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1. Einleitung

Die Sumpfschrecke Stethophyma grossum (L., 1758) ziihlt heute in der Schweiz zu den
stark gefidhrdeten Heuschreckenarten (NADIG und THORENS, 1994). Dies hingt in erster
Linie mit dem Verschwinden ihrer Lebensrdume zusammen. Die Art tritt ausschliess-
lich in Feuchtgebieten auf und gilt als ausgesprochen stendk (z.B. Harz 1957, DrREuX
1962, OscHMANN 1973, DiEcLEER 1990, NapiG 1991, SANDKUHLER und HEYDENREICH
1994). Obschon sie wie viele Heuschrecken empfindlich auf Verinderungen ihres
Biotops reagiert, vermag sie sich stellenweise auch auf landwirtschaftlich genutzten
Flichen zu behaupten (FricKE und NorDHEIM 1992, BARRIERE 1995).

Wie alle hemimetabolen Insekten entwickelt sich die Sumpfschrecke tiber mehrere
Larvenstadien zur Imago. Die Adulttiere sind relativ gross, die Médnnchen jedoch um
einiges kleiner als die Weibchen. Beide Geschlechter sind macropter. Den Winter
iiberdauert die Sumpfschrecke in obligatorischer Diapause im Eistadium. Die Eier
werden in einem rasch erhirtenden, schaumigen Sekret in den Erdboden (ScumipT und
BAUMGARTEN, zit. in GLUCK und INGRrISCH 1989) oder dicht dariiber in die Vegetation
(Harz 1957, DecLeEr 1990, BELLMANN 1993a, MULHAUSER 1993) abgelegt. Wie die
meisten Feldheuschrecken (Acrididae) ist die Art univoltin.

Trotz ihrer Spezialisierung besiedelt die Sumpfschrecke bis auf den Mittelmeer-
raum weite Teile Europas und ist eine der wenigen Arten, die sowohl in der Ebene als
auch in der alpinen Stufe existieren konnen (HormANNER 1951, Harz 1957, DREUX
1962). Der hochste in der Schweiz bekannte Fundort liegt im Engadin auf 2500 m ii.M.
(NapiG 1991). Grosse Populationen kommen vor allem noch im Gebirge vor.

Die klimatischen Bedingungen sind in htheren Lagen anders als im Tiefland: Luft-
druck und Luftfeuchtigkeit sind niedriger, die Strahlungsintensitit hoch. Die Tempe-
raturen sind bei starken Schwankungen im Mittel tiefer, die Niederschlagsmengen
dagegen grosser; auch die Windgeschwindigkeit nimmt mit steigender Hohe zu (MaNI
1968). Wegen der langen und kalten Winter ist die Vegetationszeit kurz, Minustempe-
raturen konnen selbst im Hochsommer auftreten.

Abbildung 1: Die Sumpfschrecke Stethophyma grossum; li: Weibchen im dritten Larvenstadium, re: adultes
Minnchen. Der gelbe Streifen am Vorderrand der Vorderfliigel und der schwarze Fleck auf dem Seiten-
lappen des Halsschilds sind typische Merkmale fiir die Imagines beider Geschlechter.
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Es fragt sich, wie es der Sumpfschrecke gelingt, bei diesen extremen Verhiltnissen
zu iiberleben. Vermutlich verfiigt sie wie die Endemiten der alpinen Stufe iiber gewisse
Anpassungsmechanismen. Problematisch diirfte insbesondere die Verkiirzung der fiir
die Entwicklung giinstigen Periode sein. Als Reaktion darauf sind bei Heuschrecken
verschiedene Strategien bekannt (Dearn 1977, GReeN 1983, DINGLE et al. 1990, Kon-
LER 1990).

Gegenstand der vorliegenden Arbeit ist die Phinologie der Sumpfschrecke unter
Beriicksichtigung ihrer vertikalen Verbreitung. Die Entwicklung der Art wurde in zwei
Populationen in unterschiedlichen Hohenstufen untersucht, wobei der Zeitpunkt des
Schliipfens und der Ablauf der einzelnen Larvenstadien von besonderem Interesse
waren. Da anthropogene Eingriffe den Lebenszyklus eventuell beeinflussen, wurden
moglichst naturbelassene Gebiete ausgewihlt. Im weitern galt unsere Aufmerksamkeit
der Frage, wie sich Larven und Imagines in ihrem Lebensraum verteilen. In diesem
Zusammenhang wurde versucht, fiir Sumpfschrecken wichtige Umweltparameter wie
Mikroklima und Vegetation zu erfassen.

2. Material und Methoden
2.1 Untersuchungsgebiete

Die Untersuchungen wurden im Bermoos BE (545 m ii.M.) und auf der Engstligenalp
BE (1950 m ii.M.) durchgefiihrt. Die beiden Gebiete erwiesen sich wegen ihrer Lage
und der relativ grossen Sumpfschreckenpopulationen als geeignet.

a) Bermoos

Das Bermoos befindet sich siidwestlich von Bariswil BE in einer waldnahen Gelidnde-
mulde (Landeskarte der Schweiz 1:25 000, Blatt 1147 Burgdorf, Koordinaten
606.250/207.150). Es wurde 1968 unter Naturschutz gestellt und ist in zwei Zonen
gegliedert (NSI Bern, 1968; Abb. 2a).

Bei der inneren Zone, dem eigentlichen Sumpfgebiet, handelt es sich um ein klein-
rdumig vielseitig strukturiertes Flachmoor und Grosseggenried von etwa 1,7 ha Gros-
se. Aspektbildend sind in erster Linie zahlreiche Seggenarten: Carex elata, Carex
vesicaria, Carex rostrata, Carex acutiformis, Carex lasiocarpa etc. Vereinzelte Wei-
denbiische und ein kleiner Teich in der Mitte — die einzige offene Wasserfliche —
ergianzen das Bild. Einige weitere hiufige Pflanzen sind: Potentilla palustris, Iris
pseudacorus, Lysimachia vulgaris, Galium palustre. Im 6stlichen Teil des Riedes und
in den Randbereichen dominieren Seggenbulten, die eine Héhe von 1,5 m erreichen
konnen. Der westliche Teil beinhaltet ausgedehnte Torfmoosflichen mit Drosera ro-
tundifolia und Carex limosa und nimmt somit hochmoorartigen Charakter an. Die
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Grosseggenried
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Abbildung 2a: Parzellenplan Naturschutzgebiet Bermoos (545 m ii.M.) (veridndert) und fiir die Aufnahmen
der Phiinologie abgesuchte Abschnitte.

Schutzbestimmungen sehen das Mihen von Streue zwischen dem 15. August und
1. Mirz und bestimmte Pflegemassnahmen wie Entbuschungen vor. Die letzten Ein-
griffe dieser Art liegen einige Jahre zuriick.

Die dussere Zone ist der landwirtschaftlichen Nutzung vorbehalten. Fiir einen Teil
der am Siidrand ans Ried angrenzenden Parzellen bestehen seit 1991 Bewirtschaf-
tungsvertrdge. Der Streifen ist etwa 300 m lang und 3—-20 m breit und soll die Funktion
einer Pufferzone erfiillen. Die Wiesen diirfen jeweils nach dem 15. Juni dreimal pro

Pufferzone

‘Wegtransekt’ ‘Ackertransekt’

Abbildung 2b: Lage von «Wegtransekt» und «Ackertransekt» in der Pufferzone.
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Jahr gemidht werden; Diinger und Pestizide sind nicht zulidssig. Die Vegetation ist
reichhaltig; neben verschiedenen Siissgrisern wie Alopecurus pratensis, Bromus hor-
deaceus, Lolium perenne, Phleum pratense, Anthoxantum odoratum, Festuca praten-
sis usw. dominieren Ranunculus- und Trifolium-Arten sowie Taraxacum officinale.
Am tiefsten Punkt, dem Teilstiick zwischen Ried und Wald, sowie auf einer Breite von
1-2 m entlang des Riedes befinden sich feuchte bis verniisste Stellen mit verschiedenen
Carex-Arten, Scirpus silvaticus, Glyceria fluitans, Scutellaria galericulata, Caltha
palustris und anderen Pflanzen, die typisch fiir feuchte Bodenverhiltnisse sind. Die
ibrige dussere Zone wird mehrheitlich konventionell bewirtschaftet.

Die Wasserzufuhr des Mooses erfolgt tiber Schneeschmelze und Regen. Der lehmi-
ge Untergrund der Senke macht ein Versickern des Wassers unmoglich (ANoNYMUS
1982). Gleichzeitig mit der Unterschutzstellung wurde rund um die innere Zone ein
Graben von etwa 1 m Tiefe und 1 m Breite ausgehoben. Zwischen Graben und Puffer-
zone wurden zwei Entwisserungsrohre verlegt. Der Wasserstand kann iiber ein Wehr
am Ostlichen Ende reguliert werden. Wenn vor dem ersten Schnitt im Juni je nach
Witterung der Boden der Wiesen sehr nass ist, wird der Pegel im Graben gesenkt, um
den Midhmaschinen den Zugang zu ermoglichen. Die Bodenfeuchtigkeit im Ried ist
dadurch starken Schwankungen unterworfen. Von Januar bis Mai liegt es unter Wasser;
im Sommer, nach Absenken des Wasserspiegels und bei geringen Niederschlagsmen-
gen, trocknet es vollstindig ab.

Abbildung 3: Naturschutzgebiet Bermoos: Grosseggenried und rechts angrenzend Teil C der Pufferzone
aus nordwestlicher Sicht.
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Zwischen Graben und dusserer Zone verlduft ein von Spaziergingern gut frequen-
tierter Fussweg.

b) Engstligenalp

Die Engstligenalp befindet sich im Engstligental in der Gemeinde Adelboden BE
(Landeskarte der Schweiz 1:25 000, Blatt 1267 Gemmi, Koordinaten Bergstation
609.725/144.225) und gehort geologisch zur helvetischen Wildhorn-Decke. Die Ebe-
ne erstreckt sich iiber etwa 150 ha und ist eingekesselt von verschiedenen Hiigeln und
Berggipfeln, im Siiden u.a. vom Wildstrubel (3243 m ii.M.). Einen Teil der Fliche

Bergstation

Caricetum nigrae

- Caricetum davallianae

Abbildung 4: Ubersichtsskizze des Feuchtgebietes auf der Engstligenalp (1950 m ii.M.) (verindert nach
TeuscHer 1994). Linien 1994 und 1995 = Verbreitungsgebiet von Stethophyma grossum, =» Biache/Griben.
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(ca. 27 ha) bilden locker zusammenhiingende Flachmoore. Sie weisen von Osten nach
Westen eine Querneigung von 5° auf. Das Regenwasser, das im tonigen und schluffi-
gen Untergrund kaum versickern kann, fliesst langsam gegen den Engstligenbach hin
ab, wodurch die Bildung eines Sees verhindert wird (TEuscHER 1994). Der Boden ist
oft sumpfig, moosbewachsen und reagiert auf Druck federnd. Die Bodenfeuchtigkeit
ist in erster Linie wetterabhidngig.

Dieses Gebiet wurde von TEUSCHER (1994) pflanzensoziologisch untersucht und
kartiert (Abb. 4). Von den fiinf Verbinden mit 13 Gruppen sind hauptsichlich die
beiden Kleinseggenriede charakteristisch fiir die feuchten Fldachen. Typisch fiir das
Caricetum nigrae sind Carex nigra, Eriophorum angustifolium, Potentilla erecta,
Cardamine pratensis, Nardus stricta usw. Im Caricetum davallianae wachsen
vermehrt kalkliebende Arten wie Carex davalliana, Blysmus compressus, Tofieldia
calyculata, Juncus articulatus, Aster bellidiastrum, Allium schoenoprasum u.a.. Je
nach Bodenfeuchtigkeit und Beweidungsintensitiat unterscheiden sich die einzelnen
Gruppen in ithrer Ausprigung (fiir Einzelheiten vgl. TEuscHER 1994).

Im Sommer wird die Alp wiihrend 10-11 Wochen beweidet. Das Vieh kann sich frei
bewegen und scheint sehr feuchte Stellen eher zu meiden. Der Mist wird in kleinen
Héaufchen auf den trockeneren, nihrstoffreicheren Flichen (v.a. auf dem Poion alpinae
und abseits des kartierten Gebietes) verteilt. Um zusitzliches Weideland zu gewinnen,
wurden zwei Entwidsserungsgriiben ausgehoben.

Abbildung 5: Die Flachmoore im Osten der Engstligenalp aus nordwestlicher Sicht. Dunkle Stellen zeich-
nen sich durch eine hohe Bodenfeuchtigkeit aus. Im Bereich des dritten und vierten Skiliftmasts (v. vorne
n. hinten) waren die Sumpfschrecken am zahlreichsten.
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Das Klima ist gekennzeichnet durch extreme Wechsel. Von Mitte Juni bis Mitte
November ist die Alp meistens schneefrei (OESTER, zit. in TEUSCHER 1994). Trotzdem
sind auch im Sommer Nachtfroste und sogar Schneefille moglich, schnelle Wetter-
wechsel hdaufig. Messungen der Niederschlagsmengen und der Lufttemperaturen von
1971/72 haben Jahresmittelwerte von 1281 mm/1386 mm resp. +2,3 °C/+2,6 °C erge-
ben (OESTER, zit. in TEuscHER 1994). Der Wind kann speziell im Winterhalbjahr hohe
Geschwindigkeiten erreichen.

Die Alp wird sommers und winters touristisch genutzt. Zum Angebot gehoren ein
ausgedehntes Wanderwegnetz und etliche Skilifte, wovon einer das Feuchtgebiet
durchquert.

2.2 Feldarbeiten

Die Untersuchungen erfolgten in den Jahren 1994 und 1995. Die erste Saison diente
der Suche nach geeigneten Untersuchungsgebieten. Die Datenerhebung fand haupt-
sachlich im Jahr darauf statt. Die in Kap. 3 geschilderten Ergebnisse beziehen sich,
sofern nicht anders erwéhnt, auf das Jahr 1995.

2.2.1 Untersuchungsfldachen

Die Ermittlung der Phénologie erforderte eine moglichst genaue Bestimmung der
Sumpfschreckendichte im Saisonverlauf. Zu diesem Zweck wurden in beiden Gebie-
ten jeweils dieselben flichengleichen (10 m x 1 m) Strecken abgesucht. Im Vorjahr
hatte sich gezeigt, dass Sumpfschrecken — insbesondere deren Larven — oft ausgespro-
chen kleinrdumig verteilt sind. Die Bearbeitung kleiner Einheiten, nach Moéglichkeit
verbunden mit der Erfassung von Umweltparametern, erschien daher sinnvoll. Aus-
wahl und Anzahl der Strecken richtete sich primér nach den Vorkommen der Art, die
vor allem auf der Engstligenalp nur partiell verbreitet war. Im Bermoos existierte sie
sowohl in der Pufferzone als auch im Grosseggenried. Da sich diese beiden Bereiche
hinsichtlich Vegetation, Wasserhaushalt und Bewirtschaftung deutlich unterscheiden,
wurden sie als eigenstidndige Untersuchungsflichen betrachtet. (Es werden fortan die
Bezeichnungen «Pufferzone» und «Ried» benutzt.)

Durch die gesamte Pufferzone verliefen lings zwei Transekte von je 1 m Breite; das
eine entlang des nordlichen Randes in 1,5 m Entfernung vom Weg («Wegtransekt»),
das andere entlang des siidlichen Randes in etwa 1,5 m Entfernung der Acker und des
Waldes («Ackertransekt»). Beide Transekte wurden in Abschnitte von je 10 m Linge
aufgeteilt, die Abschnitte des Wegtransekts von Osten nach Westen fortlaufend nume-
riert (1-32). Fiir die Aufnahmen der phinologischen Daten wurde auf den beiden
Transekten nur auf je 10 Abschnitten gefangen (Nummern der beriicksichtigten Ab-
schnitte des Wegtransekts: 2, 6, 10, 13, 15, 18, 21, 24, 27, 30; vgl. Karte Abb. 2a, b).
Im Ried wurde nach physiognomischen Gesichtspunkten eine Grobeinteilung in ein-
zelne Flidchen vorgenommen. Anschliessend wurde auf 11 charakteristischen Flachen
Jje ein zu bearbeitender Abschnitt (N1. 33—43) bestimmt (vgl. Karte Abb. 2a).
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Aufder Engstligenalp befanden sich die insgesamt 30 Strecken —je 15 im Caricetum
davallianae und im Caricetum nigrae — oberhalb des Engstligenbaches im Siiden des
kartierten Gebietes (vgl. Karte, Abb. 4).

Auf allen drei Untersuchungsflichen wurden fiir jeden Abschnitt neben gebiets-
spezifischen Parametern (Beeintriachtigung durch Vieh, Beschattung usw.) Héhe und
Deckungsgrad der Vegetation sowie hdufige Arten bestimmt (nach LAUBER und
WaGNER 1992, HEss et al. 1976, Exkursionsunterlagen der landw. Schule Riitti 1992—
1994).

2.2.2 Faunistische Aufnahmen

Die verschiedenen Larvenstadien von Stethophyma (es wird im folgenden des 6ftern
nur der Gattungsname verwendet) wurden mit Hilfe morphometrischer Messungen an
Hinterschenkel (Postfemur) und Halsschild (Pronotum) (THorRENS 1991, CARRON 1994)
determiniert. Diese Korperteile sind relativ stark sklerotisiert und wachsen daher im
Gegensatz etwa zum Abdomen schubweise. Beim Postfemur wurde die Maximallénge
gemessen, beim Pronotum von dorsal die Distanz zwischen Vorder- und Hinterrand.
Dies geschah am Fundort unter Verwendung einer Messlupe (ASIF 330) mitachtfacher
Vergrosserung und einer Genauigkeit von 0,1 mm. Nach einiger Erfahrung wurde
jeweils nur noch eine reprisentative Auswahl von Tieren ausgemessen. Zu Vergleichs-
zwecken wurden auch bei einer Anzahl Imagines diese Masse und zusétzlich die Linge
der Vorderfliigel (Elytren) von der Basis bis zur Spitze erfasst. Ferner wurde das
Geschlecht der Tiere bestimmt, wozu bei den ersten Larvenstadien eine Lupe mit
20facher Vergrosserung erforderlich war.

Da man die Tiere also in die Hand nehmen musste, galt es, eine moglichst effiziente,
gleichzeitig der Vegetationsstruktur des betreffenden Gebietes angepasste Fangmetho-
de zu finden. Wo méglich — in der Pufferzone und im Ried — wurden die Strecken
flaichendeckend abgekeschert. Der Kescher, dessen Rahmen rechteckig und stabil
konstruiert war, wurde in wechselseitigen Schlidgen bodennah durch die Vegetation
gefiihrt. Im Ried blieb wegen der hohen Seggenbulten einzig gezielter Handfang,
bisweilen mit Hilfe eines Netzes. Die Tiere wurden jeweils pro Abschnitt bestimmt und
geziahlt und anschliessend auf derselben Strecke wieder freigelassen.

Als Vergleich zu Stethophyma und zur Verdeutlichung der Lebensbedingungen in
unterschiedlichen Hohenstufen wurde die Entwicklung anderer Heuschreckenarten
mitverfolgt. Auf der Engstligenalp wurde deshalb zusitzlich ein Abschnitt an einem
siildexponierten Hang (Neigungswinkel 22°) abgesucht. Die Arten wurden bestimmt
(fir Larven OscHMANN (1969), RicHarDS und WaLOFF (1954), fiir Imagines Harz
(1975), BELLMAN (1993a)) und eingeteilt in Adulte und Larven, bei denen je nach Art
zwischen jungen mit lateralen (L1) und élteren mit dorsalen (L.d) Fliigelanlagen unter-
schieden wurde.

Die Aufnahmen erfolgten zwischen dem 3.5.95 und 17.10.95 im Bermoos, auf der
Engstligenalp zwischen dem 20.6.95 und 15.10.95. Das Schwergewicht der Unter-
suchungen lag auf der Larvalentwicklung, weshalb die Populationen im Spétherbst
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nicht weiterbeobachtet wurden. Aus der Pufferzone gelangten fiir die Phidnologie von
Stethophyma insgesamt 31 Aufnahmen zur Auswertung, vom Ried 15 und von der
Engstligenalp 13. Um Trittschiiden zu minimieren, wurde im Ried von Anfang Juli an
nur bei jeder zweiten Begehung gefangen. Da Heuschrecken poikilotherm sind, ist ihre
Aktivitdt bei niedrigen Temperaturen reduziert. Nach Moglichkeit fanden die Daten-
aufnahmen deshalb bei sonnigem, windstillem Wetter und Temperaturen iiber 15 °C
statt. Auf der Engstligenalp freilich liessen sich suboptimale Bedingungen speziell in
der zweiten Sommerhilfte nicht vermeiden. Bei jeder Aufnahme wurden ausserdem
stridulierende Arten notiert, der Bliithaspekt der Vegetation beschrieben und im Ber-
moos der Wasserstand im Graben gemessen.

2.2.3 Temperaturmessungen

Da das Klimabei der Entwicklung von Heuschrecken eine wichtige Rolle spielt, wurde
auf der Engstligenalp sowie im Ried mit einem stationiaren Messgerit (Lite) stiindlich
die Temperatur des freien Luftraums (+160 cm) und des Bodens (=7 cm) als potenti-
elles Eiablagesubstrat registriert (Expositionsdauer: Engstligenalp 7.7.95-14.10.95,
Ried 9.6.95-30.10.95). Erginzt wurden die Aufzeichnungen mit den Temperatur- und
Niederschlagsdaten der Schweizerischen Meteorologischen Anstalt (SMA) der Statio-
nen Bern Liebefeld (565 m i.M.) und Adelboden (1320 m i.M.).

Fiir einen Vergleich der Temperaturen zwischen Pufferzone und Ried sowie der
bodennahen Luftschicht vor und nach der Mahd wurden zweimal (am 19.6.95 und
30.6.95) Messungen im Tagesverlauf durchgefiihrt. Zwischen 8.15 und 20.15 Uhr
wurde in 90miniitigen Intervallen auf beiden Untersuchungsflichen die Temperatur
des Bodens (-3 cm), der bodennahen Luftschicht (+3cm) sowie des freien Luftraums
(+160 cm) erfasst. Es wurden jeweils zwei Stichthermometer eingesetzt.

2.2.4 Umweltparameter im Zusammenhang mit der kleinrdumigen Verteilung

In ihrer iiberschaubaren Grosse und aufgrund der Ergebnisse vom Vorjahr schien die
Pufferzone fiir eine Untersuchung der kleinrdumigen Verteilung von Stethophyma
pridestiniert. Dazu wurden die beiden Transekte «Weg» und «Acker» zehnmal (am
35.,105.,235,7.7,21.7.,2.8.,17.8.,9.9.,23.9,, 8.10.95) in ihrer gesamten Lange
abgekeschert, um alle Abschnitte eines Transekts miteinander vergleichen zu kénnen
(vgl. Karte Abb. 2b). Die Pufferzone gliederte sich in drei Teile (A, B, C), wovon zwei
an Acker angrenzten und einer an den Wald. Die Abschnitte Nr. 1-13 des Wegtransekts
lagen in Teil A der Pufferzone, Nr. 14-19 in Teil B und Nr. 20-32 in Teil C (vgl. Karte
Abb. 2a).

Bei der Verbreitung von Heuschrecken auf kleinem Raum spielen Mikroklima so-
wie Vegetationsstruktur eine bedeutende Rolle (z.B. SANGER 1977, BROCKSIEPER 1978).
Vor allem im Eistadium sind die Tiere simtlichen Umwelteinfliissen passiv ausgesetzt.
Die tkologische Potenz wihrend der Embryonalentwicklung diirfte somit fiir die Ver-
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breitung einer Art limitierend sein. Auf dem Wegtransekt wurden deshalb Bodenfeuch-
tigkeit sowie die Temperatur des Bodens und der bodennahen Luftschicht gemessen.
Das Ackertransekt liess aufgrund der Ergebnisse vom Vorjahr eine niedrige Sumpf-
schreckendichte vermuten, weshalb nur Messungen der Bodenfeuchtigkeit durchge-
fithrt wurden. Ferner wurden auf beiden Transekten Hohe, Deckungsgrad und Zusam-
mensetzung der Vegetation registriert.

Die Bodenfeuchtigkeit wurde zweimal gemessen, bei relativ trockenen Verhiltnis-
sen (6.5.95) und nach einer Regenperiode (6.6.95). Die Werte wurden mittels einer
TDR-Sonde (Trime-Domain-Reflektometrie; Marke IMKO; Genauigkeit 1 Vol.%)
erhoben — zweimal pro Abschnitt auf dem Wegtransekt und einmal pro Abschnitt auf
dem Ackertransekt — wobei jeweils ein Volumen von 3 dm? erfasst wurde.

Die Temperatur des Bodens (-3 cm) und der bodennahen Luftschicht (+3 cm) auf
dem Wegtransekt wurde am 19.6.95 jeweils innerhalb einer Stunde zu fiinf verschie-
denen Tageszeiten gemessen (Zeiten: 8.30, 11.00, 14.00, 17.30, 20.00 Uhr). Pro Ab-
schnitt wurde je ein Wert registriert. Die Messungen wurden nach dem ersten Schnitt
am 30.6.95 wiederholt.

Beziiglich Vegetation wurden im Frithsommer (18.6.95) und Herbst (26.9.95) auf
beiden Transekten folgende Parameter pro Abschnitt bestimmt: die maximale und
mittlere Hohe insgesamt sowie die Hohe der Dicotylen, die Deckung insgesamt und die
Deckung der Moose und schliesslich die Anteile der Gramineen, Cyperaceen und
Dicotylen am Total (= 100%). Fiir diese Aufnahmen wurden die Transekte auf 2 m
verbreitert.

2.3 Auswertung

Zur Berechnung der Lebenstafeldaten von Insekten, die sich iiber verschiedene Stadien
entwickeln, werden in der Literatur verschiedene Methoden genannt (fiir einen Uber-
blick vgl. BRaDLEY 1985). Die Verwendung mathematischer Modelle ist nur ange-
bracht, wenn die tigliche Uberlebensrate einer Population konstant ist und alle Ent-
wicklungsstadien mit gleicher Wahrscheinlichkeit gefangen werden (ZIMMERMANN,
pers. Mitt.). Da diese Voraussetzungen in den vorliegenden Untersuchungen nicht mit
Sicherheit gegeben waren, wurde darauf verzichtet.

Die statistischen Berechnungen in Kap. 3.1 erfolgten mit dem Mann-Whitney-U-
Test fiir den Vergleich zweier unabhéngiger Stichproben. Zur Uberpriifung auf Korre-
lationen in Kap. 3.3.3 wurde der Spearman-Rang-Korrelationskoeffizient berechnet.
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3. Resultate
3.1 Morphologie

Stethophyma grossum durchlief ihre Entwicklung in beiden Geschlechtern in fiinf
Larvenstadien, sowohl im Mittelland als auch in der alpinen Stufe. Anhand morpho-
metrischer Messungen an 941 Tieren aus dem Bermoos und 853 von der Engstligenalp
liessen sich die einzelnen Stadien zu iiber 97% diskriminieren; dabei erwies sich die
Kombination der Lingen von Postfemur und Pronotum als vorteilhaft (Abb. 6).

Bei der Zuordnung wurden ergidnzend der Ausbildungsgrad des dusseren Genital-
apparates und der Fliigelanlagen beriicksichtigt. Stadium vier liess sich von Stadium
drei auf den ersten Blick unterscheiden durch die dorsale Verschiebung der Fliigelan-
lagen, die bei Stadium fiinf wiederum deutlich grosser und weiter entwickelt waren als
bei Stadium vier (fiir Darstellungen der Larvenstadien von Stethophyma grossum vgl.
GueGuen 1983, fiir Entwicklung der Fliigelanlagen und des Genitalapparates anderer
Acridoidea-Arten vgl. THORENS 1991, CArRrON 1994). Fiinf Minnchen auf der Engst-
ligenalp wiesen intermedidre Merkmale auf: beziiglich ihrer Kérpermasse lagen sie
zwischen den Stadien eins und zwei, der Entwicklungsstand der Subgenitalplatte liess
eher auf das zweite Stadium schliessen. Die Variationsbreite von Pronotum- und Post-
femurldnge innerhalb eines Stadiums nahm mit steigendem Alter zu, ebenso die Dif-
ferenz zwischen Minnchen und Weibchen. Vom zweiten Larvenstadium an waren die
Weibchen grosser als die Méannchen (p<0,001). Bei den &lteren Ménnchen beider
Gebiete kam es zu Uberschneidungen mit benachbarten Stadien, die Kérpermasse der
Weibchen unterschieden sich von Stadium zu Stadium jeweils um mindestens 0,2 mm.
Bemerkenswert sind ausserdem die Unterschiede zwischen den beiden Untersu-
chungsgebieten: Die Sumpfschrecken waren auf der Engstligenalp kleiner als im
Bermoos (p<0,001), und zwar in allen Altersstufen.

Aus den Messungen an Imagines geht hervor, dass die Tiere auf der Engstligenalp
nicht nur kleiner, sondern auch verhiltnismissig kurzbeiniger als im Bermoos waren.
Das Verhiltnis Postfemurlinge/Pronotumlinge war in beiden Geschlechtern kleiner
(p<0,05; NMEngs = 51, NMBerm = 92; NwEngs = 35, NwBerm = 95). Ebenfalls reduziert
war bei den Weibchen das Verhiltnis Elytrenlange/Postfemurlénge; bei den Miannchen
war die Differenz knapp nicht signifikant (pw< 0,05; pm = 0,054; NMmEngs =51, NMBerm
= 92; NwEngs = 35, Nwgerm = 95). Die Sumpfschrecken hatten also im Verhiltnis zu
ihrem Postfemur (und damit vermutlich auch zu ihrer iibrigen Korpergrosse) auf der
Engstligenalp tendeziell kiirzere Fliigel als im Bermoos. Beides diirfte erkldren, wes-
halb die Tiere auf der Engstligenalp insgesamt etwas gedrungener erschienen.

Die Larven von Stethophyma grossum sind iiblicherweise braun pigmentiert, wobei
der Farbton mit zunehmendem Alter von dunkel nach hell wechselt. Neben dieser
Entwicklung, wie sie sich auch im Bermoos présentierte, fanden sich auf der Engstli-
genalp rote und dunkelbraune bis schwarze Morphen. Die Rotfirbung betraf mit 49



D. Webb, J. Zettel, Phiinologie und Verbreitung der Sumpfschrecke Stethophyma grossum 151

von total 995 Larven nur einen kleinen Teil der Population. Bei den Larven zweiten und
dritten Stadiums war jeweils der etwas hellere Riickenstreifen rétlich verfarbt, durch-
gehend intensiv rote Tiere befanden sich meistens im fiinften Larvenstadium. Weitaus
hdufiger waren Sumpfschrecken von unterschiedlich starker Dunkelfirbung, wobei
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Abbildung 6: Morphometrie der fiinf Larvenstadien von Stethophyma grossum im Bermoos und auf der
Engstligenalp: Dargestellt sind die Langen von Halsschild (Pronotum) und Hinterschenkel (Postfemur),
kombiniert in den Punktediagrammen, am Rande die Haufigkeitsverteilungen mit Mittelwerten.
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das Spektrum von dunkelbraun bis schwarz reichte. Wegen der zahlreichen Farbschat-
tierungen liessen sich diese Tiere schlecht klassifizieren. Beide Morphen betrafen
Minnchen und Weibchen gleichermassen. Die Rotfarbung liess sich im iibrigen auch
bei den Larven der syntop vorkommenden Arten Chorthippus parallelus (Gemeiner
Grashiipfer) und Omocestus viridulus (Bunter Grashiipfer) beobachteten. Bei Stetho-
phyma kam die dunkle Morphe auch bei den Imagines vor.

3.2 Phdnologie
3.2.1 Schliipfen und Entwicklung der Stadien

Erwartungsgemadss prisentierten sich die sechs Entwicklungsstadien der Sumpf-
schrecke Stethophyma grossum auf allen drei Untersuchungsflichen in zeitlicher
Abfolge. In Abbildung 7 und Abbildung 8 ist der Verlauf der einzelnen Stadien in Form
von Summenprozentkurven dargestellt. Dazu wurden die Sumpfschreckenzahlen der
einzelnen Aufnahmetage nach Stadium getrennt aufsummiert und anschliessend in
Prozente umgerechnet. Erreicht eine Kurve 100%, haben alle Tiere das betreffende
Stadium abgeschlossen. Eine hohe Entwicklungsgeschwindigkeit wird somit durch
steile Kurven angezeigt, eine niedrige durch einen flachen Kurvenverlauf, Wenn von
einem Stadium zum Zeitpunkt der letzten Aufnahme noch einzelne Individuen vorhan-
den waren, ist dies durch eine unterbrochene Linie dargestellt. Der Tag null ist das den
ersten Sumpfschreckenfunden im Bermoos vorangehende Aufnahmedatum.

Bermoos, Pufferzone (Abb. 7): Die Entwicklung war hier gekennzeichnet durch
eine starke zeitliche Uberlappung der einzelnen Altersstufen, Beginn und Ende eines
Stadiums verliefen sukzessive und eher langsam. Bereits Anfang Juni traten Erstlarven
auf, einen Monat bevor im Grosseggenried die ersten Tiere gefangen wurden. Der
flache Kurvenverlauf zu Beginn verdeutlicht, dass in der Pufferzone iiber einen Zeit-
raum von etwa drei Wochen nach dem Schliipfen nur einzelne Individuen gefunden
wurden; allerdings schon vom 10.6.95 an auch zweite und dritte Larvenstadien. Erst
Ende Juni - kurz nach der ersten Mahd (26.6.95) — stieg die Dichte der Erstlarven
deutlich an bis zu ihrem Maximum am 5.7.95. Anfang August waren alle Altersstufen
inklusive Imagines anzutreffen, und zwar beinahe zu gleichen Teilen. Drei Wochen
spiter liessen sich erste Kopulationen beobachten. Vom zweiten Schnitt am 14.8.95
waren vor allem die drei letzten Entwicklungsstadien betroffen. Bei allen war die
Dichte vorerst riickldufig, die Larven des Stadiums L5 und die Imagines wurden im
Laufe der folgenden Wochen allmihlich wieder zahlreicher. Die meisten Imagines
wurden erst am 8.10.95 gefangen. Larven fanden sich bis Anfang Oktober, Imagines
bis zum Ende der Feldsaison (17.10.95). Kurz vor dem letzten Aufnahmetag erfolgte
ein Teilschnitt, der nur Abschnitte umfasste, die bereits zuvor spirlich besiedelt waren.
Die restliche Fliche wurde erst nach Ende der Beobachtungszeit gemiht.

Bermoos, Ried (Abb. 7): Generell waren die Dichteschwankungen im Ried gerin-
ger als in der Pufferzone, die einzelnen Stadien deutlich voneinander getrennt. Die
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Abbildung 7: Stadienspezifischer Verlauf der Entwicklung von Stethophyma grossum im Bermoos in der

Pufferzone und im Ried (Summenprozente), Klimaverlauf und Wasserstand (cm) 1995.

Phinologie:  kursiv = Summe der Ind. pro Stadium, Symbole = Aufnahmetage, unterbrochene Linien =
Stadium am Ende der Beobachtungszeit noch vorhanden; O Dichtemaximum,
----------- Mahd der Pufferzone, — ungiinstige Wetterbedingungen.

Klima: mittlere Tagestemperaturen (Linien) und Niederschlagsmengen (Siulen), vgl. Kap.3.2.2
—— cigene Messreihe, - Daten SMA Bern (Liebefeld).

Wasserstand: ———— Wasserstand im Graben, oo Uberschwemmungshohe, vgl. Kap.3.2.2
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ersten Individuen traten erst Anfang Juli auf, wobei nicht nur gleichzeitig Einzeltiere
aller Larvenstadien vorhanden waren, sondern auch bereits Imagines stridulierten.
Vermutlich stammten vor allem iltere Tiere aus der Pufferzone. In grosserer Zahl
schliipften Larven erstmals zwischen 14.7.95 und 23.7.95. Die Dichte der Erstlarven
stieg schnell an, erreichte am 28.7.95 ein Maximum und nahm danach rasch wieder ab.
Beim Stadium L2 verhielt es sich gleich. Im Laufe der Saison glichen sich die Entwick-
lung in der Pufferzone und jene im Ried einander an. Deshalb istder Kurvenverlauf der
Imagines fiir die beiden Untersuchungsflichen recht dhnlich, ab Ende Juli war ein
langsamer, aber kontinuierlicher Dichteanstieg zu beobachten. Wie in der Pufferzone
waren wihrend etwa 2 Wochen alle Altersstufen gleichzeitig vertreten, jedoch mit
Schwergewicht auf den jiingeren Stadien. Nach dem 2.10.95 ging die Abundanz der
Imagines zuriick. Einzelne Larven waren bis zum Ende der Beobachtungszeit
(17.10.95) zu finden. Engstligenalp (Abb. 8): Wie im Ried waren hier die einzelnen
Altersstufen klar voneinander getrennt. Die Larven schliipften spiter als im Bermoos,
gegeniiber der Pufferzone betrug der Riickstand 6 Wochen, gegeniiber dem Ried je-
doch etwa 1 Woche. Am 20.7.95, dem Datum der Stethophyma-Erstfunde, waren am
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Abbildung 8: Stadienspezifischer Verlauf der Entwicklung von Stethophyma grossum auf der Engst-

ligenalp (Summenprozente) und Klimaverlauf 1995.

Phinologie: kursiv = Summe der Ind. pro Stadium, Symbole = Aufnahmetage, unterbrochene Linien =
Stadium am Ende der Beobachtungszeit noch vorhanden; O Dichtemaximum.

Klima:

mittlere Tagestemperaturen (Linien) und Niederschlagsmengen (Sdulen), vgl. Kap.3.2.2
eigene Messreihe, Daten SMA Adelboden.
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meisten Erstlarven vorhanden. Ahnlich wie im Ried stiegen die Kurven der ersten
Stadien zu Beginn sofort steil an, aber gegen Ende des vierten Stadiums verlangsamte
sich die Entwicklung gegeniiber dem Ried, und am letzten Aufnahmetag (15.10.95)
waren nebst Imagines immer noch einzelne Tiere der beiden letzten Larvenstadien zu
finden. Bis zu diesem Datum nahm die Dichte der Adulten kontinuierlich zu, erreichte
aber im Vergleich zum Bermoos nur geringe Werte. Da die Dichte nach Ende der
Beobachtungszeit moglicherweise weiter anstieg, konnten die Summenprozente fiir
die Imagines nicht berechnet werden. Deshalb ist in Abbildung 8 nur dargestellt, wann
sie zum ersten Mal auftraten. Minnchen stridulierten erstmals am 9.10.95, Kopula-
tionen waren keine zu beobachten.

Auf der Engstligenalp entwickelten sich die Tiere synchroner als im Bermoos:
Erstlarven waren wihrend kiirzerer Zeit (45 Tage) zu finden als im Bermoos (68 Tage
in der Pufferzone, 54 Tage im Ried), jedoch verlief die Entwicklung bis zum adulten
Stadium ldnger; der Zeitraum vom Schliipfen bis zur Imago betrug 60 Tage, gegeniiber
55 bzw. 30 Tagen im Bermoos.

Das Geschlechterverhiltnis war iiber den gesamten Untersuchungszeitraum be-
trachtet nahezu ausgeglichen, mit einem geringen Manncheniiberschuss auf allen drei
Fldchen. Ebenfalls gemeinsam war den Fliachen ein Minncheniiberschuss im Stadium
L1 und eine Verschiebung zugunsten der Weibchen in den beiden folgenden Stadien.
Wiederum mehr Minnchen fanden sich im Grosseggenried bei den Larven des fiinften
Stadiums und den Imagines, auf der Engstligenalp zusitzlich bereits bei den Larven
vierten Stadiums. In der Pufferzone war bei den Imagines der Weibchenanteil etwas
hoher. Die Unterschiede fielen allgemein bei den spateren Entwicklungsstadien stér-
ker ins Gewicht als bei den friihen.

Aus dem Schnittpunkt der 50%-Marke mit den Stadienkurven (Abb. 7, Abb. 8) kann
abgelesen werden, nach wieviel Tagen jeweils die Hilfte der Tiere den Ubertritt ins
entsprechende Stadium vollzogen hat. Damit ergibt sich ein Anhaltspunkt fiir die
Dauer der einzelnen Larvenstadien. Die Entwicklung der idlteren Stadien dauerte ge-
geniiber den jlingeren erwartungsgemdss linger, wobei eine deutliche Verlangsamung
generell vom vierten Larvenstadium an einzusetzen schien. Die Unterschiede zwi-
schen den Untersuchungsflichen waren insgesamt gering. Uber die Lebensdauer der
Imagines kann anhand dieser Werte keine Aussage gemacht werden. Im Rahmen von
Markierversuchen wurde ein Individuum iiber einen Zeitraum von 8 Wochen mehr-
mals wiedergefangen.
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3.2.2 Einfluss der Umweltbedingungen

a) Klima

Temperaturmittel und Niederschlagssumme wihrend der Feldsaison sind in Abbil-
dung 7 und Abbildung 8 aufgetragen.

Temperatur: In Bern (SMA, Messstation Liebefeld) lagen die mittleren Tagestem-
peraturen im Mai iiber dem langjihrigen Mittel, im Juni etwas darunter. In der zweiten
Junihilfte liess ein Kilteeinbruch die Temperaturen auf 11 °C sinken. Der Juli hinge-
gen war mit einer liberdurchschnittlich hohen Sonnenscheindaver und mit 22 Sommer-
tagen (>25°C) sehr warm. Ende August fielen die Temperaturen auf etwa 10 °C. An-
schliessend blieb es mehrheitlich kiihl mit einem erneuten Temperatursturz Ende Sep-
tember. Im Oktober folgte fiir diese Jahreszeit sehr warmes Wetter (Mittelwert 12 °C).

In Adelboden (SMA) war der Temperaturverlauf in den Proportionen demjenigen
Berns dhnlich, die Schwankungen synchron, wenn auch ausgeprigter. Die mittlere
Tagestemperatur war im Schnitt um 4,1 °C tiefer (beriicksichtigte Zeitspanne: 1.4.95—
30.9.95). Temperaturen iiber 25 °C wurden in den Monaten Juni bis und mit September
nur an sechs Tagen gemessen.

Die Daten der SMA-Station Bern (Liebefeld) waren im Mittel um 1 °C hoher als die
von mir im Bermoos Ried gemessenen Werte. Noch deutlicher fiel die Temperaturdif-
ferenz zwischen Adelboden und Engstligenalp aus: auf der Engstligenalp war es durch-
schnittlich 3,3 °C kilter.

Niederschlag: In Bern fiel in den Sommermonaten Juni, Juli und August relativ
wenig Regen, ebenso im Oktober. Feucht waren aber Mai und September.

In Adelboden war die Niederschlagsmenge mit Maximalwerten im Juli und August
insgesamt hoher. Wihrend der beiden Temperatureinbriiche im Sommer und Herbst
fiel ferner Schnee, der Ende September sogar eine geschlossene Decke zu bilden
vermochte (pers. Mitt. der Anwohner).

Ausaperung: In Bern fiel der letzte Schnee (2 cm) Anfang Mirz nach einem lédn-
geren Unterbruch. In Adelboden lag von Mitte Dezember bis Anfang April Schnee, den
letzten Neuschnee gab es Mitte Mai (7 cm). Der genaue Ausaperungszeitpunkt auf der
Engstligenalp ist mir nicht bekannt; beider ersten Begehung am 20.6.95 war die Fliche
noch grosstenteils schneebedeckt.

Analog zu den Temperatureinbriichen im August und September verlaufen die Sum-
menprozentkurven allgemein flach. Auf der Engstligenalp waren die Abundanzen an
den auf die Schneefille folgenden Aufnahmetagen jeweils geringer als zuvor (Stadium
L4 und Imagines) oder nahmen nur sehr langsam zu (Stadium LS5). Im Mittelland
dagegen waren die unmittelbaren Auswirkungen weniger deutlich; die meisten Tiere
konnten ihre Entwicklung bis zum Ende der Beobachtungszeit abschliessen.
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b) Bodenfeuchtigkeit

Zwischen dem 23.6.95 und 26.6.95 wurde im Bermoos das Wehr gedffnet, worauf der
Wasserspiegel im Graben binnen dreier Tage um 11 cm sank (Abb. 7). Der Pegelstand,
bei dem im Ried stehendes Wasser vorhanden ist, wurde im Verlauf der folgenden
10 Tage unterschritten (unterbrochene Linie bei 42 cm). Etwa zwei Wochen spiter
schliipftenim Ried die ersten Stethophyma-Larven. Als Folge der trockenen Wetterver-
héltnisse erreichte der Wasserstand im Graben am 22.8.95 einen Tiefststand von 17 cm.
Trotzdem blieb die Bodenoberfliche im Ried auch im Hochsommer feucht. Die Nie-
derschldge vom September schlugen mit einem massiven Anstieg des Wasserstandes
zu Buche, wobei der 42-cm-Pegel voriibergehend wieder iiberschritten wurde. Zu
diesem Zeitpunkt befanden sich die jiingsten Sumpfschreckenlarven im dritten Sta-
dium, die Mehrheit bildeten bereits die Imagines.

Die Pufferzone war bis Anfang Juni je nach Niederschlag streckenweise 2-3 cm
hoch iiberschwemmt. Im Vergleich zum Ried trocknete der Boden hier im Sommer
wesentlich stdrker aus.

Auf der Engstligenalp war hinsichtlich Bodenfeuchtigkeit kein deutlicher Jahres-
verlauf zu erkennen. Im Sommer blieben die Verhiltnisse feucht, erst im Oktober war
der Boden etwas trockener.

c) Temperatur des Bodens und der bodennahen Luftschicht

Die Kurven in Abbildung 9 zeigen, dass die Temperaturschwankungen im Jahresver-
lauf im Boden im Bermoos Ried geringer waren als auf der Engstligenalp. Die mittlere
Bodentemperatur pendelte im Ried wihrend der insgesamt erfassten Zeitspanne zwi-
schen 9 und 18 °C, auf der Engstligenalp immerhin zwischen 4 und 17 °C.

Im Vergleich zur téglichen mittleren Lufttemperatur war die mittlere Bodentempe-
ratur im Ried in den drei Sommermonaten im Schnitt zwischen 1 und 3 °C niedriger,
im September und Oktober geringfiigig hoher. Auf der Engstligenalp verhielt es sich
umgekehrt. Im Juli, August und September waren die Bodentemperaturen hoéher, im
Oktober niedriger als die Lufttemperaturen. Die tageszeitlichen Fluktuationen waren
mit einer mittleren Amplitude von 8,1 °C im Juli auf der Engstligenalp indessen viel
grosser als im Ried. Im Ried betrug der entsprechende Wert lediglich 1,3 °C. Trotzdem
lagen Bodenminima und -maxima beider Orte innerhalb der Extremwerte der Lufttem-
peratur. (Diese differierten im Bermoos im Juli und auf der Engstligenalp im Oktober
am stirksten, und zwar im Mittel um 15,7 °C resp. 13,0 °C.)

Innerhalb des schraffierten Zeitraums begann im Ried bzw. auf der Engstligenalp
das Schliipfen der Larven von Stethophyma (Intervall zwischen zwei aufeinanderfol-
genden Aufnahmetagen, wovon spiterer mit Stethophyma-Erstfunden). Die Boden-
temperaturen hatten bis dahin in beiden Gebieten schon beinahe die Jahresmaximal-
werte erreicht. Die Mittelwerte fiir die fragliche Zeitspanne betrugen auf der Engst-
ligenalp durchschnittlich 14,9 °C und im Bermoos 16,5 °C.
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Abbildung 9: Verlauf der Bodentemperatur (Tagesmittelwerte, Minima und Maxima) in 7 cm Tiefe im
Bermoos, Ried und auf der Engstligenalp 1995; Zeitraum des Schliipfbeginns von Stethophyma
grossum.

Dass die Temperatur im Boden vom Bermoos Ried im Laufe eines Tages kaum
schwankte, zeigte sich deutlich in den beiden Tagesgiéngen (Abb. 10). Am ersten
Messtag traf dies auch fiir die Pufferzone zu. Am zweiten Messtag hingegen — vier Tage
nach der Mahd - betrug hier die Amplitude 10 °C. Deutlich ist die Verzégerung der
Maximalwerte mit zunehmender Bodentiefe.

Die bodennahe Luftschicht erwéarmte sich im Ried nicht annédhernd so stark wie der
freie Luftraum. Anders in der Pufferzone: Bereits am ersten Messtag waren die Tem-
peraturen der bodennahen Luftschicht und des freien Luftraums etwa gleich hoch.
Nach der Mahd stieg die Temperatur der bodennahen Luftschicht an bis auf 30,9 °C
gegeniiber einer maximalen Lufttemperatur von 28,9 °C.
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Abbildung 10: Temperaturmessungen im Tagesverlauf im Bermoos in der Pufferzone und im Ried vor
(19.6.95) und nach (30.6.95) der Mahd.

d) Vegetation

Auf allen drei Untersuchungsfldachen sind in erster Linie Gramineen und Cyperaceen
bestandesbildend. Beide bliithen im Verhiltnis zur iibrigen Vegetation friith im Jahr, die
Seggen im Ried bereits am 3.5.95. Als die ersten Stethophyma-Larven auftraten, be-
fanden sich die Cyperaceen bereits im Stadium der Seneszenz. Mitte August war der
Aspekt braun, die Seggen mehrheitlich diirr. Zu diesem Zeitpunkt hatte ein Grossteil
der Sumpfschrecken die Imaginalhdutung noch nicht vollzogen, es fanden sich dritte
und sogar noch vereinzelt zweite Larvenstadien. Ende September kam es durch stel-
lenweise flachliegende Pflanzen zu einer Verénderung der Vegationsstruktur.

In der Pufferzone verhindert der dreimalige Schnitt die Bildung grosser Streumen-
gen. Das Gras wurde jeweils trocken abgefiihrt. Nach dem ersten Schnitt bei einer
Vegetationshdhe von etwa 1,2 m wuchsen die Pflanzen weniger regelmissig nach.
Ausserdem verschob sich der Anteil an Gramineen und Cyperaceen etwas zugunsten
der Dicotylen. Dadurch entstand eine heterogenere und etwas stirker horizontal ge-
gliederte Vegetationsstruktur.

Auf der Engstligenalp war der Aspekt der feuchten Flachen am 6.7.95 immer noch
von der Vorjahresstreu geprigt. Im Laufe der beiden folgenden Wochen entwickelte



160 Mitteilungen der Naturforschenden Gesellschaft in Bern

sich die Vegetation recht schnell; bis zum Erstauftreten von Stethophyma bildete sie
eine geschlossene griine Decke von etwa 15 cm Hohe. Mitte September begannen sich
Graser und Krauter gelb bis rot und anschliessend braun zu verfirben, was den Fliachen
bis zum Ende der Feldsaison ein steppenartiges Aussehen verlieh. Aufgrund des ver-
hdltnismassig geringen Graswuchses und der Wetterverhiltnisse wurde die Alp nur
wihrend etwas mehr als 9 Wochen beweidet (8.7.95-ca. 5.9.95).

3.2.3 Gegeniiberstellung der Jahre 1994 und 1995

Temperatur: Der Sommer von 1994 war ausserordentlich warm und dauerte ldnger als
1995. Die monatlichen Mitteltemperaturen lagen bis zu 2,5 °C héher als im Folgejahr.
In Bern (SMA, Messstation Liebefeld) gab es von Juni bis Ende September 1994 56
Sommertage (>25 °C) gegeniiber 38 1995, in Adelboden (SMA) waren es immerhin
deren 11. Wie im Folgejahr kam es 1994 im Friihsommer und Herbst zu Temperatur-
einbriichen, im Juni jedoch etwas mehr als zwei Wochen friiher, im Herbst etwa eben-
soviel spater.

Niederschlag:. Im Juli war es 1994 in Bern wie in Adelboden deutlich trockener als
1995. In Bern waren die Niederschlagsmengen 1994 im August niedriger, in Adel-
boden von April bis Oktober hoher als 1995. Auch 1994 fiel auf der Engstligenalp
im Spitsommer Schnee.

Ausaperung: In Bern gab es die letzten Schneetfille Mitte April (2 cm), wobei der
Winter 1994 sehr schneearm war. Adelboden war 1994 bereits im Mirz schneefrei, in
der ersten Aprilhilfte fielen nochmals grossere Mengen Neuschnee. Auf der Engst-
ligenalp waren die Flichen des Feuchtgebietes am ersten Feldtag, dem 4.6.94, zum
grossten Teil aper.

Da aus der Feldsaison von 1994 kein vollstindiger Datensatz vorliegt, folgt hier
lediglich ein qualitativer Vergleich.

Die Verldngerung der fiir die Entwicklung giinstigen Zeitspanne diirfte hauptsidch-
lich fiir die Sumpfschrecken auf der Engstligenalp von Bedeutung gewesen sein. Am
22.7.94 konnten in einer kleinen, feuchten Mulde relativ nahe der Bergstation erstmals
einige Stethophyma-Larven gefunden werden; sie befanden sich im ersten bis dritten
Stadium. Als am 7.8.94 Fliachen mit hoherer Dichte entdeckt wurden, bestand der
grosste Teil der Tiere bereits aus Larven des fiinften Stadiums — sogar Imagines waren
vereinzelt vorhanden — und Ende August waren praktisch alle Tiere adult. 1995 wurde
die Population zur selben Zeit vom Stadium L4 dominiert. Nachziigler gab es 1994
keine. Die Entwicklung erfolgte nicht nur friiher, die Tiere kamen auch in wesentlich
hoherer Dichte und weiter verbreitet vor (vgl. Karte Abb. 4: ungefihres Verbreitungs-
gebiet von Stethophyma in den Jahren 1994 und 1995). 1995 fanden sich auf den vom
Vorjahr iibernommenen Transektstrecken lediglich Einzeltiere, ebenso auf den stéirker
beweideten, von Nardus stricta-Horsten geprigten Flichen des Caricetum nigrae.
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Unterschiede zeigten sich auch im Verhalten. 1994 erwiesen sich die Tiere als sehr
flugtiichtig. Bis zu 100 m ausserhalb des eingezeichneten Verbreitungsgebietes wur-
den bei Kontrollgingen vereinzelt adulte Mannchen gefunden. Imagines konnten oft
in kleinen Aggregationen auf sonnseitig exponierten Stellen beobachtet werden, bei-
spielsweise auf Steinen, auf den spirlich bewachsenen Erhebungen zwischen den
wassergefiillten Trittsiegeln, auf Viehpfaden oder auf angetrockneten Kuhfladen, von
denen auch gefressen wurde. Eine Bewegung der dlteren Larven (v.a. fiinftes Stadium)
Richtung Bachufer, wo die Bodenoberflidche auf einer Breite von 1-2 m sandig und die
Vegetation wegen gelegentlicher Uberschwemmungen liickig ist, liess sich auch 1995
festellen. Tiere, die sich sonnten, wurden in der zweiten Saison keine gesehen, mog-
licherweise wegen der ungiinstigen Wetterbedingungen an den Aufnahmetagen.

Im Bermoos setzte die postembryonale Entwicklung der Sumpfschrecken 1994
ebenfalls friihzeitig ein. In der Pufferzone hatten die Erstlarven ihre Maximaldichte
etwa eine Woche frither erreicht als im Jahr darauf (1. Schnitt 15.6.94) und bereits von
Anfang September an wurden nur noch Imagines gefangen. Im Ried wurden Mitte
August am meisten Adulttiere gezihlt, wie im Folgejahr waren aber auch noch am
Ende der Beobachtungszeit Mitte Oktober einzelne Larven des Stadiums L5 zu
finden. Grosse Unterschiede beziiglich Dichte und Verbreitung waren nicht zu erken-
nen.

3.2.4 Andere Arten

Auf allen drei Untersuchungsflichen kamen neben Stethophyma grossum weitere
Heuschreckenarten vor. Ihr Anteil war jeweils unterschiedlich hoch (7Tab. 1 ). Im Gross-
eggenried wurden ausser den Sumpfschrecken nur einzelne Tiere gefunden, die dem
Artenspektrum der umliegenden Flichen entstammten, sowie arboricole Laubheu-
schrecken (Tettigoniidae). In der Pufferzone dagegen dominierte insgesamt Chorthip-

Pufferzone Ried Engstligenalp
Stetophyma grossum 19% 91 % 78 %
Chortippus parallelus 58% 2% 14%
iibrige Kurzfiihlerschrecken 16% 3% 8%
Laubheuschrecken 7% 4% -
Gesamtartenzahl 15 9 6
Gesamtindividuenzahl 4145 761 1355

Tabelle 1: Anteile von Stethophyma grossum und von Chorthippus parallelus an der Heuschreckenfauna
in Pufferzone und Ried des Bermooses und auf der Engstligenalp 1995. Gesamtindividuenzahl = samtliche
Finge fiir die Phanologie aufsummiert.
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pus parallelus (Gemeiner Grashiipfer). Neben Stethophyma waren Tetrix subulata
(Sdbeldornschrecke) und Chorthippus albomarginatus (Weissrandiger Grashiipfer)
die einzigen an feuchte Verhiltnisse gebundenen Arten (BELLMANN 1993a). Auf der
Engstligenalp bestand die Heuschreckenfauna des Feuchtgebietes hauptsichlich aus
Stethophyma. Die iibrigen Arten, vor allem Omocestus viridulus (Bunter Grashiipfer)
und Ch. parallelus, kamen auf den umliegenden Hangen wesentlich hdufiger vor.

Fiir die nachfolgende Darstellung (Abb. 11) wurden nur Arten beriicksichtigt, deren
Entwicklung im betreffenden Untersuchungsgebiet mehr oder weniger kontinuierlich
verfolgt werden konnte. (7. subulata wurde aufgrund ihres anderen Lebenszyklus nicht
miteinbezogen.)

Bermoos: In der Pufferzone gab es beziiglich Schliipfzeitpunkt und postembryona-
ler Entwicklung betrdchtliche Unterschiede zwischen den verschiedenen Arten. Als
erste schliipften die beiden Tettigoniiden Metrioptera roeseli (Roesels Beissschrecke)
und Pholidoptera griseoaptera (Gewohnliche Strauchschrecke); ihre Larven fanden
sich bereits am ersten Aufnahmetag, dem 3.5.95. Tettigonia viridissima (Griines Heu-
pferd) erschien dagegen erst Anfang Juni; da die Art nicht sehr hdufig war, ist es
moglich, dass Tiere libersehen wurden. Zwischen Mai und Mitte September fand
Schliipfen und Larvalentwicklung von Ch. parallelus, Ch. albomarginatus und Gom-
phocerus rufus (Rote Keulenschrecke) statt. Ihre Larven wurden wegen Bestimmungs-
problemen in einer Gruppe «iibrige Acrididen» zusammengefasst. Aufgrund des Dich-
teverhiltnisses der Imagines diirften die meisten zu Ch. parallelus gehort haben. Ste-
thophyma schliipfte spiter als alle anderen Arten; vier Wochen nach den iibrigen Acri-
diden, im Ried sogar mehr als zehn (unterbrochener Balken = Einzelfunde Anfang
Juli). Sie war auch die einzige Art, bei der am Schluss der Feldsaison noch Larven zu
finden waren. Bei den Tettigoniiden konnten die Imagines nur in unregelmaissigen
Abstédnden erfasst werden, besonders durch ihre Stridulation. Ph. griseoaptera lebt als
Imago in erster Linie auf Strauchern, weshalb sie mit dem Streifkescher nicht gefangen
werden konnte; sie sang jedoch bis Oktober. Dasselbe galt fiir T. viridissima, die fast
ausschliesslich im Ried zu horen war, obschon sie teilweise in der Pufferzone schliipf-
te. Bet M. roeseli waren vor allem nach der Mahd im Juni Bestandeseinbussen zu
verzeichnen. Dagegen zeigten sich die Larven der Gruppe «iibrige Acrididen» kaum
beeinflusst vom ersten Schnitt. Nach dem zweiten Schnitt nahm die Zahl der Imagines
von Ch. parallelus um rund die Hilfte ab. Wie bei der Sumpfschrecke iiberlagerten sich
auch bei dieser Art die einzelnen Entwicklungsstadien zeitlich sehr stark. Adulttiere
von Ch. albomarginatus und G. rufus traten relativ spit auf, wobei G. rufus zum Teil
auch eingewandert sein konnte.

Engstligenalp: Im Vergleich zur Pufferzone im Bermoos verlief die Entwicklung
der verschiedenen Arten hier synchroner. Im Feuchtgebiet schliipften O. viridulus und
Ch. parallelus etwa gleichzeitig mit der Sumpfschrecke. Ch. parallelus hatte somit
gegeniiber dem Mittelland von Beginn an einen Riickstand von etwa 10 Wochen. Der
intraspezifische Entwicklungsunterschied zwischen den beiden Hohenstufen war fiir
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Abbildung 11: Beobachtete Prisenz von Larven und Imagines ausgewihlter Heuschreckenarten im Ber-
moos und auf der Engstligenalp 1995; unterstrichene Arten existierten in beiden Gebieten. [ ] Larven
und O maximale Dichte, [l Imagines und . maximale Dichte, unterbrochene Balken = Einzelfunde,
Stridulation, - - - Stridulation nur im Ried.

diese Art also grosser als fiir Stethophyma. Thre geringe Dichte ldsst allerdings vermu-
ten, dass sich sowohl Ch. parallelus als auch O. viridulus im Feuchtgebiet nicht in
ihrem Primédrhabitat befanden. Am trockenen, siidexponierten Hang am Rand der
kartierten Flachen erfolgten Schliipfen und Entwicklung der beiden Arten bis zu einem
Monat friiher. Ch. parallelus und O. viridulus waren auch auf den feuchten Flidchen vor
Stethophyma adult, und sie erreichten ihr Dichtemaximum vor Ende der Beobach-
tungszeit.
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3.3 Verteilung in der Pufferzone im Bermoos
3.3.1 Feuchtigkeit, Temperatur und Vegetation

Bodenfeuchtigkeit: Auf dem Wegtransekt war es im Mittel in Teil B am feuchtesten.
Die Transekte der beiden Aufnahmetage waren sich in ihren Proportionen dhnlich, am
6.6.95 beispielsweise lagen die Mittelwerte in Teil B bei 72,9%, in C bei 53,9% und in
A bei 49,0%. Auf dem Ackertransekt war es iiberall trockener; die mittlere Boden-
feuchtigkeit war in Teil A am hochsten und betrug 42,2%.

Temperatur des Bodens und der bodennahen Luftschicht: Die Temperaturen
des Bodens und der bodennahen Luftschicht waren auf dem Wegtransekt im feuchten
Teil B niedriger und die tageszeitlichen Fluktuationen geringer als in den beiden an-
dern Teilen. Am 30.6.95 beispielsweise lag die mittlere Bodentemperatur um 17.30
Uhr in Teil B bei 21,8 °C, in C bei 24,6 °C und in A bei 26,6 °C.

Vegetation: Diec Gesamtvegetationsdeckung war iiberall hoch; am geringsten war
sie in Teil A, wo die Minimalwerte 85% betrugen.

Die Zusammensetzung der Vegetation widerspiegelte weitgehend die Bodenfeuch-
tigkeit. Auf dem Wegtransekt waren der Anteil der hygrophilen Cyperaceen und die
Deckung der Moose in Teil B am héchsten, in A am niedrigsten. Die Cyperaceen
erreichten beinahe iiberall auf dem Transekt nur auf einer Breite von etwa 2 m hohe
Deckungsgrade; auf dem Ackertransekt gab es ausschliesslich Gramineen und Dico-
tyle.

Die Hohe der Vegetation schwankte auf beiden Transekten in den Teilen A und C
stark, in B wenig. Die Differenz zwischen mittlerer und maximaler Hohe war in Teil
B am kleinsten, was den Eindruck einer homogenen Struktur hervorrief.

Im Herbst waren die Befunde bis auf einen allgemein etwas hoheren Anteil an
Dicotylen dieselben wie im Frithsommer.

3.3.2 Heuschrecken

Stethophyma grossum (Abb. 12): Auf dem Wegtransekt waren die Sumpfschrecken
sowohl 1994 als auch 1995 in den Teilen C und B zahlreicher als auf A. Die mittlere
Dichte betrug 1995 in Teil C 23 Ind., in B 22 Ind. und in A 5 Ind. pro Abschnitt, wobei
die Unterschiede zwischen den einzelnen Abschnitten innerhalb eines Teils oft be-
trichtlich waren. Die verschiedenen Altersstufen wiesen iiberwiegend dasselbe Vertei-
lungsmuster auf. Auf dem Ackertransekt gab es nur Einzeltiere; 1995 fanden sich hier
total lediglich 6 Individuen gegeniiber 490 auf dem Wegtransekt.

Chorthippus parallelus (Abb. 12): Ch. parallelus war wesentlich homogener iiber
die Pufferzone verteilt als Stethophyma. Auf dem Wegtransekt erreichte sie 1995 in
Teil C eine mittlere Dichte von 35 Ind., in A von 25 Ind. und in B von 20 Ind. pro
Abschnitt. Auch auf dem Ackertransekt waren die Tiere zahlreich, 1995 wurden hier
total immerhin 547 Individuen gefangen, auf dem Wegtransekt waren es 893.
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Abbildung 12: Verteilung von Stethophyma grossum 1994 und 1995 und von Chorthippus parallelus 1995
auf den Abschnitten des Wegtransekts in der Pufferzone im Bermoos (Summe).

St. grossum:

Erstlarven (L1), librige Larven (L2-5) und Imagines.

Ch. parallelus: jiingere Larven mit lateralen Fliigelanlagen (L1), dltere Larven mit dorsalen Fliigelanlagen

(Ld) und Imagines.
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3.3.3 Erfasste Umweltparameter und Héufigkeit von St. grossum
auf dem Wegtransekt

Korrelationen: Die Hiufigkeit von Stethophyma auf den einzelnen Abschnitten war
mit den erfassten Umweltparametern generell schwach korreliert, weshalb hier nicht
niher auf die Ergebnisse der Tests eingegangen wird. Am deutlichsten fiel die positive
Korrelation zwischen Sumpfschreckendichte und der Bodenfeuchtigkeit am 6.6.95
aus: Der Koeffizient vonr=+0,489 bedeutet, dass sich 23,9% der Variation der Sumpf-
schreckendichte auf dem Transekt durch die Bodenfeuchtigkeit erklédren lédsst.

Vergleich zweier Abschnitte, Nr. 15 und Nr. 18: Obschon beide Abschnitte nahe
beieinander in Teil B liegen, fanden sich auf Nr. 18 nur einzelne Individuen, wihrend
Nr. 15 in beiden Jahren mit Abstand die hochste Sumpfschreckendichte aufwies; 1995
wurden auf Nr. 15 20% aller Tiere gefunden (Abb. 12).

Der Boden von Nr. 18 war von dunkler Farbe und selbst im Hochsommer zeitweise
von matschiger Konsistenz. Hier wurde die hochste Bodenfeuchtigkeit der Pufferzone
insgesamt gemessen, am 6.6.95 erreichte sie zwischen 85,2% und 91,6%. Auf Nr. 15
trocknete die Bodenoberfldche stirker aus, blieb aber immer bindig. Die Werte waren
tiefer und variierten stark, sie betrugen am 6.6.95 zwischen 58,5% und 73,1%.

Die Temperaturen des Bodens und der bodennahen Luftschicht waren auf beiden
Abschnitten vergleichsweise niedrig und die Amplituden klein, auf Nr. 18 deutlicher
als auf Nr. 15. Die Bodentemperatur betrug am 30.6.95 auf Nr. 18 zwischen 15,9 °C
und 20,3 °C, auf Nr. 15 zwischen 17 °C und 22,2 °C. Grund fiir die niedrigen Werte
diirfte die geringe Sonneneinstrahlung sein: Wegen der Lage zwischen Wald einerseits
und ans Ried angrenzenden Weidenbiischen andererseits lag Nr. 18 zur wirmsten
Tageszeit am Nachmittag im Schatten, und ab Ende September blieb die Vegetation
durch Tau und Bodennebel ganztags nass. Nr. 15 war dank des grosseren Abstandes
zum Wald sowohl im Tages- als auch im Jahresverlauf etwas langer besonnt.

Die Vegetationsstruktur war auf beiden Abschnitten relativ homogen, und der Anteil
an Cyperaceen betrug iiber 50%, wobei der Seggengiirtel eine Breite von bis zu 8 m
erreichte. Wihrend jedoch auf Nr. 18 Scirpus silvaticus dominierte, war die Vegetation
auf Nr. 15 artenreich.

3.4 Phdnologische Unterschiede auf kleinem Raum

Die Entwicklung von Stethophyma grossum wies innerhalb der einzelnen Untersu-
chungsflichen kleinrdumige Variationen auf, wobei sich meistens nur auf Abschnitten
mit relativ hoher Dichte eine klare Stadienabfolge abzeichnete.

Bermoos, Pufferzone: Auf Abschnitt 15 in Teil B waren die Tiere nicht nur sehr
zahlreich, das Stadium L1 war auch iiberdurchschnittlich lange zu finden. Wihrend
rund 8 Wochen — vom 3.6.95 bis 5.8.96 — erschien es in jeder Aufnahme; die im Juni
insgesamt gefangenen Erstlarven stammten iiberwiegend aus diesem Abschnitt. Auch
auf den Abschnitten 24 und 30 war die Dichte der Sumpfschrecken hoch (vgl. Abb. 12),
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dennoch schliipften sie erst am 29.6.95, und das Stadium L1 war nur iiber einen Zeit-
raum von 4 Wochen vorhanden. Esist jedoch zu beriicksichtigen, dass es sichumkleine
Zahlen handelt.

Gegeniiber Stethophyma grossum gab es bei Chorthippus parallelus innerhalb der
Pufferzone grossere Entwicklungsunterschiede. Zwischen dem Auftreten der Erstlar-
ven auf dem trockenen Abschnitt 2 und dem feuchten Abschnitt 15 vergingen rund
5 Wochen, die Entwicklung erstreckte sich iiber 8 resp. 6,5 Wochen.

Bermoos, Ried: Die Dichte der Sumpfschrecken auf den 11 abgesuchten Abschnit-
ten war unterschiedlich. Am meisten Tiere, insgesamt 237, wurden auf Nr. 42 gefangen
(vgl. Karte Abb. 2a), der in einer von Carex vesicaria dominierten, moosfreien Fliache
mit homogener Vegetationsstruktur lag. Auf drei Abschnitten wurden im Laufe der
Saison jeweils weniger als 20 Individuen gefunden: Nr. 35 war reich an Sphagnum,
Nr. 43 schattig und Scirpus silvaticus bestandbildend, Nr. 39 mit Potentilla palustris
iiberwachsen und somit horizontal strukturiert.

Das Stadium L1 fand sich nur auf 5 Abschnitten. Alle lagen auf bultenfreien Flichen
mittelhoher Vegetation; drei davon — Nr. 34, 35 und 38 — wiesen eine Sphagnum-
Deckung von 70-100% auf. Imagines und dltere Larven gab es in unterschiedlicher
Dichte iiberall, sie waren auch auf den bultigen Flichen zuweilen in grosser Zahl
anzutreffen.

Die beiden Larven des ersten Stadiums, die zeitlich isoliert am 5./8.7.95 gefangen
wurden, entstammten einer torfmoosreichen Fliche; punktuelle Messungen der Bo-
dentemperatur zeigten, dass sich die Moosschicht bei direkter Sonnenbestrahlung bis
in eine Tiefe von einigen Zentimetern bis zu 12 °C stirker erwiarmte als die Erde
anderer Flachen. Auf dieser Flache konnte jedoch infolge der diinnen Besiedlung wie
auf fiinf weiteren keine kontinuierliche Phanologie ermittelt werden. Zwischen den
verbleibenden Fldachen gab es beziiglich der Entwicklung der Sumpfschrecken keine
nennenswerten Unterschiede.

Engstligenalp: Die 15 Strecken im Davallseggenried wiesen mit einer Summe von
752 Sumpfschrecken 71,6% des Totals auf. Es existierten aber in beiden Pflanzenge-
sellschaften sowohl spirlich als auch dicht besiedelte Abschnitte, insgesamt wurden
auf 17 von total 30 Abschnitten im Laufe der Saison weniger als 20 Tiere gefunden, auf
4 iiber hundert. Messungen abiotischer Parameter wurden nicht durchgefiihrt, und die
verschiedenen Strecken boten ein relativ einheitliches Erscheinungsbild. Es scheint
jedoch, dass es auf feuchten Stellen mit hoher und dichter Vegetation (20 cm mittlere
Hohe) weniger Tiere gab; ebenso dort, wo es verhiltnismissig trocken war und die
Horste von Nardus stricta dominierten.

Die Tiere der beiden ersten Larvenstadien erreichten allgemein auf den Abschnitten
mit hohen Zahlen ihre Dichtemaxima etwas friiher als auf den iibrigen. Andererseits
fanden sich auf dem Abschnitt mit der hochsten Sumpfschreckendichte (165 Tiere)
nach einigen Schwankungen erst 1-2 Wochen spiter am meisten Erstlarven. Es han-
delte sich um eine der fiinf Strecken, die unterhalb des Skilifts lagen. Die Vegetation
war hier teilweise niedriger (10 cm) und wies geringere Deckungsgrade (80%) auf.
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4. Diskussion
4.1 Schliipfzeitpunkt

Feldheuschrecken schliipfen bei hheren Temperaturen als Laubheuschrecken (GLUCK
und INGriscH 1989). Die Sumpfschrecken erschienen jedoch auch im Verhiltnis zu den
anderen Feldheuschreckenarten relativ spdt. Dies deckt sich mit den Angaben von
HorMANNER (1951) und RAGGE (1965). BARRIERE (1995) dagegen fand Erstlarven im
Tiefland bereits Anfang Mai. Ein direkter Vergleich gestaltet sich wegen der jéhrlich
wechselnden klimatischen Situation schwierig. OscHMANN (1968) fiihrt die Schlupf-
verzdgerung bei den Sumpfschrecken auf den ungiinstigen Wiarmehaushalt nasser und
feuchter Standorte zuriick. HArz (1959) erwiihnt ebenfalls, dass bei Bewohnern feuch-
ter Biotope durch Beschattung und lang andauernde Uberschwemmungen Schliipfen
und Entwicklung verlangsamt sein kdnnen.

In der Entwicklung von Heuschrecken treten manchmal bereits lokal erhebliche
Variationen auf, selbst bei einer stendken Art wie der Sumpfschrecke. Dies zeigte sich
besonders deutlich bei den im Bermoos unterschiedenen Bereichen Pufferzone und
Ried. Im Ried erschienen Erstlarven in grosserer Zahl rund sechs Wochen spiiter als
unter denselben makroklimatischen Bedingungen in der Pufferzone, aber beinahe
gleichzeitig wie auf der Engstligenalp. Griinde hierfiir sind vermutlich der anhaltend
hohe Wasserstand im Ried und die Beschattung durch die hohe, dichte und streubil-
dende Vegetation, die einen zeitigen Anstieg der Bodentemperatur im Friihjahr ver-
hinderten. In der Pufferzone war es trockener, und Ende Juni wurde die Vegetation
gemiht (vgl. weiter unten). Das Habitat Ried ist fiir die Sumpfschrecke typisch, denn
die Art bevorzugt zeitweilig iiberschwemmte Flachen (Lorz und CrausNITZER 1988,
MULHAUSER 1993, SANDKUHLER und HEYDENREICH 1994).

Auf bultenreichen Abschnitten wurden nur fortgeschrittene Altersstufen gefunden,
was auf die Apparenz kleiner Larven im schlecht iiberschaubaren Gelédnde zuriickzu-
fiihren sein diirfte. Andererseits ist es denkbar, dass auf diesen Flachen die zur Embryo-
nalentwicklung erforderliche Wiarmesumme nicht gewihrleistet ist, denn zwischen
den Bulten war es tiberdurchschnittlich schattig und lange nass. WoLr (1987) beobach-
tete die Art in Grosseggenrieden nur in eben strukturierten und nicht in bultig wach-
senden Bereichen. In diesem Zusammenhang stellt sich die Frage, wo im Ried die
Ootheken abgelegt wurden; gemiss Literatur kann dies in der Erde zwischen den
Bulten oder in der dichten Vegetation auf den Seggenhorsten (Hohendifferenz bis
50 cm!) erfolgen (ScuMiDT und BAUMGARTEN, zit. in GLUCK und INGRiscH 1989, HAarz
1957, DecLEER 1990, BELLMANN 1993a, MULHAUSER 1993).

Auf der Engstligenalp schliipften die Sumpfschrecken etwa sechs Wochen spiter als
in der Pufferzone. Auch InGriscH (1995) fand bei Stenobothrus lineatus im Mittelland
bereits Imagines, als in der alpinen Stufe noch keine Larven geschliipft waren. Ahn-
liches zeigte sich in den Arbeiten von DINGLE et al. (1990).



D. Webb, J. Zettel, Phiinologie und Verbreitung der Sumpfschrecke Stethophyma grossum 169

Die Sumpfschrecke benétigt zur Vollendung der Eientwicklung nach der Diapause
weniger lange als andere Feldheuschreckenarten. Dies ist vermutlich eine Anpassung
an ihr nasses und verhiltnismissig kithles Habitat (van WINGERDEN et al., 1991). Uber
die zur Embryonalentwicklung insgesamt erforderlichen Temperatursummen ist
nichts bekannt, ebensowenig, ob diesbeziiglich zwischen den Hohenstufen Unter-
schiede bestehen. BRuckHAus (1990) stellte in Bebriitungsversuchen an einer Tiefland-
population von Chorthippus parallelus fest, dass sich Eier auch bei Temperaturen von
5 °C entwickelten. In den Experimenten von KOHLER (1991) benstigte eine montane
Population von Ch. parallelus eine lingere Kilteperiode zur Vernalisation als eine
Flachlandpopulation, und die Embryonalentwicklung verlief anschliessend schneller.
Dies entspricht in etwa den Befunden von INGriscH (1985, zit. in INGRISCH 1995) bei
Tettigoniiden, die bei niedrigen Temperaturen schliipfen konnen und auf eine Verlin-
gerung der Kilteperiode mit einer Beschleunigung der Entwicklung nach der Eidia-
pause reagieren. INGRiscH (1995) vermutet aber, dass bei alpinen Acrididenarten der
Entwicklungsnullpunkt zwischen 10 und 15 °C liegt und dass die Embryonalentwick-
lung nur an jenen Tagen stattfindet, an denen die mittlere Bodenerwiarmung deutlich
dariiber liegt. Dafiir sprechen auch die vorliegenden Befunde: Sowohl im Ried als auch
auf der Engstligenalp ist dem Schliipfen ein betrachtlicher Anstieg der mittleren Bo-
dentemperatur vorausgegangen, und zum Schliipfzeitpunkt betrug die Temperaturdif-
ferenz zwischen den beiden Untersuchungsfldchen weniger als 2 °C. In den phénolo-
gischen Untersuchungen von INGriscH (1995) erschienen die alpinen Acrididenarten
bei Bodentemperaturen zwischen 17 und 22 °C. In unseren Messungen waren die
Werte etwas niedriger, wobei zu beriicksichtigen ist, dass die Sonden (um ein Aus-
schwemmen zu verhindern) etwas tiefer vergraben wurden als vermutlich die Eiablage
erfolgt. Die hohen tageszeitlichen Fluktuationen der Bodentemperatur auf der Engst-
ligenalp (vgl. Abb.9) sind fiir die Embryonalentwicklung der Sumpfschrecken vermut-
lich unbedeutend: In den Untersuchungen von vaN WINGERDEN et al. (1991) an Stetho-
phyma und anderen Acrididen stieg das Entwicklungstempo nach der Diapause bei
hohen Temperaturen sprunghaft an; es spielte jedoch keine Rolle, ob die Wiarmesumme
den Eiern in Form von tageszeitlich wechselnden oder von konstanten Temperaturen
zugefiihrt wurde.

Gemiss KUHNELT (1950) ist bei Stethophyma die Bindung an feuchte Habitate in
hohen Lagen weniger ausgeprigt. Da eine erhohte Milieufeuchtigkeit die Ent-
wicklungsgeschwindigkeit offensichtlich reduziert, wire dies in Anbetracht der ver-
kiirzten Vegetationsperiode sinnvoll. In den Flachmooren der Engstligenalp wurde die
(hohe) Bodenfeuchtigkeit nicht gemessen, eine Vorliebe fiir trockenere Stellen war bei
den Larven jedoch nicht zu beobachten.

In der Pufferzone erschienen grossere Mengen Erstlarven in beiden Jahren jeweils
nach dem ersten Schnitt. Auch Ch. parallelus tauchte auf den feuchteren Stellen des
Wegtransekts mehrheitlich erst nach dem Mihen auf. Es stellt sich die Frage, ob die
Mahd das Schliipfen wenn auch nicht verursacht, so doch begiinstigt hat. Wegen der
erhohten Einstrahlung steigt nach dem Mihen die Temperatur des Bodens und der
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bodennahen Luftschicht an (GLUck und INGriscH 1989). Dies ging auch aus den vor-
liegenden Messungen hervor (vgl. Kap. 3.2.2). Boness (1953, zit. in GLUck und
InGriscH 1989) stellte fest, dass Feldheuschrecken erst nach dem ersten Schnitt
schliipften. Nach einem zweiten Schnitt Anfang Juli fand BARRIERE (1995) in bewis-
serten Wiesen wieder junge Larven von Stethophyma. In der Pufferzone wurde Mitte
August ein zweites Mal gemiht, worauf jedoch keine weiteren Larven schliipften.
Vermutlich kann der zweite Schnitt nur dann ein erneutes Schliipfen bewirken, wenn
er innerhalb eines z.B. photoperiodisch festgelegten Zeitfensters erfolgt.

Uberraschend war in der Pufferzone das Schliipfen von Erstlarven auf trockenen
Abschnitten, beispielsweise entlang der Acker und auf Nr. 2 des Wegtransekts. Es
handelte sich dabei zwar insgesamt um wenige Tiere, aber ihr Anteil an der Gesamt-
dichte auf diesen Abschnitten war hoch, und sie schliipften relativ friih. Offensichtlich
beinhalten solche Stellen fiir die Sumpfschrecken positive und negative Aspekte: Da
der Boden nicht sehr feucht ist, erwérmt er sich schneller und ermdéglicht ein frithzei-
tiges Schliipfen. Andererseits ist er fiir die Entwicklung der meisten Embryonen zu
trocken, denn Sumpfschrecken benotigen im Eistadium eine hohe Milieufeuchtigkeit
(INGriscH 1983). Zur Eiablage auf diesen Abschnitten kam es wahrscheinlich durch die
etwas hohere Sumpfschreckendichte im Vorjahr, die mit einer Tendenz zur Ausbrei-
tung einherging.

4.2 Larvalentwicklung

Die Sumpfschrecke zeigte unabhingig von Gebiet und Geschlecht eine Entwicklung
iiber fiinf Larvenstadien. In der Literatur existieren verschiedene Angaben: RICHARDS
und WALOFF (1954) beschreiben fiir Stethophyma vier Larvenstadien, OSCHMANN
(1969) fiir Méannchen vier, fiir Weibchen dagegen fiinf. In beiden Geschlechtern fiinf
Stadien fanden GUEGUEN und LEereuvrE (1971), Krause (1995) und Carron (pers.
Mitt.). HEYDENREICH (pers. Mitt.) stellte bei einer Freilandpopulation sowohl fiinf als
auch vier Stadien fest. Es ist demnach denkbar, dass die Anzahl Larvenstadien von
Umweltfaktoren, beispielsweise Temperatur oder Nahrung, beeinflusst wird. In La-
borversuchen fand Krause (pers. Mitt.) bei beiden Geschlechtern im Gegensatz zu
ihren Freilandtieren sowohl vier als auch fiinf Larvenstadien. In unseren Aufzuchtver-
suchen, die wegen hoher Mortalitit frithzeitig abgebrochen werden mussten, hduteten
sich die meisten Tiere dreimal vor der dorsalen Verschiebung der Fliigelanlagen (was
einer Entwicklung tiber fiinf Larvenstadien entspricht), ein Individuum dagegen nur
zweimal, ein anderes viermal. Es zeigte sich, dass Tiere in Zuchten ihre abgestreifte
Haut (Exuvie) gelegentlich auffressen, wodurch bei jungen Larven Hiautungen iliber-
sehen werden konnen.

In Anbetracht dieser Flexibilitit ist es liberraschend, dass die Sumpfschrecken der
Engstligenalp trotz der kurzen Vegetationsperiode fiinf Larvenstadien durchliefen,
denninder Literatur wird die Verringerung der Stadienzahl bei Acrididen als moglicher
Anpassungsmechanismus an die verkiirzte Vegetationsperiode in hoheren Lagen be-
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schrieben (Green 1983). Um die postembryonale Entwicklungszeit zu verkiirzen, gibt
es grundsitzlich folgende Moglichkeiten: Eine Reduktion der Anzahl Larvenstadien,
eine Reduktion der Korpergrosse sowie die Bildung spezieller Farbmorphen (vgl.
Kap. 4.4) und eine Steigerung des Metabolismus durch Verhaltensstrategien, z.B. Son-
nenbaden (vgl. weiter unten).

In der Pufferzone schliipften die Erstlarven gestaffelt, worauf sich die einzelnen
Larvenstadien wihrend der ganzen Saison stark iiberlappten. Im Gegensatz dazu ent-
wickelten sich im Ried und auf der Engstligenalp die Tiere eines Stadiums allgemein
synchron.

Bei Stethophyma ist iber die Ursachen dieser Entwicklungsformen nichts bekannt,
aber fiir Chorthippus parallelus, dessen Larvenstadien manchmal iiber lingere Zeit
gleichzeitig auftreten, liegen verschiedene Befunde vor: Gemiss KOHLER (1983) beno-
tigen die Tiere zum Abschliessen der Embryonalentwicklung aufgrund eines genetisch
fixierten Polymorphismus individuell verschiedene Temperatursummen, wodurch es
zu einem gestaffelten Schliipfen kommt; Umwelteinfliisse wie das Bodenmikroklima
wirken erst sekundir. Demgegeniiber hilt BRuckHaus (1990) dussere Faktoren fiir
hauptverantwortlich fiir die Schlupfstaffelung, da sie in seinen Untersuchungen den
Zeitpunkt des Diapauseeintritts beeinflussten: Bei tiefen Temperaturen setzte die Dia-
pause frith in der Embryonalentwicklung ein, beispielsweise bei spit abgelegten Eiern.
Dies fiihrte im Friihjahr im Entwicklungsstand der Eier zu individuellen Unterschie-
den, die bis zum Schliipfen nicht mehr ausgeglichen wurden. CHERRILL und BEGON
(1991) stellten fest, dass auch Chorthippus brunneus aus friith im Jahr abgelegten Eiern
im Folgejahr relativ synchron schliipfte, wihrend das Schliipfen aus spit abgelegten
Eiern infolge eines unausgeglichenen Entwicklungsstandes zu Diapausebeginn breit
streute. Synchronisierend kann eine Dormanz nur dann wirken, wenn sie in Form einer
Parapause (MULLER 1992) die Weiterentwicklung z.B. bei sinkender Temperatur nur
bis in ein bestimmtes Stadium zulésst.

Fiir die synchrone Entwicklung der Tiere auf der Engstligenalp gibt es weitere
Erkldrungen: Die O0kologische Potenz der Sumpfschrecke ist auf der Engstligenalp
vermutlich weniger gross als im Bermoos, da nach NapiG (1991) die Bedeutung des
Mikroklimas fiir eine Art steigt, wenn die makroklimatischen Verhiltnisse den Anfor-
derungen nicht optimal entsprechen. Moglicherweise konnten nur jene Tiere ihre Em-
bryonalentwicklung abschliessen, die im Eistadium optimalen mikroklimatischen Be-
dingungen ausgesetzt und daher in ihrer Entwicklung etwa gleich weit fortgeschritten
waren. Andererseits stellte DEArRN (1977) in Australien bei drei Acrididenarten fest,
dass die Weibchen mit zunehmender Hohenlage insgesamt weniger Eier legten, diese
jedoch in grosseren Gelegen. Falls dies auch auf Stethophyma zutrifft und das Schliip-
fen einer einzelnen Gelegeeinheit wie bei Ch. parallelus nicht linger als 4 Stunden
dauert (BruckHAaUs 1990) oder wie bei Ch. brunneus hochstens einen Tag (CHERRILL
und BEGoN, 1991), wiirde sich der Schliipfzeitraum der Population verkiirzen.

Mit zunehmendem Alter entwickelten sich die Sumpfschrecken auf allen drei Un-
tersuchungsflachen weniger synchron, und die Kérpermasse streuten stirker. Neben
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der Tatsache, dass sich Differenzen summieren, diirfte das individuelle Verhalten von
Bedeutung sein. Sowohl im Bermoos als auch auf der Engstligenalp (nur 1994) waren
immer wieder Sumpfschrecken zu beobachten, die sich sonnten. Bei Ch. brunneus
betrigt die Differenz zwischen Korper- und Umgebungstemperatur bei Sonnenschein
3-9 °C, bei Bewolkung ist der Unterschied minim (BEGon 1983); die direkte Sonnen-
einstrahlung fiihrte zu einer fiinf- bis sechsfachen Beschleunigung der Entwicklung
und bei Imagines zu einer fritheren Reifung und einer erhdhten Eiproduktion. Nach
BeGoN (1983) spielt deshalb die den Larven iiber die Lufttemperatur zugefiihrte Wiir-
mesumme bei der Entwicklung nur eine untergeordnete Rolle.

Wie der steile Kurvenverlauf in Abbildung 8 zeigt, entwickelten sich die beiden
ersten Larvenstadien von Stethophyma im Ried zu Beginn schneller als in der Puffer-
zone, was auf die verdnderten makroklimatischen Bedingungen nach dem Schliipfen
zuriickzufiihren sein diirfte: Zur Zeit der beiden ersten Larvenstadien war es im Ried
saisonbedingt bereits wirmer und sonniger. Die spiitere Angleichung der Stadienkur-
ven — vor allem bei den Imagines — deutet ebenfalls darauf hin, wobei sich dies auch
mit einem Austausch von Individuen zwischen Pufferzone und Ried erkléren liesse.
Insgesamt aber schien die Entwicklung eines Larvenstadiums auf allen Untersu-
chungsflichen etwa gleich lange zu dauern. Dies ist im Hinblick auf die unterschied-
lichen klimatischen Verhiltnisse in den beiden Hohenstufen erstaunlich: Auf der Eng-
stligenalp wire in Anbetracht der kurzen Vegetationsperiode eine schnellere Entwick-
lung zu erwarten gewesen, wobel die insgesamt niedrigere Temperatursumme mogli-
cherweise durch vermehrte Ausnutzung der Strahlungsenergie hitte ausgeglichen
werden konnen (INGriscH 1995).

In den Aufzuchtversuchen von HeyDENREICH (pers. Mitt.) wiesen bei der Sumpf-
schrecke die Erstlarven mit 10-16 Tagen die lidngste Stadiendauer auf. In unseren
Untersuchungen nahm die Stadiendauer mit steigendem Alter eher zu. Unter Freiland-
bedingungen wird die postembryonale Entwicklung von verschiedenen Faktoren, wie
beispielsweise Wetter und Mahd, beeinflusst:

— Die Temperatureinbriiche von 1995, verbunden mit dem Mangel an Sonnenschein,
hatten vor allem fiir die Sumpfschrecken auf der Engstligenalp fatale Konsequen-
zen: Nachdem die lang andauernde Kilte im Friihjahr bereits ein spites Schliipfen
verursachthatte, verlangsamte sich die Entwicklung gleichzeitig mit der Wetterver-
schlechterung im Spitsommer. Dadurch betrug die fiir Larvalentwicklung und
Reproduktion giinstige Zeitspanne nur etwas mehr als 60 Tage. Die ungiinstige
Witterung hatte jedoch nicht nur eine verzégerte Entwicklung und reduzierte Akti-
vitdt zur Folge, sondern von Anfang an auch eine massive Verringerung der Popu-
lationsdichte. Es gab verschiedene Abschnitte, auf denen keine Larven zu finden
waren, obschon sie im Vorjahr so dicht besiedelt waren, dass zweifelsohne Eier
abgelegt wurden. Nach den Schneefillen im Spiatsommer und Herbst war die Dichte
der Tiere jeweils iiberall geringer, obwohl — wie bei einer alpinen Population zu
erwarten —ein Teil das Einschneien iiberlebte. NapiG (1991) erwihnt, dass im Hoch-
gebirge in schlechten Jahren speziell Larven stark dezimiert werden, wobei sich vor
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allem die Kombination von kaltem Frithsommer und kaltem Herbst katastrophal
auswirken kann. Nach KaLTenBacH (1962) konnen Klimaschwankungen sogar da-
zu fiihren, dass stendke Orthopterenarten voriibergehend oder dauernd aus Land-
schaftsteilen verschwinden.

— Inder Pufferzone hat die Mahd Mitte August einen Dichteanstieg der beiden letzten
Entwicklungsstadien unterbrochen. Es ist schwierig zu beurteilen, ob die Abnahme
der Zahlen auf Mortalitdt, Abwanderung oder auch schlechtere Fiangigkeit zuriick-
zufiihren ist. Vermutlich ist zumindest einem Teil der Tiere die Flucht ins angren-
zende Ried gelungen, denn mit zunehmendem Alter steigt die Mobilitit, und zum
Zeitpunkt des Schnitts waren die Stadien L4, L5 und die Imagines am haufigsten.
Die Funde der ilteren Larven und Imagines im Ried nach der Mahd in der Puffer-
zone unterstiitzen diese Annahme.

4.3 Imaginalphase

Die Zeitspanne von der Imaginalhdutung bis zur ersten Eiablage dauert bei Acrididen
je nach Umgebungsbedingungen etwa ein bis zwei Wochen (Uvarov 1966, INGRISCH
1995). Ein Weibchen von Stethophyma grossum legt anschliessend im Tiefland im
Mittel 4,3 Eipakete (Ootheken) mit je etwa 13 Fiern (RicHARDS und WALOFF 1954). Die
Fruchtbarkeit eines Heuschreckenweibchens kann von seinem Alter und vom Zeit-
punkt seiner Imaginalhdutung beeinflusst werden; bei Chorthippus parallelus ist bei
den zuletzt in der Vegetationsperiode erscheinenden Tieren die Anzahl Eier pro Gelege
kleiner und der Anteil steriler Eier hoher, wobei vermutlich das phinologische Alter
der Nahrungspflanzen eine Rolle spielt (KoHLER 1983).

Im Vergleich zum Vorjahr wurden die Sumpfschrecken beider Gebiete spiter im
Jahr adult, die Seggenvegetation im Ried und auf der Engstligenalp war zu diesem
Zeitpunkt schon beinahe abgedorrt. Es fragt sich, ob diese méglicherweise minderwer-
tige Nahrung die Reifeentwicklung und Fortpflanzung der Tiere beeinflusste. Markier-
versuche im Bermoos zeigten, dass sich im Herbst mehr Tiere vom Ried in die Puffer-
zone bewegten als umgekehrt, was darauf hindeuten konnte, dass die Sumpfschrecken
die seneszenten Seggen auf der Suche nach Futter hoherer Qualitit verliessen.

Im Bermoos erfolgte die postembryonale Entwicklung 1995 im Vergleich zum
Vorjahr etwas spiter, was aber kaum negative Auswirkungen auf den Fortpflanzungs-
erfolg der Population hatte. Die ersten Imagines erschienen bereits im Juli, womit
die fiir die Reproduktion giinstige Zeitspanne mindestens 2 Monate betrug. Auf der
Engstligenalp dagegen war der Entwicklungsriickstand gegeniiber dem Vorjahr viel
grosser, woraus moglicherweise eine ernsthafte Gefahr fiir den Fortbestand der Popu-
lation resultierte: Die Imagines erschienen erst nach den ersten Temperaturstiirzen
Mitte September und lebten etwa bis Ende Oktober, denn aus den Klimadaten von
Adelboden (SMA) geht hervor, dass es bereits von Anfang November an in unregel-
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missigen Abstidnden schneite. Damit blieb den Imagines auf der Engstligenalp deutlich
weniger Zeit fiir die Eiablage als im Bermoos, wobei vermutlich viele Tiere aufgrund
der schlechten Witterung gar nicht zur Fortpflanzung gelangten. Problematisch diirfte
die spite Imaginalhdutung insbesondere fiir die Embryonalentwicklung in den an-
schliessend abgelegten Eiern gewesen sein: Die bis zum Winterbeginn verbliebene
Zeit war verkiirzt, gleichzeitig waren die Bodentemperaturen niedrig, wie um diese
Jahreszeit iiblich; zwischen Mitte September und Mitte Oktober schwankte die mitt-
lere Bodentemperatur zwischen 3,5 °C und 8,9 °C. Es ist fraglich, ob Zeit und Tempe-
raturen ausreichten, damit sich die Embryonen geniigend entwickeln konnten, um im
nachsten Friihjahr rechtzeitig zu schliipfen.

Grundsitzlich vorstellbar wire eine Erhaltung der Population durch Zuwanderung
aus tieferen Lagen (INGriscH 1995). Auf die Sumpfschreckenpopulation der Engstli-
genalp trifft dies wahrscheinlich nicht zu, denn einerseits ist die Alp durch ihre einge-
kesselte Lage und den rund 500 m hohen Absturz ins Tal stark isoliert, andererseits
migrieren Sumpfschrecken kaum (DEecLeer 1990, SANDKUHLER und HEYDENREICH
1994).

Es ist zu erwarten, dass eine derart isolierte und exponierte Heuschreckenpopula-
tion, wie sie die Sumpfschrecken auf der Engstligenalp darstellen, im Lebenszyklus
iber Anpassungen verfiigt, die ihre Existenz ldngerfristig sichern. Folgende Strategien
sind denkbar:

— Ablage iiberdurchschnittlich grosser Ootheken, welche die Synchronizitit erhéhen
(vgl. Kap. 4.2)

— Anpassungen des Metabolismus an niedrige Temperaturen (vgl. Kap. 4.1): herab-
gesetzter Entwicklungsnullpunkt, Reduktion der zur Embryonalentwicklung erfor-
derlichen Wirmesumme, Beschleunigung des Metabolismus durch verldngerte
Kiltephasen, Flexibilitdt in Beginn, Ende und Intensitit der Dormanz

— Ausdehnung der Embryonalentwicklung iiber mehr als 1 Jahr

Ein mehrjahriger Lebenszyklus wurde bei einzelnen Acrididenarten in Nordamerika
und Neuseeland beobachtet; der Nachweis ist im Freiland allerdings schwierig zu
erbringen, weshalb die Angaben in der Literatur spérlich sind (Green 1983). Auf der
Engstligenalp wire ein mehrjihriger Zyklus in zweifacher Hinsicht von Vorteil:
1. Dank der fortgeschrittenen Embryonalentwicklung wire bei giinstiger Witterung ein
zeitiges Schliipfen im Frithsommer gewihrleistet. 2. Das Risiko der Larvenmortalitit
bei schlechtem Wetter, wie es in der alpinen Stufe oft vorkommt, wiirde jeweils nur
einen Teil der Population betreffen. Ob sich der Lebenszyklus der Sumpfschrecken auf
der Engstligenalp iiber zwei oder mehr Jahre erstreckt, miisste in weiteren Untersu-
chungen abgeklirt werden.
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4.4 Morphologische Anpassungen

Die Reduktion der Korpergrosse ist fiir Insekten hoher Lagen charakteristisch (MAanNI
1968, Lee und DeNLINGER 1991). Bei den Heuschrecken sind fast alle alpin-endemi-
schen Arten bemerkenswert kurzbeinig und kurzfliiglig und erscheinen in ihren Pro-
portionen gedrungener als die Tiere im Tiefland. Die Hohe iibt aber auch intraspezi-
fisch einen Einfluss auf die Korperproportionen aus (BELLMANN 1993b). So waren bei
Stenobothrus ursulae auf iiber 2000 m .M. Femur und Pronotum deutlich verkiirzt,
und bei Miramella irena war die Flugelldnge reduziert, wie dies auch bei unseren
Stethophyma der Fall war.

Wihrend der Saison 1995 wurden auf der Engstligenalp keine fliegenden Sumpf-
schrecken beobachtet, was mit den schlechten Wetterverhiltnissen zusammenhéngen
diirfte. Im Vorjahr dagegen veranlasste bereits eine minimale Storung die Tiere zum
Fliegen. Die Ménnchen, die 1994 abseits des engeren Verbreitungsgebietes (vgl. Karte
Abb. 4) gefunden wurden, waren auffallend lang gefliigelt. Die Unterschiede zwischen
den beiden Untersuchungsjahren konnen mehrfach interpretiert werden: Es ist denk-
bar, dass die Witterung innerhalb einer Saison Variationen im Korperwachstum verur-
sacht, wobei unter optimalen Entwicklungsbedingungen mehr in die Ausbildung der
Fliigel investiert werden kann (Migrationsfihigkeit). Andererseits konnte es sich um
einen hauptsichlich genetisch fixierten Polymorphismus handeln, der von Umwelt-
bedingungen modifiziert wird.

Da weniger Biomasse produziert werden muss, bedeutet die Reduktion der Korper-
grosse eine Verkiirzung der postembryonalen Entwicklung, weshalb sie von GREEN
(1983) als Anpassung an eine kurze Vegetationsperiode bezeichnet wird. Eine geringe
Korpergrosse verbessert die Moglichkeit, in kleineren Schlupfwinkeln Schutz zu fin-
den und konnte auch eine Anpassung an reduzierte Nahrungsressourcen sein (LEe und
DENLINGER 1991). Bei einem kleinen Korper ist die Gefahr der Austrocknung allerdings
erhoht (JakovLEv und KRUGER 1954). Dem wird vermutlich durch den kompakten
Korperbau entgegengewirkt, der fiir alpine und arktische Insekten typisch ist (LEE und
DENLINGER 1991) und sich bei den Imagines auf der Engstligenalp in einer Verrringe-
rung des Verhiltnisses zwischen Postfemur- und Pronotumléinge zeigte.

Als weiterer Anpassungsmechanismus an die klimatischen Bedingungen in der
alpinen Stufe diirfen die beiden Farbmorphen gewertet werden. Die schwarze Pigmen-
tierung, der Hohenmelanismus, ist fiir viele Insekten der alpinen Stufe typisch; der
Grad der Dunkelfiarbung nimmt mit der Hohe zu. Es handelt sich dabei um eine Reak-
tion auf die starke Ultraviolett-Strahlung (Man1 1968). Bei Heuschrecken ist Ho-
henmelanismus u.a. bet Chorthippus parallelus bekannt (K6HLER 1990). Die melani-
stische Fiarbung bietet einerseits Schutz gegen die starke Ultraviolett-Strahlung, er-
moglicht aber andererseits auch eine effizientere Warmeaufnahme, wodurch Metabo-
lismus und Entwicklung beschleunigt werden (Man1 1968). Bei der australischen
Feldheuschreckenart Kosciuscola tristis sind die Individuen befihigt, in Abhingigkeit
von der Temperatur die Farbe zu wechseln (Green 1983). Im Verhiltnis zu anderen
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Heuschreckenarten sind die Larven der Sumpfschrecke generell dunkel gefirbt. Damit
sind sie farblich gut auf den feuchten, braunschwarzen Untergrund ihres Habitats
abgestimmt. Die ebenfalls beobachtete rote Pigmentierung, der Rufinismus, ist nach
SoMME (1989) vor allem bei Kéfern bekannt; es zeigte sich, dass deren rote Elytren in
Laborversuchen infrarotes Licht besser absorbierten als schwarze. Fiir die Sumpf-
schreckenpopulation auf der Engstligenalp diirfte die Rotfdrbung insgesamt von unter-
geordeter Bedeutung sein, da sie nur selten auftritt.

4.5 Verteilung

In der Literatur finden sich widerspriichliche Angaben iiber Verteilungsmuster und
Habitatbindung, was auf unterschiedliche Untersuchungsgebiete und Methoden zu-
riickzufiihren sein diirfte. Mit Sicherheit ist das Verteilungsmuster immer das Resultat
komplexer Interaktionen von mehreren Parametern (z.B. SANGER 1977, BROCKSIEPER
1978, InGriscu 1980), die aber im einzelnen fiir Stethophyma nur unvollstindig be-
kannt sind.

In der Pufferzone war das Verteilungsmuster von Stethophyma grossum in beiden
Untersuchungsjahren praktisch identisch. Auch HorMANNER (1951) betont, dass die Art
oft Jahr fiir Jahr an denselben Stellen anzutreffen ist. Bemerkenswert waren insbeson-
dere die kleinrdumigen Akkumulationen, wie sie auch andere Autoren bei der Sumpf-
schrecke beobachteten (Harz 1957, Lorz und CLAusNITZER 1988). Wihrend sich bei-
spielsweise auf dem Wegtransekt auf dicht besiedelten Strecken bei einmaligem Ab-
keschern bis zu 40 Tiere fangen liessen, war die Dichte wenige Meter weiter auf dem
Ackertransekt sehr gering.

INnGriscH (1983) stellte fest, dass die Sumpfschrecke im Eistadium im Vergleich zu
allen anderen mitteleuropéischen Feldheuschreckenarten am empfindlichsten gegen-
iiber Austrocknung ist. Ohne Kontaktwasser schliipften keine Tiere, und die hiéchste
Schlupfrate wurde bei stindiger Prisenz von Kontaktwasser erzielt. Fiir das Fehlen der
Art am Ackerrand ist der Mangel an Feuchtigkeit mit Sicherheit mitverantwortlich.
Wenn die Abschnitte des Wegtransekts in den Teilen A, B und C zusammengefasst
werden, scheinen Feuchtigkeit und Individuenzahl ebenfalls positiv zu korrelieren.
Bei genauerer Betrachtung stimmt dieser kausale Zusammenhang jedoch nur bedingt;
denn gerade auf den feuchtesten Strecken waren nur Einzelfunde zu verzeichnen. Da
Feuchtigkeit und Temperatur eng miteinander verkniipft sind, iiberrascht es nicht, dass
es dort kiihler war. Die niedrige Sumpfschreckendichte kann jedoch nicht ausschliess-
lich auf den Temperaturmangel zuriickzufiithren sein; auch auf dem Abschnitt mit der
hochsten Dichte war es verhiltnismassig kiihl. Hauptgrund fiir das Fehlen der Art
diirfte hier die sowohl im Tages- als auch im Jahresverlauf fehlende Sonneneinstrah-
lung sein, denn die Sumpfschrecke meidet schattige Stellen (OscHMANN 1968, DECLEER
1990).
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Laborexperimente, in denen versucht wurde, die Bevorzugung verschiedener
Heuschreckenarten fiir unterschiedliche Mikroklimata zu verifizieren, erbrachten oft
keine eindeutigen Befunde: JakovLEv und KrRUGER (1954) stellten in einer Temperatur-
orgel fiir alle untersuchten Acrididenarten einschliesslich der Sumpfschrecke unab-
hingig ihres Habitats einen bevorzugten Bereich von 38—40 °C fest. Unterschiede
zwischen xero- und hygrophilen Arten liessen sich hingegen im Regulationsvermogen
der Transpiration erkennen und durch mikroklimatische Messungen in verschiedenen
Biotoptypen bestitigen. Bei Stethophyma steigt die Transpirationsrate bei einer rela-
tiven Luftfeuchtigkeit von weniger als 65% stark an (JakovLEv 1957). Demgegeniiber
stellte INGRrIscH (1980) weder fiir Larven noch fiir Imagines von Stethophyma grossum
eine Bevorzugung fiir hohe Luftfeuchtigkeit fest. Da beide Autoren in ihren Versuchen
sowohl Feuchtigkeit als auch Temperatur beriicksichtigt haben, wurden die unter-
schiedlichen Ergebnisse moglicherweise durch herkunftsbedingte Unterschiede im
Genotyp der Versuchstiere verursacht.

Sumpfschrecken- und Cyperaceenvorkommen deckten sich in der Pufferzone zu
einem grossen Teil. Dies diirfte nicht auf einem kausalen Zusammenhang, sondern auf
einer Koinzidenz beruhen, indem beide zum Teil von denselben Umweltbedingun-
gen—beispielsweise Feuchtigkeit—abhingig sind. Eine Bindung an einzelne Pflanzen-
arten als Eiablagesubstrat oder Nahrungsressource ist bei der Sumpfschrecke nach
bisherigen Erkenntnissen nicht gegeben. Obschon verschiedene Pflanzenarten Ferti-
litdt, Mortalitat (ScHALLER und KOHLER 1981) und sogar die Anzahl Hiutungen bzw.
Larvenstadien (Uvarov 1966) beeinflussen konnen, sind bei der Habitatwahl von Heu-
schrecken letztlich andere Faktoren ausschlaggebend. So scheint etwa die Verfiigbar-
keit von thermoregulatorisch giinstigen Aufenthaltsorten wichtiger zu sein als die
Qualitét der dort vorhandenen Nahrung (CHapman 1990).

Wihrend der Larvalentwicklung war die Vegetation auf dem Abschnitt mit der
hochsten Sumpfschreckendichte von mittlerer Hohe und relativ homogen strukturiert.
In der Literatur sind die Angaben beziiglich der fiir Sumpfschrecken giinstigen Vege-
tationsstruktur widerspriichlich: Gemaiss Fricke und NorpHEIM (1992) ist ein mittelho-
her und sehr dichter Pflanzenwuchs optimal, nach DecLEEr (1990) wird eine liickige
und niedrige Grasvegetation bevorzugt. SANDKUHLER (1995) stellte bei verschiedenen
Altersstufen ein unterschiedliches Verteilungsmuster fest; Larven fanden sich nur in
mosaikartig zusammengesetzter Vegetation, wihrend Imagines gleichermassen auf
Stellen mit hoher und dichter Vegetation vorkamen. Daraus lisst sich schliessen, dass
die Vegetationsstruktur nicht allein ausschlaggebend ist fiir die Verteilung. Vermutlich
spielen u.a. makroklimatische Unterschiede eine Rolle, indem sie das Mikroklima
beeinflussen.

Im Ried wies das Stadium L1 im Vergleich zu den iibrigen Altersstufen ein einge-
schrianktes Verteilungsmuster auf: In den Bulten von Carex elata und damit auf dem
grossten Teil dieser Untersuchungsfliche wurden keine Erstlarven gefangen, vermut-
lich, weil sie in diesen Vegetationsstrukturen sehr schlecht zu finden sind (vgl. Kap.
4.1). Die Imagines waren mit Ausnahme der schattigen Stellen und der von Torfmoos
oder Sumpfblutauge dominierten Flichen etwa gleichmaéssig liber das Grosseggenried
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verteilt. Das Fehlen der Art auf Sphagnum erwiahnen auch Harz (1957), DECLEER
(1990) und BeLLMANN (1993a) ohne weitere Erkldrungen.

Auf der Engstligenalp wurden die meisten Tiere auf den Strecken des Caricetum
davallianae gefangen. Entsprechende Beobachtungen machte TEUSCHER (unpubl.) in
den Jahren 1991 und 1992. Innerhalb der beiden Cariceten verteilten sich die Sumpf-
schrecken aber sehr unterschiedlich, weshalb nicht unbedingt auf eine Bevorzugung
des Caricetum davallianae geschlossen werden kann. Geméss NabpiG (1986) sind die
Pflanzengesellschaften fiir das Vorkommen der Sumpfschrecke nicht massgebend.
Auf Stellen mit niedriger Vegetationsdeckung fanden sich nicht wie bei SANDKUHLER
(1995) in Norddeutschland vor allem Erstlarven, sondern eher dltere Entwicklungssta-
dien. Es ist denkbar, dass diese Abweichungen mit der unterschiedlichen geographi-
schen Breite und Hohenlage zusammenhidngen.

Auffillig war das Fehlen der Art auf Flidchen, die gemiss den heutigen Kenntnissen
ihren Anspriichen gerecht werden sollten. Im westlichen Teil der Alp gibt es entlang des
Ammertenbaches verschiedentlich feuchte Stellen, die in beiden Untersuchungsjahren
stichprobenartig nach Sumpfschrecken abgesucht wurden, jedoch ohne Erfolg. Ver-
mutlich ist dort die Sonneneinstrahlung zu gering, da der westliche Teil der Alp durch
das im Siiden angrenzende Bergmassiv vor allem im Winterhalbjahr stark beschattet
wird. Das Fehlen der Art in scheinbar geeigneten Gebieten wird in der Literatur ver-
schiedentlich erwihnt und teilweise mit den reliktartigen Vorkommen erklirt (z.B.
DEecLEER 1990).

5. Zusammenfassung

Die postembryonale Entwicklung der hygrophil stenoken Sumpfschrecke Stethophy-
ma grossum (L.) wurde in ihrem natiirlichen Habitat in zwei unterschiedlichen Hohen-
stufen untersucht. Die Datenaufnahme erfolgte 1994 und 1995 im Bermoos, einem
Naturschutzgebiet im Berner Mittelland (545 m ii.M.) und in den Flachmooren der
Engstligenalp im Berner Oberland (1950 m ii.M.). Im Bermoos wurden zwei Bereiche
unterschieden: Das eigentliche Sumpfgebiet und Grosseggenried wird nicht bewirt-
schaftet und ist wihrend mehrerer Monate im Winter und Friihjahr iiberschwemmt; die
Pufferzone, die am Siidrand ans Ried angrenzt, wird zweimal pro Jahr gemiht und darf
weder mit Diinger noch mit Pestiziden behandelt werden. Auf den drei Untersuchungs-
flichen wurde wihrend der Larvalentwicklung regelmissig der Heuschreckenbestand
auf jeweils definierten Strecken von 10 m Linge und 1 m Breite ermittelt. Die Fang-
methode richtete sich nach der Vegetationsstruktur der einzelnen Untersuchungsfla-
chen; in der Pufferzone und auf der Engstligenalp wurden die Strecken flichendeckend
abgekeschert, im Ried war wegen der hohen und dichten Vegetation nur gezielter
Handfang moglich. In der Pufferzone wurde die Verteilung der Sumpfschrecken auf
einem Transekt in 32 aufeinanderfolgenden Abschnitten von je 10 m Linge und 1 m
Breite erfasst und in Beziehung zu biotischen und abiotischen Parametern gesetzt.
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. Mit Hilfe morphometrischer Messungen an Hinterschenkel (Postfemur) und Hals-

schild (Pronotum) konnten fiir Stethophyma grossum unabhingig von Geschlecht
und Gebiet fiinf Larvenstadien festgestellt werden.

. Stethophyma grossum schliipfte spiter als andere, syntop vorkommende Feldheu-

schreckenarten.

. Auf der Engstligenalp schliipften die Larven spiter als im Bermoos, gegeniiber der

Pufferzone betrug der Riickstand 6 Wochen, gegeniiber dem Ried nur etwa 1 Woche.
Diese Differenzen beruhen wahrscheinlich auf der fiir die Embryonalentwicklung
benotigten Temperatursumme; im Ried wirkten Uberschwemmung und stark be-
schattende Vegetationsstruktur verzdgernd, auf der Engstligenalp die Hohenlage.
Es kann nicht ausgeschlossen werden, dass das Schliipfen in der Pufferzone durch
die Bodenerwidrmung nach der Mahd beschleunigt wurde.

. In der Pufferzone iiberlappte sich das Auftreten der einzelnen Larvenstadien zeit-

lich, im Ried und auf der Engstligenalp waren die Stadien phénologisch klar ge-
trennt.

. Ungiinstige Wetterverhiltnisse auf der Engstligenalp reduzierten in hohem Masse

Aktivitit, Entwicklungsgeschwindigkeit sowie Dichte und Verbreitung von Stetho-
phyma grossum. Es stellt sich die Frage, ob der ganze Entwicklungszyklus wie im
Tiefland in einem Jahr abgeschlossen werden kann.

. Mechanismen, die die postembryonale Entwicklungszeit verkiirzen, wurden bel

Stethophyma grossum auf der Engstligenalp in Morphologie und Verhalten festge-
stellt: Alle Altersstufen waren kleiner als im Bermoos, die Larven oft dunkel bis
schwarz, selten rot pigmentiert. Bei giinstiger Wetterlage erhohten die Tiere ihren
Metabolismus durch Sonnenbaden auf exponierten Stellen.

. Die Dichte von Stethophyma grossum in der Pufferzone und die erfassten Umwelt-

parameter (Bodenfeuchtigkeit, Temperatur des Bodens und der bodennahen Luft-
schicht, Vegetationsstruktur) korrelierten nur bedingt, was darauf schliessen lisst,
dass das Verteilungsmuster nicht auf einem einzelnen Faktor basiert. Sehr nasse
Stellen wurden gemieden, wenn sie gleichzeitig schattig waren.
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