Sowohl im Boden als auch in
Kulturgefassen lagern sie sich nun fur die Sommerruhe zu dichten Gruppen mit
Korperkontakt zusammen; typisch ist dabei die Haltung der Fuhler: sie werden
vor dem Kopf nach unten gebogen, sodass die ganze dormante Gruppe den
Eindruck einer im Regen stehenden Schafherde erweckt. Dormanz bedeutet, dass
sich die Tiere in einem Stadium der Inaktivitat befinden; sie nehmen keine Nahrung
auf, sind aber im Prinzip durchaus mobil. Ohne dusseren Zwang bewegen sie sich
nicht mehr vom Fleck bis zur nachsten Hautung, welche im Oktober stattfindet.
Aber auch nach dieser Hautung warten sie vorerst noch zu. Ab Anfang Dezember

Abbildung 1: Entwicklungszyklus von C
sigillata mit den vier Morphen A, B, C und
E, eingezeichnet in die Jahresuhr. Innen ist
die Entwicklung in Abhdngigkeit von der
Kérpergrosse wiedergegeben (Intervalle des
Radius = 0,1 mm). € = Eiablage, * =
Schlupfen der Jungtiere. Fir die ersten an-
derthalb Jahre sind die Entwicklungsstadien
mit ihren Morphen angeschrieben (A1 - A2
-C3-A4-A5-E6-B7-B8~-C9...). Bei
jeder Hautung ergibt sich eine Gréssenver-
dnderung, die aber auch negativ sein kann.
Die Lebensjahre sind mit abnehmender Bal-
kendicke unterschieden; die altesten, indi-
viduell verfolgten Tiere erreichten in der
Kultur ihre dritte Sommerdormanz. In den
zwei peripheren Kreisen ist die Oberflachen-
aktivitat im ersten (innen) und zweiten Le-
bensjahr (aussen) schwarz eingetragen. Fur
weitere Details siehe Text.
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beginntein endogen programmiertes Zeitfenster von 1-2 Wochen Dauer, wahrend
dem die Tiere synchronisiert an der Oberflache erscheinen und intensiv fressen.
Als synchronisierende Ausloser kommen nur Wetterfaktoren in Frage, da das Er-
scheinen in einem grosseren geografischen Raum gleichzeitig erfolgt. Feuchtigkeit
und Temperatur miUssen optimal sein. lhre Hauptnahrung stellen Algen dar, die
aber nur nach Niederschlagen, eventuell auch in Nebelsituationen, feucht genug
sind.

Temperaturen Uber +10 °C werden gemieden, ebenso solche unter -2 °C. Un-
ter ungUnstigen Bedingungen ziehen sie sich in die feuchten und kihlen untersten
Streuschichten zurtick und warten auf bessere Zeiten. Als optimale Temperaturen
haben sich 0 bis +5 °C erwiesen. Unter idealen Bedingungen haben die Tiere nach
etwa 10 Tagen ausreichend Nahrung aufgenommen und ziehen sich fur die
nachste Hautung in den Boden zurtick.

Trockenheit oder zu tiefe Temperaturen verzégern diesen Zeitpunkt, sodass die
Oberflachenaktivitat mit entsprechenden Unterbriichen bis drei Wochen dauern
kann. Da aber die physiologische Uhr nicht aufgehalten werden kann und fur die
Nahrungsaufnahme nur ein bestimmtes, endogen gesteuertes Zeitfenster zur
Verfligung steht, ist es auch moglich, dass nicht gentigend Zeit besteht, um aus-
reichende Energiereserven zu akkumulieren. Vielleicht kann das Defizit in der
folgenden Oberflachenaktivitat ausgeglichen werden, jedoch besitzen wir dazu
kein Datenmaterial. Fir derart dichte und individuenreiche Kolonien ist es im Boden
unmaoglich, in kurzer Zeit ausreichende Mengen von Nahrung aufzunehmen, weil
die lokal beschrankten Ressourcen an Pilzen und Bakterien sofort erschdpft waren;
Individuen, welche in solchen Fresspausen aus dem Boden extrahiert wurden,
wiesen leere Darme auf (Suter 1993, ZeteL et al. 2002). Nach Moglichkeit werden
einzellige Algen auf Totholz und an Baumstammen abgeweidet. Sind die Verhalt-
nisse beim Auftauchen im frihen Dezember ideal, so befinden sich alle Kolonien
innert weniger Stunden an den Baumstammen, wo sie einen dichten Film von
grau-purpurnen Korpern bilden (Abb. 2); die maximal mogliche Dichte betragt
200 Ind./cm?. Diese Bevorzugung hat einen Sinn: zum einen stellen die Algen an
Baumstammen die am leichtesten zugangliche Nahrung dar, zum anderen besitzen
sie Frostschutzsubstanzen, welche von den Springschwénzen direkt Gbernommen
werden (ZetTeL et al. 2002, siehe 2.4.2). In diesen Kolonien sind Tiere verschiedenen
Alters gemischt (Abb. 3): purpurne Individuen befinden sich in ihrem ersten Winter
(subadult), mausgraue sind ein Jahr &lter und etwas grosser (adult, Korperlange
1,5 mm), haben bereits einmal reproduziert und zwei Sommerdormanzen hinter
sich. Im Dezember wandern die Kolonien nur unwesentlich.

Das nachste Zeitfenster flr Oberflachenaktivitat beginnt je nach Wetterbedin-
gungen etwa Mitte Februar und dauert 2-4 Wochen; die zwei Jahrgange sind
jetzt farblich nicht mehr zu unterscheiden. Nun finden spektakulare Wanderun-
gen statt, in deren Verlauf sich die Kolonien wie Superorganismen verhalten.
Sie wandern Uber den Waldboden, verlassen aber den Wald in der Regel nicht
(Abb. 4 und 5).
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Abbildung 2: Eine Kolonie weidet den Algenbe-
wuchs an einem Buchenstamm ab. An glns-
tigen Stellen stehen die Tiere Korper an Kérper.
Sind die Feuchtigkeitsbedingungen ideal, so
befinden sich samtliche Kolonien an Baum-

stammen.

Abbildung 3: Das Alter von C. sigillata kann nicht
nur anhand der Grosse, sondern auch anhand
der Farbe erkannt werden: jingere Individuen
(subadult) sind grau-purpur gefarbt, die maus-
graue Korperfarbe wird erst kurz vor der ersten
Fortpflanzungsperiode (adult) erreicht.
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Abbildung 4: Ein Komplex von riesigen Kolonien wandert von links nach rechts (26.2.199€
Bdume unterbrechen das urspriinglich homogene Band und ein typisches Girlandenmuster v

durch Verzégerungen aufgrund von Umgehung oder Stau verursacht
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Abbildung 5: Eine grosse Kolonie hat ausnahmsweise den Wald verlassen. Die Sichelform kommt
automatisch durch eine geringe Streuung der Sprungrichtung zustande. (Foto: F. Kiener, Fankhaus-
graben)

2.2 Polymorphismus

Die hier verwendeten Bezeichnungen der Morphen folgen den Definitionen von
CassacNAuU (1986). Im Laufe eines Jahres durchlauft jedes Individuum sechs Stadien,
die insgesamt vier verschiedenen Morphen zugeordnet werden kénnen (Abb. 7,
ZETTEL & ZeTTeL 1994b). Fur die Unterscheidung der Morphen haben wir folgende
Merkmale verwendet: die Prdsenz/Absenz eines ausstllpbaren Blaschens zwi-
schen dem dritten und vierten Antennensegment sowie Grosse und Form des
Mucro (Endkralle der Sprunggabel) (Abb. 6). Die Morphen A und B sind oberfla-
chenaktiv und fressen intensiv, E und C verbleiben im Boden und nehmen keine
Nahrung auf. Zur Morphe A zéhlen die beiden winteraktiven Stadien (subadulte
im ersten Lebensjahr, adulte im zweiten Lebensjahr) und die beiden ersten Ju-
gendstadien. Die Fortpflanzung erfolgt in der kurzen Morphe E; wenn die repro-
duktiven Individuen morphologisch von den anderen Entwicklungsstadien unter-
schieden werden kénnen, so wird dies als Epitokie bezeichnet. Anschliessend
folgen zwei Stadien in der Morphe B, gefolgt von der Morphe C, welche sich den
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Abbildung 6: Vergleich von Merkmalen der Morphen A (links) und C (rechts). Ausstillpbares Blas-
chen zwischen den Antennensegmenten 3 und 4 (oben): bei A vorhanden, bei C fehlend; durch
das Ausstilpen wird das Antennenende rechtwinklig nach innen geknickt. Form und Grésse des
Mucro (Endkralle der Sprunggabel, unten): bei A gross und schiffchenférmig, mit kraftigem Seiten-
zahn; bei C klein, Seitenzahn nur schwach ausgebildet.

ganzen Sommer und Herbst Uber unbeweglich in einer Sommerdormanz im Boden
aufhalt.

Die Reihenfolge der Morphen ist fixiert, ihre Dauer ist temperaturabhangig, wie
Laborexperimente gezeigt haben (Abb. 7). Wie bei physiologischen Abldufen
Ublich, ist sie negativ korreliert mit der Temperatur: je warmer es ist, umso kiirzer
sind die Entwicklungsstadien. Bei C. sigillata besteht eine Ausnahme, die aber im
Rahmen der jahreszeitlichen Einnischung als sinnvolle evolutive Anpassung be-
trachtet werden kann: wenn alle Stadien bei hoherer Temperatur verkiirzt waren,
wirde die Synchronisation der Phanologie mit den Jahreszeiten verschwinden,
und die winterliche Oberflachenaktivitat wiirde bereits im Herbst stattfinden, die
Fortpflanzung in den Winter fallen. Unsere Resultate zeigen, dass das dormante
Stadium bei erhdhter Temperatur verlangert wird, wodurch die Beschleunigung
im Rest des Jahres kompensiert werden kann und die Tiere zu Beginn des Winters,
zur richtigen Zeit, zur Oberflachenaktivitat bereit sind. Bei unterdurchschnittlicher
Temperatur werden alle aktiven Stadien erwartungsgemadss verldngert. Um die
Synchronisation wiederum aufrechtzuerhalten, wird jetzt die Sommerdormanz
verkdrzt; halt man die Tiere bei einer Zuchttemperatur von weniger als +5 °C, wird
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sie sogar Ubersprungen, womit die saisonale Synchronisation wiederhergestellt
ist. Dabei wird nicht nur die Morphe C, sondern das ganze Stadium C aus der
Entwicklung ausgeschnitten, sodass der Jahreszyklus nur noch aus funf Stadien
besteht, aber die Reproduktion im richtigen Zeitpunkt Ende Winter erfolgt. Mit
diesem Mechanismus konnen jegliche Temperaturabweichungen kompensiert
werden. Obschon C. sigillata ein kalteadaptierter Organismus ist, wird eine Klima-
erwarmung die Art somit nicht in einer Weise tangieren, wie dies normalerweise
fur Klimaspezialisten beflirchtet wird: dass veranderte Umweltfaktoren eine jah-
reszeitliche Synchronisation zusammenbrechen lassen und sie deshalb eine Klima-
erwarmung nicht Uberleben wurden. Sie ist gewissermassen an Klimaschwan-
kungen bzw. -veranderungen praadaptiert.

2.3 Aktivitatsmuster

Untersuchungen im Freiland und im Labor haben gezeigt, dass C. sigillata eine
vorwiegend tagaktive Art ist (Ryser 1996, ZetTeL et al. 1997, Grichting 2000). Im
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Februar fand die Hauptaktivitat jeweils zwischen 10.30 und 17.30 Uhr statt, mit
einem Maximum kurz vor Sonnenuntergang. Danach verschwanden die meisten
Tiere in der Streu; besonders in milden Nachten zogen sich aber nicht alle Indi-
viduen in die Streu oder die Schneedecke zurlick, teilweise verblieben sie zum
Fressen sogar an den Baumstammen. Dass dieser Rhythmus im Labor auch unter
Dauerdunkel fir mehrere Tage beibehalten wurde, lasst vermuten, dass ein en-
dogener Rhythmus (innere Uhr) involviert ist.

Unsere Untersuchungsflache von 45 x 75 m wurde in Quadrate von 5 m Kan-
tenlange eingeteilt. Sie umfasste sowohl einen fichten- wie einen buchendomi-
nierten Teil (Abb. 8). Im Feld haben wir die Oberflachenaktivitat mit zwei Metho-
den verfolgt.

2.3.1 Linientaxierungen

Auf der ganzen Untersuchungsflache wurden in Linien weisse Papiersticke A6
ausgelegt (je zwei pro Quadrat). Falls Collembolen vorhanden waren, stellte sich
wegen der intensiven Sprungtatigkeit in wenigen Minuten ein Verteilungsgleich-
gewicht zwischen dem Papier und seiner Umgebung ein. Auf dem weissen Papier
konnten sogar einzelne Individuen leicht erkannt werden. Zur gleichen Zeit waren
nur vereinzelte andere Collembolen oberflachenaktiv, die aber von blossem Auge
leicht von C. sigillata unterschieden werden konnten. Auf diese Weise konnte in
einem Raster von 2,5 x 5 m eine grossflachige Verteilung in feiner Auflésung
protokolliert werden. Die Aufnahmen gaben charakteristische Verteilungsmuster
wieder, welche sich jeden Winter wiederholten (Abb. 9). Die Verteilungen im
Dezember waren jeweils nicht signifikant voneinander verschieden, das Zentrum
befand sich immer im fichtendominierten Teil der Untersuchungsflache. Die Ko-
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lonien verschoben sich nicht stark, wenn sie auf der Bodenoberflache waren,
jedoch suchten sie bei gtnstigen Bedingungen die nachsten Baume auf.

Im Februar starteten die Kolonien mit der gleichen Verteilung, wie sie im Dezem-
ber aufgehért hatten. Durch die ausgepragten Wanderbewegungen entstanden
aber sehr bald andere und sich stéandig d&ndernde Verteilungen, die schlussendlich
signifikant von denjenigen im Dezember abwichen (Abb. 9). Am Ende der Februar-
aktivitat waren sie auch weit tber den buchendominierten Bereich verteilt und
verschwanden im Boden, sobald ihre physiologische Uhr das Ende der Migrations-
phase diktierte. Im Frihsommer war die Oberflachenaktivitat nicht mehr stark
ausgepragt, grosse Wanderungen konnten wir nicht beobachten. Nun warde
man in der folgenden Oberflachenaktivitat eine Fortsetzung der unterbrochenen
Situation erwarten. Stattdessen begann die nachste Winteraktivitat wie ein Jahr
zuvor, die meisten Kolonien erschienen wieder im fichtendominierten Bereich.

Zu diesem Befund sind zwei Interpretationen maglich: Die Kolonien kénnten
zu Beginn der Aktivitat in den Fichtenbereich zurlickwandern, weil dort mehr
Nahrung verflgbar ist und dank héheren Substratfeuchtigkeit mehr Zeit zum
Fressen zur Verfligung steht (die schuppige Oberflache von Fichtenzweigen bleibt
langer feucht als die glatte Rinde von Buchenzweigen, weshalb Fichtenzweige viel
eher einen Algenbewuchs aufweisen). Eine Rickwanderung von Millionen von
Tieren kann aber nicht unbeobachtet erfolgen, somit kann diese Mdglichkeit
verworfen werden.

Die zweite Interpretationsmdoglichkeit basiert auf der Bodenfeuchtigkeit, die
unter Buchen (hier in leichter Kuppenlage und mit geringem Bodenprofil) zum
limitierenden Faktor wéahrend der langen Sommerdormanz werden kann. Beim
Aufsuchen der Ubersommerungsquartiere kénnen die Collembolen nicht extra-
polieren, wie trocken diese werden kdnnen, da sie sich ja nur bei feuchten Bedin-
gungen auf der Oberflache aufhalten. Wird es im Sommer zu trocken, kénnen
die Tiere nicht mehr ausweichen, sie sind gefangen. Uberleben kénnen sie unter
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Umstanden nur dank spezieller physiologischer Anpassungen zum ZurUckhalten
von Korperwasser (siehe 2.5). Weil zu Winterbeginn im buchendominierten Teil
jeweils kaum nennenswerte Mengen von C. sigiflata auftauchten, istanzunehmen,
dass die Feuchtigkeitsverhaltnisse in diesem Bereich fir ein Uberleben nicht aus-
reichten. Im fichtendominierten Teil wurden die kritischen Grenzen nicht erreicht
und die Art konnte die Sommer jeweils Uberleben. So kann der Buchenteil als
«sink habitat» und der Fichtenteil als «source habitat» bezeichnet werden.

2.3.2 Auftreten in Kolonien

Eine weitere Uberwachung der Population erfolgte durch die Kartierung der sicht-
baren Kolonien im gleichen Beobachtungsraster. Zum einen ging es um deren
Verteilung und einen Vergleich mit den Dichteerhebungen der Linientaxation, zum
anderen um ihr dynamisches Verhalten. Als Kolonien wurden Aggregationen be-
zeichnet, welche man auf eine Distanz von 1,5 m optisch klar umgrenzen konnte.
Diese Umrisse wurden mit farbigen Wollfaden umgrenzt und dieser Vorgang
mehrfach mit einer anderen Farbe wiederholt. Am Ende des Tages konnte die
Verschiebung der Kolonien und deren Form protokolliert werden. Ein Beispiel ist
in Abbildung 10 dargestellt. Auf Schnee sind dichte Kolonien auf grosse Distanz
erkennbar. Auf schneefreiem Boden sind sie weniger auffallig. Sie erwecken den
Eindruck, als sei grauviolette Farbe ausgeschittet worden, insbesondere sind alle

Abbildung 10: Migrationsmuster
der starken Kolonie Nr. 7 im
buchendominierten Teil der Unter-
suchungsflache, vom 15.2. bis
24.2.1998, jeweils von ca. 10 bis
16 Uhr (Fux 1998). Der Raster ist
5> m. Die schwarzen Signaturen
stellen Strukturelemente dar (z.B.
schwarze Punkte = Fichten, Kreise
= Buchen, Kreuze = Striinke, Dop-
pellinie = Waldstrasse). Eserfolgten
5 Aufnahmen pro Tag, im Abstand
von 1-3 Stunden. Die Abfolge der
Farben ist: griin - violett — orange
- blau - rot. Die Kolonie splitterte
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mit Algen bedeckten Substratteile dicht mit Springschwanzen bedeckt (Abb. 11 und
12). Kleinrdumig war das Auftreten von Kolonien nicht korreliert mit der in den
Linientaxierungen festgestellten Individuendichten (WiwuscH 2000). Das Vertei-
lungsmuster zu Beginn der Aktivitatszeit entsprach jedoch der generellen Vertei-
lung. Detaillierte Kartierungen der Oberflachenaktivitaten von Dezember 1996 bis
Februar 2000 ergaben, dass die Form und Lange der bandférmigen Kolonien nicht
vom Zeitfenster (Dezember oder Februar—Marz) abhing, sondern von den klima-
tischen Bedingungen (Temperatur und Substratfeuchtigkeit; U. ZetteL unpubl.). Die
mittleren Kolonielangen pro Aktivitat betrugen 2,7 bis 7,7 m (jeweils am Tag mit
maximaler Collembolenaktivitat); darin sind die kleinen rundlichen Kolonien (Durch-
messer < 1 m) nicht eingeschlossen, deren Anteil an der Gesamtzahl zwischen 33
und 83% betrug. Die langsten beobachteten Bander massen tGber 70 m!

Im Februar wanderten die Kolonien jeweils signifikant schneller und weiter als
im Dezember (p < 0.001); Mosimann (2000) zeigte auch, dass die Migrations-
geschwindigkeit abhangig ist von der Habitatstruktur: auf einer Flache, die durch
den Sturm Lothar mit kleinen Fichtenzweigen Ubersat worden war, bewegten sich
die Kolonien wegen der Hindernisse signifikant langsamer (p < 0.01). Je weniger
Nahrung die Kolonien auf ihren Wanderungen antrafen, umso schneller bewegten
sie sich fort: auf Schnee oder beim Uberqueren des Waldstrasschens erreichten
sie Geschwindigkeiten von 3 m/h, auf Buchenstreu wanderten sie bis 70 cm/h,
auf Fichtenstreu lediglich 45 cm/h.

Sobald sich eine Kolonie in Bewegung setzte, hielt sie eine bestimmte Richtung
ein —den ganzen Tag (ber oder wahrend mehrerer Tage. Die Richtung konnte
plotzlich, in kurzer Zeit, geandert werden, wobei oft die ganze Kolonie den glei-
chen Schwenker ausfuhrte (vgl. Abb. 10). Wie Millionen von Individuen, die weder
akustisch noch chemisch miteinander kommunizieren konnen, weil die Enden der
bandférmigen Kolonie zu weit auseinanderliegen, ein derart synchronisiertes Ver-
halten aufweisen kdnnen, bleibt weiterhin ungeklart.

2.3.3 Verhalten der Kolonien gegentiber Baumen

Wenn die Kolonien nach einer Hungerperiode aus dem Boden auftauchten (am
Anfang einer Oberflachenaktivitat oder nach schlechten Wetterbedingungen),
zeigten sie eine starke Praferenz fur Baume. An Baumstammen sind unter den
lokalen klimatischen Verhéltnissen zumindest auf der Wetterseite griine Belage
von einzelligen, coccalen Algen vorhanden. Als Collembolennahrung kommen sie
aber nur in Frage, wenn sie ausreichend feucht sind, was nach Regen oder in Si-
tuationen mit dichtem Nebel der Fall ist.-Die Baume werden von C. sigillata optisch
angegangen, dies aber nur unter ginstigen Bedingungen. Normalerweise stellen
Stamme Hindernisse im Migrationsweg dar, die je nach Lichteinfall auf Distanzen
von bis zu 60 cm wahrgenommen werden kénnen und eine Umgehungsreaktion
auslosen, wie dies Frevocer & UrecH (2001) zeigen konnten. Die Umgehungsreak-
tion schlagt ins Gegenteil um, sobald Baumstamme und ihre Algen ausreichend
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Abbildung 11: Auf der Streu sind dichte Kolo-
nien als grauvioletter Schimmer erkennbar.

Abbildung 12: Auf dem Weg einer wandernden Kolonie sammeln sich die Tiere auf allen geeigneten
Substratteilen (hier Fichtenzweige) und weiden den Algenbewuchs ab.

feucht sind, z.B. beim Einsetzen von Niederschlégen (z.B. Abb. 13). Einzelne Beo-
bachtungen dazu lieferten die Arbeiten von MunLHev (2000) und Frevocel & UReck
(2001). Hindernisse missen eine minimale Hohe aufweisen, damit sie als solche
wahrgenommen werden kdnnen. Baumwaurzeln sind zu niedrig und deshalb
kommt es regelmassig zu Staus, wenn Kolonien eine Fichte umgehen und seitlich
des Stamms auf die Wurzeln stossen (Abb. 14). An solchen Stellen kann es zu
richtigen Anhaufungen von Collembolen kommen, die sogar mehrere Zentimeter
dick sind! Mit der Zeit gelingt es allen Individuen, die Wurzel anzuspringen und
ZU Uberklettern; dies ist aber aus einer derartigen, intensiv krabbelnden Menge
von Collembolen sehr schwierig, weshalb es an solchen Stellen zu Verzégerungen
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in der Wanderung kommt. Die Bremswirkung von Stammen und den angren-
zenden hoheren Wurzeln fuhrt dazu, dass grosse wandernde Kolonien ein ty-
pisches Girlandenmuster annehmen (Abb. 4). Wenn Kolonien ohne Hindernisse
wandern kénnen, so entsteht mit der Zeit eine klare Sichelform, die durch die
geringe individuelle Streuung in der Hipfrichtung zustande kommt (Abb. 5; vgl.
Zernecke 1999). Da aber C. sigillata normalerweise den Waldbestand nicht verlasst,
sind solche Bilder sehr selten.

Damit Kolonien auf dem kirzesten Weg glinstige Fressbdume finden, brauchen
sie eine Fernorientierung. Optisch kénnen sie Baume nur auf kurze Distanz wahr-
nehmen. Mehrfach konnten wir beobachten, dass sich Kolonien wie Schweife auf
einer Seite eines Baums aufhielten, und dass diese Schweife bei benachbarten
Baumen gleich orientiert waren (Abb. 15). Dazu haben wir folgende Erklarung: In
unserem Untersuchungsgebiet standen die Baume eher locker, und aus kleinen
Lichtungen drang Licht auch bei bedecktem Himmel oder nach Sonnenuntergang
noch in den Bestand und flhrte zu parallelen Schatten, was auf Schnee sehr gut
zu sehen war. Treffen nun die Tiere bei der Wanderung auf eine solche Schatten-
grenze, so brauchen sie sich nur innerhalb des Schattenstreifens gegen die hellste
Stelle in der Umgebung zu orientieren. Unabhdngig von der urspriinglichen Bewe-
gungsrichtung erreichen die Tiere so auf kirzestem Weg die begehrten Baume.

2.4 Nahrung

Die Nahrung von C. sigillata setzt sich je nach Ort der Nahrungsaufnahme aus
verschiedenen Komponenten zusammen (Suter 1993, ZetTeL et al. 2002). Ober-
flachenaktive Kolonien besetzen alle geeigneten Nahrungsquellen, denen sie auf
ihren Wanderungen begegnen: jegliches Totholz wie Zweige, Baumstriinke und
Fichtenzapfen ebenso wie stehende Baumstamme mit Algenbewuchs. Darm-
analysen durch Suter (1993) haben ergeben, dass nebst Bakterienrasen und Pilzen
vor allem coccale Algen gefressen werden (Pleurococcus, Klebsormidium, Sticho-
coccus): am Boden stellten sie 24—-68% der aufgenommenen Nahrung dar, an
Baumstammen 80-100% (Tab. 1).
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Tabelle 1: Anteil der Algen im bestimmbaren Darminhalt von winteraktiven C. sigillata, in Abhan-
gigkeit vom Aufenthaltsort: am Boden werden weniger Algen konsumiert als an Baumstammen
(n = je 40-100) (nach Zete et al. 2002).
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Abbildung 14: Eine wandernde Kolonie stdsst
auf ein Hindernis (Fichtenwurzel): nur mit Mihe
konnen die Individuen aus dieser zappelnden
Menge gezielt Richtung Wurzel abspringen und
diese kletternd Uberwinden, wodurch es zu ei-
ner Anhaufung von Collembolen kommt.

Abbildung 13: Eine Kolonie hat den Fuss einer
Fichte erreicht und beginnt hochzuklettern.
Zwischen den Wurzeln stauen sich die Spring-
schwanze zentimeterdick.

an
Abbildung 15: Das Phanomen der «Collembolen-Fahnen»: im Schatten der Baume bewegen sich

die Kolonien auf die Stamme zu, um Algen abzuweiden. Die Streifen aus Collembolen verlaufen
bei benachbarten Baumen mehr oder weniger parallel.
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2.4.1 Nahrung und Kletterverhalten

Der Algenbewuchs an Baumstammen wird von verschiedenen Collembolenarten
genutzt, jedoch handelt es sich dabei um echt baumbewohnende Arten der Gat-
tung Entomobrya, welche nur fur die Eiablage auf den Boden kommen (z.B. Atven
& ZetTeL 1982, 1983). Im Gegensatz dazu erklettert C. sigillata als typische hemi-
edaphische Art (Bewohner der obersten Grenzhorizonte des Bodens) die Baume
nur zur Nahrungsaufnahme. Auf glatter Buchenrinde ist dies kein Problem, die Tiere
stromen buchstablich den Stamm hoch, bis in eine Hohe von mehreren Metern.
Wahrend der Nahrungsaufnahme sitzen sie meistens Koérper an Kérper und bilden
einen auffalligen grauvioletten Belag (Abb. 2). Das Erklettern der Fichten erweist
sich als wesentlich mtihsamer. Die Rinde ist schuppig, und die Borkenstiicke stehen
leicht ab. Jedes obere Ende einer Schuppe stellt eine Sackgasse dar, denn die Tiere
klettern kaum hinter der Schuppe nach unten, um den Weg nach oben fortsetzen
zu kénnen. Deshalb kommt es auf den Schuppen zu einem Stau von Collembolen
(Abb. 16). Die Spalten zwischen den Schuppen sind somit Hindernisse, die von
C. sigillata aber mit einer speziellen Technik Uberwunden werden kdnnen: mit
einem kleinen Sprung erreichen sie die néchste Schuppe. «Normalen» Collembolen
gelingt dies unmdglich, denn ihre Startgeschwindigkeit betragt Uber 1 m/sec und
der Korper rotiert dabei um seine Querachse (CHristian 1979). Die Tiere erreichen
die Rinde in irgendeiner Korperstellung, prallen ab und fallen zu Boden. C. sigil-
lata beendet auch kirzeste Springe ohne Absturz. Die Beschaffenheit der Ober-
flache spielt keine Rolle, im Labor stirzten sie auch bei der Landung an vertikalen
Glasflachen nicht ab! Diese verbluffende Eigenschaft beruht auf Haftorganen: wie
bereits unter 2.2 beschrieben, besitzt C. sigillata an der Aussenseite der Antennen
zwischen dem dritten und vierten Segment ein ausstllpbares Blaschen; dessen
Oberflache ist feucht und kann dadurch an jeglicher Oberflache haften (Abb. 17).
Diese Vesikel sind ein Gattungsmerkmal flr Ceratophysella. Am Hinterende kénnen
drei Analblaschen mit den gleichen Eigenschaften ausgestulpt werden, sie sind ein
Merkmal fur die Gattungen Ceratophysella und Hypogastrura (Lenaas 1988). Wenn
ein Individuum zur Flucht abspringt, wird die Sprunggabel nur durch Muskulatur
betdtigt. Bei einem vorbereiteten und gerichteten Sprung dagegen wird der In-
nendruck des Korpers (Turgor) durch Muskelkontraktion erhoht; dabei werden
diese Blaschen passiv ausgestilpt und bleiben es wahrend dem ganzen Sprung.
Selbst bei den hohen Landegeschwindigkeiten bleibt der Springschwanz mit diesen
feuchten Vesikeln kleben. Auch wenn der erste Kontakt nicht mit einem dieser
Blaschen erfolgt, bleibt das Tier kleben, weil der Korper eine hohe Rotationsge-
schwindigkeit aufweist und in den ersten Sekundenbruchteilen auf dem Substrat
abrollt, bis die Vesikel damit in Kontakt kommen (Zertec et al. 2000). Anschliessend
krimmt sich das Tier, bis es wieder auf den Fiissen steht, und kann dann den
Klebkontakt lésen, indem es seinen Turgor reduziert. Interessant ist, dass nur die
oberflachenaktiven und kletternden Morphen A und B die Antennenblédschen auf-
weisen und auf diese Weise problemlos Fichten erklettern kénnen.
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Abbildung 16: Kletternde C. sigillata stauen
sich auf einer Borkenschuppe an einem
Fichtenstamm. Deutlich sind adulte und
subadulte Individuen anhand der Farbe zu
unterscheiden.

Abbildung 17: Ein Individuum von C. sigil-
lata beim Erklettern eines Fichtenstamms:
vom Ende einer Borkenschuppe (links) star-
tet es mit einem kontrollierten, rotierenden
Sprung. Antennen- und Analvesikel sind
ausgestulpt und wirken als klebende
Bremse (punktiert, gezeichnet nach Mikro-
aufnahmen).
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2.4.2 Nahrung und Kalteresistenz

Wie unter 1.3 ausgefuhrt wurde, bedeutet Darminhalt eine signifikante Reduk-
tion der Kélteresistenz. Aus diesem Grund gehort eine Entleerung des Darmes zu
Winterbeginn zu den wichtigsten physiologischen Vorbereitungen von Wirbel-
losen, welche winteraktiv sind. Fur C. sigillata, die ihr hauptsachliches Wachstum
in den Winter verlegt hat, 10st sich dieses Problem buchstablich von selbst und
auf eine andere Weise. Ihre Hauptnahrung besteht aus coccalen Algen. Da diese
als einzellige Lebewesen keine intrazellulare Eisbildung dulden kénnen, mdssen
sie sich durch Gefrierschutzsubstanzen schitzen. Die Collembolen nehmen diese
Substanzen direkt mit ihrer Nahrung auf und kénnen sie fur den eigenen Gefrier-
schutz einsetzen. Unsere Experimente zeigten, dass die Nahrungsqualitat einen
signifikanten Einfluss auf die Kalteresistenz hat (Tab. 2; ZetteL et al. 2002): Erwar-
tungsgemass reduzierte sich die UnterkUhlungsfahigkeit signifikant, wenn man
den Tieren ein gemischtes Futter bot, das aus Bakterien, Pilzen und Algen bestand,
welche von Totholz abgekratzt worden war (p < 0.001). Bestand die Nahrung aus
frisch von Baumstammen gewonnenen Algen, so unterschied sich der Unterkih-
lungspunkt nicht von demjenigen von Kontrolltieren ohne Darminhalt, bzw. war
signifikant tiefer als bei den Individuen mit Mischfutter (p < 0.05). Daraus kann
bereits geschlossen werden, dass die Algennahrung die Unterkthlungsfahigkeit
gesteigert hat. Das Experiment wurde mit Algen wiederholt, welche wahrend finf
Tagen bei -2 °C gehalten worden waren und dabei ihre Kalteresistenz ausbauen
konnten. Die gesteigerte Resistenz der Algen spiegelte sich in einer gesteigerten
Kaltetoleranz der Collembolen wider, indem ihr Unterkihlungspunkt nun signifi-
kant tiefer lag als bei den gehungerten Tieren (p < 0.01). Wurden die Algen aber
bei zu tiefer Temperatur gehalten (-5/-7 °C), so waren sie nicht mehr in der Lage,
Gefrierschutzsubstanzen zu synthetisieren; die Unterkihlungspunkte der damit
gefutterten Collembolen lagen wiederum signifikant hoher (p < 0.001). Aus die-
sen Befunden ist ersichtlich, dass die Spezialisierung auf Algennahrung fur C. si-
gillata eine Voraussetzung fir die Aktivitat und das Wachstum im Winter ist.

Datum Nahrung n UKP
22.2.94 Kontrolle, gehungert 43 -129+ 3.4
22.2.94 Mischfutter 33 -18.2 4.3
22.2.94 frische Algen 46 <121 E3.9
3.3.95 Kontrolle, gehungert 15 91125
3.3.95 geklhlte Algen (-2°C) 44 -11.4 £ 3.2

Tabelle 2: Einfluss der Nahrungsqualitat auf die Unterkiihlungsfahigkeit (mittlerer Unterkiihlungs-
punkt °C + SD) von C. sigillata.
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2.5 Wasserhaushalt

Bei winteraktiven Collembolen kann der Wassergehalt des Korpers ein kritisches
Element bilden, weil mehr Wasser ein grosseres Gefrierrisiko darstellt und die
Unterkdhlungsfahigkeit verringert (z.B. PucH 1994); eine Reduktion des Wasser-
gehalts ist deshalb Ublich. Fur C. sigilfata bietet die Winteraktivitat keine Probleme,
da der Korper durch Gefrierschutzsubstanzen vor interner Eisbildung geschiitzt
ist und sich die Tiere bereits ab =2 °C in ausreichend warmere Streu- oder Boden-
schichten zuriickziehen.

Weil die Dauer der Oberflachenaktivitat physiologisch determiniert ist, ziehen
sich die Tiere am Ende des endogen programmierten Zeitfensters in den Boden
zurlck, ungeachtet der Feuchtigkeitsbedingungen, welche im Sommerhalbjahr
an dieser Stelle vorhanden sein werden. Bei zunehmender Trockenheit kdnnen die
Tiere keine gunstigeren Stellen mehr aufsuchen; dazu mussten sie an die Ober-
fldche kommen, die in solchen Situationen noch trockener ist. Die einzige Aus-
weichmaéglichkeit ware eine Vertikalverschiebung in gréssere Bodentiefe mit aus-
reichendem Wassergehalt. In unserem Untersuchungsgebiet ist dies aber nicht
mdglich, weil der Ah-Horizont (schwarzer Humus-Horizont unter der Streuschicht)
des Moderprofils zu feine Poren aufweist.

Ein Vergleich der Feuchtigkeitsverteilung im Boden der Untersuchungsflache
(nach einer ausserordentlichen Trockenphase im August 1998, Messungen mit
einer TDR-Sonde) mit der Streuzusammensetzung zeigt, dass der Boden im Fich-
tenteil feuchter blieb; das kann auf die dichtere Streu und den Moosteppich zu-
rackgefthrt werden, welche beide eine bessere Oberflachenisolation liefern; zu-
gleich ist das Bodenprofil tiefer als im Buchenteil (Abb. 8). Aus der Kombination
dieser Befunde kann vermutet werden, dass Kolonien unter Umstanden nur im
Fichtenteil erfolgreich Ubersommern kénnen («source habitat»), wéhrend sie im
Buchenteil unter kritischen Feuchtigkeitsbedingungen den Sommer vielfach nicht
Uberleben («sink habitat»). Der (iberlebende Teil der Kolonien reicht aber aus, um
die Population an Ort dauerhaft zu erhalten. Das raumliche Erscheinen der Kolo-
nien im Dezember ist signifikant mit der Bodenfeuchtigkeit korreliert (p = 0.012;
AscHwanpen 2001).

Block & ZetteL (2003) konnten zeigen, dass in der Sommermorphe mehr Kor-
perwasser physiologisch blockiert ist, indem es an geeignete Verbindungen ge-
bunden ist und so nicht durch Transpiration verloren gehen kann (diese Messungen
erfolgten an Hamolymphe-Proben. Im Moment laufen noch Experimente, welche
Transpirationsverluste intakter Individuen unter definierten Temperatur- und
Feuchtigkeitsbedingungen zum Gegenstand haben; Zette in prep). Die winter-
aktive Morphe A enthielt 48,3% Wasser, die dormante Sommermorphe C mit
69,6% signifikant mehr (p < 0.001). Wahrend im Winter 30% des Kérperwassers
physiologisch gebunden waren, betrug der Anteil im Sommer 59%, und dies bei
einem Wassergehalt, der 1,5 Mal héher war. Verglichen mit anderen Wirbellosen
ist der Anteil von gebundenem Wasser im Winter vergleichbar, jedoch im Sommer
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hoch. Damit hat C. sigiflata eine grissere geschltzte Wasserreserve im Korper,
die nicht durch Transpiration verloren werden kann, wie dies auch von WoRLAND
et al. (1998) beim antarktischen Collembolen Onychiurus antarcticus gezeigt
werden konnte, welcher dadurch Perioden von Frosttrocknis ohne letale Wasser-
verluste Uberleben kann.

2.6 Chemische Kommunikation

Brasse (2005) beschrieb von C. sigillata neue organische Schwefelverbindungen
und polychlorierte aromatische Verbindungen, welche als Komponenten des che-
mischen Abwehrsystems vermutet werden. Chlorierte Verbindungen sind in der
Natur sehr selten; die pentachlorierte polyaromatische Hauptkomponente wurde
Sigillin benannt.

2.6.1 Interspezifische Reaktion (chemische Verteidigung)

Grosse Mengen selbst von kleinsten Wirbellosen stellen potenziell eine Nahrungs-
quelle fir grossere Pradatoren dar. Collembolen werden auch von Végeln gefres-
sen und grossere Arten (Entomobrya spp) auf Koniferen stellen z.B. die winterliche
Hauptnahrung des Wintergoldhahnchens dar (THater & Trater 1982). Mehrere
Spinnenarten der Familie Linyphiidae sind winteraktiv und bauen ihre kleinen
Baldachinnetze zwischen Baumwurzeln oder sogar in Tierspuren im Schnee (HAc-
var 1973). Auch bei Temperaturen knapp unter dem Gefrierpunkt kann man nachts
erstaunlich viele Pradatoren aktiv finden: Weberknechte (Opiliones), Ohrwirmer
(Dermaptera), Kurzfligler (Staphylinidae) und Laufkafer (Carabidae). In Kolonien,
welche Algenrasen an Baumstammen abweideten, beobachteten wir Raubmilben
(Gamasina) und Moosskorpione (Pseudoscorpiones). Dank den Arbeiten von Dett-
NER et al. (1996) und Messer et al. (1999, 2000) wissen wir, dass sich Collembolen
mit chemischen Substanzen gegen Pradatoren verteidigen konnen. BucHLer (1996)
und Pranper (2001) haben die chemische Abwehr von C. sigillata untersucht. Nicht
alle Pradatoren liessen sich durch das chemische Abwehrsystem irritieren (Tab. 3).
In Experimenten verwendeten wir als Vergleichsart Folsomia candida, von der
keine chemische Abwehr bekannt ist. Von drei untersuchten Baldachinspinnen
(Linyphiidae) verweigerte nur Neriene peltata konsequent C. sigillata, frass aber
ohne Weiteres andere Collembolenarten. Die zwei getesteten Weberknechte (Pha-
langiidae) frassen C. sigillata problemlos. Auch der Ohrwurm Chelidurella acantho-
pygia, der Milbenkafer Trimium brevicorne, der Kurzfligler Philonthus decorus
und der Laufkafer Notiophilus biguttatus frassen C. sigillata. Notiophilus sind klei-
ne, auf Collembolen spezialisierte Rauber. Gegen diese Art wirkte die Abwehr
offensichtlich nicht, jedoch gegen den ebenfalls auf Springschwénze spezialisier-
te Kurzflugler Stenus sp. Bei den auf die chemische Verteidigung ansprechenden
Pradatoren wie Hundertfussler Lithobius forficatus (verwendet wurden Jungtiere)
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Ordnung, Familie Gattung, Art Cﬁ::ﬁ:;
Lepthyphantes tenebricola -
Araneae Linyphiidae Macrargus rufus -
Neriene peltata +
Opiliones Phalangiidae g/fgc;ﬁgss;norio ~
Pseudoscorpiones Neobisiidae Neobisium muscorum +
Gamasina Parasitidae Pergamasus barbarus +
Chilopoda Lithobiidae Lithobius forficatus +
Dermaptera Forficulidae Chelidurella acanthopygia -
Coleoptera Carabidae Notiophilus biguttatus -
Coleoptera Staphylinidae ZQZZZT:; BESE ;
Coleoptera Pselaphidae Trimium brevicorne -
Heteroptera Veliidae Microvelia reticulata +

Tabelle 3: Reaktion von Pradatoren auf die chemische Abwehr von Ceratophysella sigillata. Ausser
Microvelia kommen alle im Lebensraum von C. sigilfata vor. Fett hervorgehoben sind diejenigen
Arten, bei denen ein signifikanter Verhaltensunterschied gegeniber der Kontrolle (Folsomia candi-
da als Beute) registriert wurde.

und Raubmilben (Pergamasus barbarus) konnte in den Experimenten immer der-
selbe Ablauf beobachtet werden: die Beute wurde attackiert, aber nach der
Verletzung sofort wieder fallen gelassen. Gefressen wurden signifikant weniger
C. sigillata, und die Mundwerkzeuge wurden aufwendig und lange gereinigt
(vgl. Abb. 18). Die Moosskorpione (Neobisium muscorum) waren anschliessend in
der Lage, die chemische Qualitat ihrer Beute ohne Berlihrung zu Uberpriifen, die
getesteten Exemplare vergriffen sich nie mehr an einer C. sigiflata. Der Zwerg-
wasserlaufer Microvelia wurde ins Experiment eingeschlossen, weil von ihm be-
kannt ist, dass er Wassercollembolen mit chemischer Verteidigung meidet (Podura
aquatica,; Messer et al. 2000). Auch unsere Art wurde hoch signifikant gemieden.

2.6.2 Intraspezifische Reaktion (Alarmpheromon)

Pranper & ZeTTeL (2004) beschrieben die intraspezifische Wirkung dieses Duftbou-
quets, welches bei massiven Stérungen ( z.B. wenn man ein Tier festhalt) oder bei
Verletzungen freigesetzt wird. Es enthalt leichtfliichtige Komponenten, welche
innert Sekundenbruchteilen wirken, aber auch persistente, welche noch nach
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d

Abbildung 18: Ein Moosskorpion Neobisium muscorum erbeutet eine C. sigillata: der Springschwanz
wird ergriffen (a) und zur Mundéffnung gefuhrt (b). Sofort wird er fallen gelassen, austretende
Hamolymphe ist als Trépfchen sichtbar (c). Anschliessend werden die Cheliceren (Mundgliedmassen)
zur Reinigung aufwendig am Substrat abgestreift (d).

vielen Tagen wahrgenommen werden kénnen. Artgenossen verlassen sofort die
Stelle, an welcher der Alarmduft wahrgenommen wird. Die von einem Individuum
freigesetzte Menge reicht aus, damit eine Stelle in einem Kulturgefass tagelang
gemieden wird. Auf Extrakte mit den Alarmsubstanzen konnte noch eine signifi-
kante Reaktion registriert werden, wenn die prasentierte Menge einem halben
Individuum entsprach! Diese Alarmsubstanzen enthalten Verbindungen, welche
auch wir in geringsten Konzentrationen wahrnehmen kénnen: bereits ein zer-
quetschtes Individuum kénnen wir aus néachster Distanz riechen. Tritt man beim
Abschreiten einer Flache auf eine kleine, unbeachtete Kolonie, so kann man ihren
Duft sofort auf mehrere Meter wahrnehmen.

Die Alarmsubstanzen konnten in allen Morphen und in allen Entwicklungs-
stadien nachgewiesen werden, sogar in den Eiern. Es kann vermutet werden, dass
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dieser chemische Schutz daflr verantwortlich ist, dass C. sigillata mit einer extrem
niedrigen Eizahl auskommt. Das Verhalten, dass jeweils viele Weibchen ihre Eier
zusammenlegen, kann diesen Schutz noch verstarken, indem kleinste Eirduber
oder -parasitoide nach der negativen Erfahrung beim ersten attackierten Ei den
ganzen restlichen Haufen in Ruhe lassen.
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