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VERHALTENSBIOLOGISCHE STUDIEN AN DER EUROPAEISCHEN
WANDERHEUSCHRECKE LOCUSTA MIGRATORIA L.

U.P. Oberlin

I. Einleitung

Die Verhaltenforschung (Ethologie) ist eine noch junge Disziplin der Natur-
wissenschaften. Untersucht werden die Formen und Gesetzmaé&ssigkeiten
des arttypischen Verhaltens von Tieren in ihrem natiirlichen Lebensraum.
Von den verschiedenen Funktionskreisen (allgemeine Bewegungsformen,
stoffwechselbedingtes Verhalten, Territorialverhalten, Lautdusserungen
u.a.m.) bietet insbesondere das Paarungsverhalten die reichsten Differen-
zierungen an.

II. Problemstellung

Wéahrend das Verhalten einiger mitteleuropdischer Saltatorien bereits un-
tersucht ist, fehlen entsprechende Studien an exotischen Arten, die bislang
meist nur Gegenstand systematischer, anatomischer oder morphologischer
Forschung waren, fast gdnzlich. Die vorliegende Arbeit nun erfasst und
analysiert das Paarungsverhalten, einschliesslich der damit verbundenen
Ausdrucksédusserungen, von Locusta migratoria L.

Die Beobachtungsergebnisse wurden zudem mit den an einheimischen Ver-
treterndieser Gattungen gema chten Untersuchungen in Zus ammenha.ng ge-
bracht.

III. Material und Methoden

1. Locusta migratoria L.

Die zur Unterfamilie der Oedipodinen gehtérende Feldheuschrecke Locusta
migratoria L.. ist Bewohnerin warmer Gebiete der Tropen und Subtropen;
in unseren Breiten ist sie fast oder ganz ausgestorben, zumal seit den oft
verheerenden Einflligen vergangener Jahrhunderte keine nennenswerten Zu-
wanderungen mehr erfolgten (Name: Europdische Wanderheuschrecke!).
Die Art zerféllt in zwei Phasen, die sich durch verschiedene morphologi -
sche Merkmale unterscheiden: die sesshafte oder solitdére Phase (=phasis
solitaria) und die Wander- oder Schwarmphase (-phasis: gregaria), die haupt-
s&dchlich bei einer Massenvermehrung auftritt. Die nun folgenden Angaben
beziehen sich auf eine nicht typische phasis solitaria (phasis transiens!).

Die Adulten beider Geschlechter sind gefliigelt (holopter); die geschlechts-
reifen Méannchen unterscheiden sich in Farbung und Korpergrésse me rklich
von den adulten Weibchen, Wé&hrend die Weibchen eine Korperldnge von
dur chschnittlich 50mm erreichen, sind die M&nnchen nahezu einen Zenti-
meter kleiner; die Mé&nnchen besitzen meist eine gelbbraune, die Weibchen
eine dunkelbraune Grundfdrbung mit schwarzer Zeichnung. Die Fé&drbung
variiert zudem je nach Futterart und Aufzuchttemperatur!
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Locusta eignet sich gut fiir biologisch-statistische Untersuchungen dank
einer einfachen Zucht und einer raschen Generationenfolge: Nach einer em-
bryonalen Entwicklungszeit von rund 15 Tagen. (bei 280C) schliipfen bereits
die ersten Larven, die nach Abstreifen einer priméaren Larvenhaut sofort
sprungfdhig sind und sich innert weniger Stunden schwarz-braun fdrben.

Sie entwickeln sich nun binnen vier Wochen iliber die Larven- und Nymphen-
stadien zum Adulttier.

Tabelle 1:Durchschnittliche Dauer der Larvenstadien und Koérper-
ldnge der Larven (Zuchttemperatur: 28 C/Messungen:
100 Exemplare).

Larvenstadium Dauer (des Larven - Koérperldnge in mm

stadiums) in Tagen

L.l 4 -5 7-11

LZ 3 -4 12 - 17

L3 4 -5 19 - 24

L4 5~ 6 27 - 33

L5 6 -7 35 - 44
Gesamte Larvenentwicklung: 22 - 27 Tage

Imago Q 57 - 66 42 - 55

d 58 - 74 39 - 51

Weitere 4 Wochen nach der Imaginalhdutung erlangen die Adulttiere die

Geschlechtsreife; die anfénglich créme-graue Fédrbung geht beim Ménn-
chen in ein leuchtendes Gelb, beim Weibchen in ein dunkles Braun lber;
es kommt nun regelméassig zu Kopulationen, und die Weibchen beginnen

mit den Eiablagen: der 2l/2 -monatige Zyklus beginnt von neuem!

2. Zucht

Fiir eine reprédsentative Aussage war es notwendig, moglichst viele Ein-
zelbeobachtungen statistisch auszuwerten. Um dies in kurzer Zeit und
unter gleichbleibenden Bedingungen verwirklichen zu kénnen, drédngte es
sich auf, die Versuchstiere selbst zu zlichten.

Die Zucht von Locusta ist nicht probelematisch, doch sind

geniigend Lebensraum (Kannibalismus)

- geeignetes Futter ("Frischpflanzenfaktor")

- glinstige Temperaturen (rasche Entwicklung)

- niedrige Luftfeuchtigkeit und

- Reinlichkeit (bakterielle und virése Krankheiten)

wichtige Faktoren, von denen Erfolg oder Misserfolg abhéangt.
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Zur Eiablage stand den adulten Weibchen ein mit grobem Sand gefillter
Behilter von 20 x 20 cm Grundfldche und 10 cm Tiefe zur Verfiigung.

: o : ,
Im feucht-warmen Sand (10 Vol.% Wasser bei ca. 28 C) konnte eine opti-
male Entwicklungsrate der Gelege erzielt werden. Auf Feuchtigkeits-
schwankungen reagierten die Eier empfindlich, indem sie zu schrumpfen
oder zu faulen begannen.

Die frisch geschlipften Larven kamen zuerst zu 20-30 Stick in Plexiglas-
terrarien von 40 x 20 x 20 cm, deren Boden mit trockenem, staubfreiem
Sand bedeckt war.

Die Nymphen und die adulten Tiere wurden in einem Zucht- und Beobach-
tungskifig von 120 x 50 cm Bodenfldche und 80 cm Hohe gehalten. Drei
Selten des Behdlters waren mit Drahtgitter bespannt; Plexiglasplatten bil-
deten Front, Decke und Boden, der mit Filterpapierbogen ausgelegt wurde
und die Eiablagewanne enthielt. Die Innentemnperatur wurde durch drei
120-Watt-Kohlenfadengliihlampen auf ca. 28 C konstant gehalten.

Fir die Gesundhaltung der im trockenen Milieu lebenden Wanderheuschrek-
ken war die regelméissige Verfiitterung frischer, feuchter Pflanzen (fri-
scher.Salat, junge Weizenpflanzen) unbedingt notwendig. Als Zusatzfutter
eigneten sich insbesondere Haferflocken, Weizenkleie und Vitaminwirfel.

Infektionsquellen fir bakterielle und virése Krankheiten bildeten die vor
allem bei adulten Tieren reichlich anfallenden Exkremente, was eine pein-
liche Reinhaltung der Zuchtbehé&lter erforderte. Bei intensiv betriebener
Zucht traten leicht (sekunddre) Krankheiten auf. Infektionen mit Coccoba-

cillus acridiorum waren nicht selten. Die dabei auftretenden allgemeinen
Symptome waren:

- Einstellen des Fressens
- Verstecken
- Sprungkraftverlust (Schwédchung)

- Ausscheiden eines rot-schwarzen, fliissigen Kots aus dem Magen-Darm-
Trakt.

Eine maximale Ausbreitung der Infektionen erfolgte bei hoher Luftfeuchtig-
keit durch Kotreste und Kopulationen. Die einmal ausgebrochene Krankheit
konnte nur durch rasches Eliminieren der bereits befallenen Tiere anhand
der beschriebenen Symptome und Desinfektion des gesamten Kafigs mit-

samt den noch gesunden Tieren mit 4%iger Wescodyne-Lésung wirksam
bekdmpft werden.

3. Beobachtung

Da die Versuchstiere gezwungenermassen nicht in ihrer natiirlichen Umge-
bung in der freien Natur beobachtet werden konnten, musste grundsdtzlich
eine Verzerrung der Ergebnisse berilicksichtig werden. Bei friheren Un-
tersuchungen an anderen Heuschreckenarten wurden die Versuchstiere oft
isoliert gehalten und nur fiir den Zeitraum der Beobachtungen zusammen-
gebracht;diese Methode aber fiihrt zu einem abnormen Verhalten, bedingt
durch eine Ver&nderung der Umwelteinfliisse und des psychischen Gesamt-
zustandes der Tiere (Schwellenerniedrigung durch Karenz). Frijhere Un-
tersuchungen hatten denn auch gezeigt, dass an die Stelle eines - ausge-
prédgten Paarungsrituals die brutale Vergewaltigung des Weibchens tritt,
Selbst Paarungsversuche mit andern Mannchen oder sogar leblosen Gegen-
stdnden koénnen die Folge sein.
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Um diese Fehlerquellen auszuschalten, liess ich die Versuchstiere im
Zuchtkdf ig; eine Beschrénkung des Beobachtungsmaterials auf 10 Paare
und eine Markierung der einzelnen Individuen mit Dispersionsfarbpunkten
auf dem Thorax gewdhrleisteten die fur eine intensive Beobachtung notwen-
dige Uebersicht.

IV. Beobachtungsergebnisse

1. Allgemeines zum Gesang von Locusta

Die Lautdusserungen bei adulten Feldheuschrecken beider Geschlechter
kommen allgemein dadurch zustande, dass die Tiere mit den Hinterschen-
keln gegen die Deckfliigel streichen. Bei der Unterfamilie der Oedipodinen,
zu der auch Locusta gehort, weist die Innenkante der Hinterschenkel eine
scharfe Kante (Schrillkante = Plektrum) auf, die gegen eine mit zahlrei-
chen Héckern besetzte Schrillader (= pars stridens) auf der Oberseite der
Elytren gerieben wird. Diese Anordnung steht im Gegensatz zu den Stridu-
lationsorganen der librigen Feldheuschrecken, wo die Hinterschenkel eine
Reihe von Zéapfchen als Schrilleiste aufweisen, wédhrend sich die Schrill-
kante auf den Vorderfliigeln befindet. Der Vollst&ndigkeit halber sei noch
auf die als Stérlaute auftretenden Mandibellaute von Locusta hingewiesen,
die erstmals von VARLEY (1951) fiir das letzte Larvenstadium und die
Imago beider Geschlechter beschrieben wurden.

Die Lautdusserungen einer Feldheuschrecke setzen sich aus zwei verschie-
denen Frequenzelementen zusammen: Aus der Zahnfrequenz, die sich aus
der Anzahl der pro Sekunde angeschlagenen Hécker der Schrillader ergibt,
und der durch die Impulse der Zahnfrequenz modulierten Trédgerfrequenz,
die der Eigenfrquenz (Resonanzfrequenz) der Hocker entspricht,

Die einzelnen Impulse bilden Silben, die zu Chirps zusammengefasst wer-
den und, in Versen, Motiven oder Sequenzen zusammengesetzt, den ganzen
Gesang darstellen. Eine exakte Untersuchung des Gesangs ist aber nur mit
einem grossen apparativen Aufwand (Oszillographen, Klangspektrographen,
Zeitlupenkameras u.a.m.) moglich. Neben der wenig ausgeprégten laut-
haften Stridulation treten hédufig lautlose Aufabbewegungen der Hinterschen-
kel auf, deren wichtigste, auch wadhrend des Paarungsrituals oft zu beob-
achtende Formen in Abb.1 dargestellt sind. Zur Wahrnehmung der Laut-
dusserungen besitzt Locusta ein lateral am vorderen Teil des Abdomens
gelegenes Tympanalorgan, liber dessen feineren Bau bereits GRAY (1960)
elektronenmikroskopische Untersuchungen angestellt hat,
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Abb. 1: Hé&ufigste Formen der lautlosen Stridulation bei Locusta migra-

toria.
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2, Charakteristischer Paarungsverlauf

a) Prakopulatorisches Verhalten

Die Paarungseinleitung beginnt mit dem Hinwenden des Méannchens zum
Weibchen; das Méannchen nimmt dabei eine charakteristische Kérperhal-
tung ein (Abb. 3):

Abb. 3: Gerichtete Einstellung (T axisstellung)

Der Thorax wird vom Boden abgehoben, die Fiihler zeigen nach vorn auf
das Weibchen, und die Palpen werden stark bewegt. Der auslésende Fak-
tor bildet stets eine auffédllige Bewegung (Lokomotion oder Hinterschenkel -
bewegungen) des Weibchens; geringere Bewegungen mit den Antennen,
Vorder- oder Mittelbeinen, sowie vo6llig regungslose Weibchen werden
nicht beachtet; das Ménnchen scheint das Weibchen auf optischem Weg

als solches zu erkennen, wobei die Frage nach dem Weibchenschema (un-
terschiedliche Farbung?) aber noch einer Lésung bedarf.

Das Ménnchen schleicht nun - in der Koérperhaltung der gerichteten Ein-
stellung - auf das Weibchen zu, wobei es hin und wieder stehen bleibt und
einige lautlose Hinterschenkelbewegungen (aa: vgl. Abb. 1 und 7) ausfiihrt
(fak,). War die erste auslésende Bewegung des Weibchens stark genug
oder erwiedert ein paarungsbereites Weibchen die Aktionen des Maéannchens
mit Hinwenden und stummen Hinterschenkel-Bewegungen, so setzt das
Ménnchen nach kurzem Verharren in Taxisstellung (fak.) das Anschleichen
fort; vor dem Weibchen kommt es gelegentlich zu Schenkelreissen (sr.:
Abb. 2) und Hinundherbewegen des Vorderkérpers (Fixierbewegungen, fi).

Nicht-paarungsbereite Weibchen entziehen sich jeglicher Ann&herung durch
Flucht oder zeigen zumindest deutliche Abwehrreaktionen, wie Vorziehen
der Knie (kv: Abb. 4) und Anheben der Hinterschenkel mit halbabgespreiz-
ten Tibien (Tibienausschleudern; ts: Abb. 5).

Das paarungsbereite Weibchen hingegen kommt dem Mé&nnchen zuweilen
entgegen und quittiert dessen Anndherung mit lautlosen Bewegungen der
Hinterextremitdten. Stehen sich beide Tiere unmittelbar gegeniiber, be-
tasten sie gegenseitig ihre Fihler (fb, fak.), und das paarungsbereite
Weibchen legt seine leicht seitlich abgespreizten Hinterschenkel auf den
Boden (ss). Vor dem Aufsprung trippelt das Méannchen einige Male mit den
Hinterbeinen (tp: Fussfassen vor dem Absprung) und hebt ein Vorderbein

16



leicht an (fakt.).

Das Paarungsverhalten bis zum Aufsprung kann aber auch einen ganz an-
deren Verlauf nehmen: Zweilen springt das M&nnchen ohne weitere Vorbe-
reitungen nach der Einstellung auf das Weibchen, was besonders bei ka-
renten Méannchen hé&ufig anzutreffen ist! Auch ein Hinkriechen des Mé&nn-
chens zu einem regungslosen Weibchen ohne genaue und typische Taxis-
einstellung kommt vor; in diesem Fall erfolgt aber kein Aufsprung, son-
dern das Ménnchen steigt auf das Weibchen hinauf; meistens bewegt sich
dann das gestérte Weibchen, worauf das Mannchen schlagartig die typische
gerichtete Einstellung einnimmt (Optisches Weibchenschema?).

Abb, 4: Knievorziehen

Abb. 5: Tibienausschleudern
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Erfolgte nun der Aufsprung auf ein nicht-paarungsbereites Weibchen, so
versucht dieses - mit wechselndem Erfolg - , den unliebsamen Aufdring-
ling durch entsprechende Bewegungen mit den Hintertibien wegzuschleu -
dern; auf jeden Fall verhindert es durch seitliches Hinlegen (sl) ein Um-
drehen des Ménnchens (Aufsprung in der Regel von vorn) und damit die
Moglichkeit einer Kopulation. Das seitliche Hinlegen erfolgt aber ebenfalls,
wenn das Mannchen bereits - etwa durch den Aufsprung von hinten - die
richtige Stellung eingenommen hat!

Nach dem Aufsprung auf ein paarungsbereites Weibchen, der - durch das
Hinwenden des Weibchens zum Mé&nnchen - meist von vorn erfolgt, pendelt
das Méannchen sein Abdomen hin und her (ap); diese Bewegungen deuten
auf eine Kontaktsuche mit dem weiblichen Geschlechtsapparat hin. Dann
dreht sich das Médnnchen um, so dass die Kopfe der beiden Tiere gleichge-
richtet sind und senkt - die Fihler nach unten gerichtet - das Abdomen
seitlich soweit s-férmig rechts oder links abwéarts, bis es unter das weib-
liche Abdomen zu liegen kommtund versucht nun zu kopulieren. Gelingt
dies nicht, so versucht es, von der anderen Seite her ans Ziel zu kommen.
Ein neuer Anlauf erfolg% meist auf eine Bewegung des Weibchens oder eine
andere Storung hin; das Mé&nnchen riickt dabei am Thorax des Weibchens
hin und her, hebt die Vorderbeine mehrmals leicht an und betrillert mit
gesenkten Fihlern das Pronotum des Weibchens.

b) Kopula

Die Kopulation verlduft, falls keine storenden Einfliisse von aussen auftre-
ten, ruhig: Das Mé&nnchen sitzt regungslos auf dem Weibchen, die Vorder-
tarsen am vorderen Unterrand des weiblichen Pronotums, die Mitteltarsen
am Mesothorax nahe der Basis der Mittelbeine; die Hinterbeine sind v&llig
frei und werden zuweilen etwas angehoben; sie kénnen zur Stridulation ver-
wendet werden (Abb. 6). Die sonst sehr schreckhaften Tiere sind wé&hrend
der Kopulation gegen Stérungen ziemlich unempfindlich; sie zeigen weder
eine Fluchtreaktion, noch wird das Kopulationsorgan geltst. Lokomotionen
des Weibchens und insbesondere Anndherungen anderer Tiere werden mit
lautlosen Hinterschenkelbewegungen und Hinundherriicken auf dem Thorax
des Weibchens, jede ldnger andauernde Stérung wird mit lauthafter Stridu-
lation beantwortet. Die Weibchen machen einen lethargischen Eindruck,
kénnen aber umherkriechen, fressen und koten! Die durchschnittliche Dau-
er der Kopulation betrédgt etwa fiinf Stunden; sie ist von der psychischen
Gesamtverfassung der Tiere und dem Auftreten verschiedener Umwelts -
einfliisse (Stérung, Fehlen eines geeigneten Eiablageortes u.a.m.) ab-
héngig.

Abb. 6: KopuV



Abb. 7: Darstellung des charakteristischen Paarungsablaufs.,
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nicht

paarungs-
bereit

paarungs
bereit

nicht

paarungs
bereit

@

d

l Bewegung I‘é’l

Taxis

NG

b

Es bedeutet:» Auslsésender Faktor ,MpLokomotion ,
schenkelbewegungen, sr =

aa

P §

I aa
Anniherung
= I aa fi
Flucht . 4
-
Verfolgung I i 22
kv I Abwehr I -~ I
b 4 tp
Aufsprung |
sl ts |m|
¥
Flucht
—
Verfolgung
IUmstimmungﬁ
aa f
| aa fb| Anndherung | | aa fb
~—
Hinwenden
A 4 Lt
I 8Ss Aufsprung
I | ap ]
I Umdrehen ]
|
I Kopula l I Kopula_ I
i I
e ]
' Abwenden I I
| E 2 : (Abwenden) :
2| |__ciablage | i |

Pra-
kopula

Kopula

Post-
kopula

= lautlose Hinter-
Schenkelreissen, fi = Fixierbe-

wegungen, kv = Knievorziehen, ts = Tibienausschleudern,

fb = Fihlerbetasten, ss = Schenkelspreizen, tp = Trippeln,
sl = seitliches Hinlegen, ap = Abdomenpendeln, zk = Zukratz-
bewegungen.

19



c¢) Postkopulatorisches Verhalten

Nach erfolgter Kopulation bleibt das Mé&nnchen oft noch mehrere Stunden
auf dem Weibchen sitzen und versucht wieder zu kopulieren, was jedoch
nicht gelingt, da das Weibchen bis einige Stunden nach der Eiablage ex-
trem paarungsunwillig ist., Zur Eiablage bohrt das Weibchen mit dem dehn-
baren Abdomen 6 - 9 cm tiefe Lécher in den vorzugsweise warmen und
méssig feuchten Sanduntergrund. In diese tubusférmigen Lécher werden
die Eier in Paketen zu je 50 - 70 Stiick,umgeben von einer schaumigen,
an der Luft erhdrtenden Substanz, abgelegt. Die Periode der Eiablagen
dauert durchschnittlich 12 - 20 Tage. Dabei entfallen auf ein Weibchen et-
wa 2 - 3 Gelege pro Woche. Nach der Eiablage fiihrt das Weibchen einige
rudimentdre Zukratzbewegungen (zk, fak.) aus. (s.Abb. 7).

V. Diskussion der Ergebnisse

- Das Paarungsverhalten der geschlechtsreifen Imago ist vergleichsweise
primitiv: Es ist kein ausgeprdgtes Paarungsritual vorhanden; die wéh-
rend der Paarung auftretenden Ausserungen sind grosstenteils fakulta-
tiv (=fak: Haufigkeit®€75%) und auch ausserhalb der Paarungsperiode an-
zutreffen, was fir einen Vertreter der Oedipodinen charakteristisch ist.

- Obwohl beide Geschlechter zur Lauterzeugung befdhigt sind, ist die laut-
hafte Stridulation wenig ausgeprégt; sie ist lediglich Ausdruck einer
Stérung. Es findet ebenso kein akustisches Anlocken des Weibchens
(Werben) statt, wie dies fiir andere Heuschreckenarten schon beschrie-
ben wurde; auch dies ist fiir den Oedipodatyp bezeichnend.

- Die lauthafte Stridulation ist ersetzt durch verschiedene Formen von
stummen Hinterschenkelbewegungen, die widhrend der Paarungszeit
recht hdufig zu beobachten sind.

- Der Ablauf des Paarungsgeschehens (Abb. 7) ist weitgehend vom Ver-
halten des Weibchens und in geringerem Masse auch vom psychischen
Gesamtzustand (Stimmung) des Mannchens abhédngig. Das Verhalten des
Weibchens ist durch seine Bereitschaft zur Paarung gekennzeichnet.

- Die Paarungseinleitung wird durch eine auffdllige Bewegung des Weib-
chens ausgeldst.Das Mdnnchen scheint das Weibchen mit dem Gesichts-
sinn als solches zu erkennen.

- Pré&kopulatorische Verhaltensformen sind schon vor Erreichen der ge-
schlechtlichen Reife entwickelt. Insbesondere das Aufspringen von Méann-
chen auf andere Tiere (Méadnnchen und Weibchen) ist h&dufig zu beobachten
(Ueben des Aufspringens, Distanzenschédtzen; Weibchenschema offen-
sichtlich noch nicht voll entwickelt).
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