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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
69, 441 — 455, 1996

Fekunditit und Entwicklung alpiner Feldheuschrecken (Orthoptera:
Acrididae)

SIGFRID INGRISCH

Ehem. Entomologisches Institut, ETH-Zentrum, CH-8092 Ziirich
Jetzige Anschrift: Eichendorffweg 4, D-34385 Bad Karlshafen.

Fecundity and development of alpine grasshoppers (Orthoptera: Acrididae). — Fecundity and devel-
opment of five species of grasshoppers living at high altitude in the Swiss Alps and belonging to the
subfamilies Gomphocerinae (Aeropedellus variegatus, Aeropus sibiricus, Podismopsis keisti) and
Catantopinae (Podisma pedestris, Bohemanella frigida) have been studied in laboratory. Reproduc-
tion rate was highest in a greenhouse at a daily temperature-cycle of about 17-29°C. The mean num-
ber of eggs per female was 7.5-17.0 in A. variegatus (varying between years), 51.0-60.0 in A. sibiri-
cus, 22.2-51.5 in P. pedestris, 18.2 in B. frigida, and 52.4 in P. keisti. At 20°C, it was reduced to 2.2
in A. variegatus. 39.6 inA. sibiricus, and 10.0 in P. pedestris. At 10°C no oviposition occurred. After
oviposition, eggs were stored for a variable period (1-12 weeks) at 25°C. Thereafter they were incu-
bated for 5-7 months at 5°C, 4 months at 25°C, 5-7 months at 5°C, and again at 25 °C until hatch-
ing. Eggs of A. sibiricus hatched almost exclusively after the first hibernation. But if the first warm
treatment was one or two weeks only, hatching of a few eggs was delayed. This species has a univol-
tine life-cycle. In contrast, hatching of A. variegatus, P. pedestris, and B. frigida depended on the
length of the first warm treatment. If the first warm treatment was 6 weeks or shorter, eggs hatched
only after the second hibernation, if it was 8 weeks or longer, hatching after the first hibernation
predominated. Thus, under the alpine field conditions with a short growing season, there is probably
a two-year life cycle with a dormancy sequence in the egg stage, but some eggs may hatch already
after the first winter. Post-diapause development after the final hibernation was fast at 25°C (5 days
in B. frigida, 8 days in P. pedestris, 1011 days in A. sibiricus and A. variegatus). At alternating tem-
peratures (5 or 22°C), development time was about three times longer. Larval development in a green-
house required about the same time (15-24 days) as in non-alpine species (e.g. Chorthippus bigut-
tulus), bred under identical conditions. Breeding larvae in the laboratory, one macropterous male of
each P. pedestris and B. frigida appeared, as well as two males and three females of a the long-winged
form of A. variegatus.

Keywords: alpine grasshoppers, fecundity, embryonic development, larval development, life-cycle,
macroptery.

EINLEITUNG

Die Entwicklungszyklen der mitteleuropédischen Feldheuschrecken sind im
allgemeinen univoltin, wihrend jene der Laubheuschrecken ein- oder mehrjihrig
sein konnen (INGRISCH, 1986). Nach neueren Untersuchungen von BRUCKHAUS
(1992) sollen auch Acrididae (Chorthippus brunneus, C. biguttulus und C. paralle-
lus) die Potenz zu einer zweijdhrigen Eientwicklung besitzen. Doch schliipften nur
etwa 0,5% der von ihm untersuchten Eier nach einer zweiten Uberwinterung. Dage-
gen fanden WINGERDEN et al. (1993), dal Eier von C. biguttulus nur dann und auch
nur zum Teil erst nach einer zweiten Uberwinterung schliipften, wenn sie unmit-
telbar nach der Ablage eingekiihlt wurden; also in einer Ausnahmesituation. Da die
Eiablage normalerweise bei warmen Temperaturen stattfindet, kann man also wei-
terhin davon ausgehen, dal3 die mitteleuropédischen Acrididae im allgemeinen uni-
voltin sind, unter Umstédnden aber einzelne Eier {iberliegen kdnnen.
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Anders ist die Situation im Hochgebirge. Hier ist die fiir die Entwicklung nutz-
bare Jahreszeit mit zwei bis vier Monaten sehr kurz (NADIG, 1986; INGRISCH, 1995).
Einige Acridoidea in den Gebirgen von Kanada, Australien und Neuseeland besit-
zen mehrjihrige Entwicklungszyklen, wobei der erste Winter im Ei, der zweite als
Larve iiberdauert wird (PICKFORD, 1953; GREEN, 1983; WHITE & SEDCOLE, 1991).
Bei amerikanischen Gebirgsformen (Melanoplus bibittatus und Aeropedellus cla-
vatus) wird aber eine zweimalige Uberwinterung der Eier angenommen (PUTNAM
et al., 1956; ALEXANDER & HILLIARD, 1964). Die europdischen alpinen Arten waren
diesbeziiglich noch nicht untersucht.

Die vorliegende Arbeit zielt vornehmlich auf zwei Fragen:

1. Sind die alpinen Feldheuschrecken in der Lage auch tiefe Temperaturen fiir
die Eiablage zu nutzen? Dadurch wiirde sich die fiir den Entwicklungszyklus nutz-
bare Zeit verlidngern.

2. Sind die Entwicklungszyklen einjdhrig oder mehrjihrig und wird die Ent-
wicklungsdauer der Eier durch die Temperatursummen vor der Uberwinterung
beeinfluf3t?

Zu (1) wurden im Freiland gesammelte oder im Labor geziichtete Heu-
schrecken auf ihre Fekunditit bei drei unterschiedlichen Bedingungen gepriift: im
Gewichshaus bei Wechseltemperaturen von circa 17-29°C, bei konstant 20°C und
bei 10°C. -

Zu (2) wurden die Eier nach der Ablage und vor dem Einkiihlen einer varia-
blen Wirmebehandlung ausgesetzt. Das Schliipfen wurde bei konstant hoher Tem-
peratur (25°C) und bei Wechseltemperaturen (5 oder 22°C) verglichen, welche den
starken téglichen Wechsel der Temperatur im Gebirge simulieren sollten.

Dariiberhinaus soll tiber die Larvalentwicklung berichtet werden. Die Unter-
suchungen wurden vergleichend mit fiinf alpinen bzw. subalpinen Arten aus den
schweizerischen Alpen und Voralpen durchgefiihrt.

MATERIAL UND METHODEN

Es wurden 5 Arten untersucht, die zwei Unterfamilien der Acrididae angehoren:
Gomphocerinae
Aeropedellus variegatus (FISCHER-WALDHEIM, 1846)
Aeropus sibiricus (LINNE, 1767)
Podismopsis keisti NADIG, 1989
Catantopinae — Podismini
Podisma pedestris (LINNE, 1758)
Bohemanella frigida (BOHEMAN, 1846)

Taxonomische Anmerkung zu Bohemanella frigida (BOHEMAN, 1846): Bohemanella RAMME, 1951,
wurde fiir Podisma frigidus (BOHEMAN, 1846) errichtet (RAMME, 1951). Spiiter wurde die Art als zur
nordamerikanischen Gattung Melanoplus gehorig betrachtet (z.B. HArz, 1975). Sie ist aber néher mit
Podisma als mit Melanoplus verwandt (VICKERY, 1984). Durch eine nachtriigliche Typusfestlegung
wurde Podisma gracilis FISCHER-WALDHEIM, 1846, zum Synonym dieser Art (STOROZHENKO, 1993).
Daraus leitet der Autor eine Synonymie von Bohemanella mit Monopterus ab. Der Name Monopte-
rus MOTSCHOULSKY [in lit.] in FISCHER-WALDHEIM (1846) ist aber ein jiingeres Homonym von Mono-
pterus LACEPEDE, 1800, und daher nicht verfiighar (ZEUNER, 1942).

Die Heuschrecken wurden als Imagines am Muottas Muragl, Engadin (GR)
gesammelt, nur P, keisti an den Churfirsten (SG) (fiir die Fundorte vgl. INGRISCH,
1995 bzw. NADIG, 1989). Von drei Arten konnten auch die Nachkommen von im
Labor geziichteten Tieren verwendet werden. Dabei handelte es sich bet A. sibiri-
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cus und P. pedestris um Individuen, die aus einmal iberwinterten Eiern geschliipft
waren, bei A. variegatus um Individuen aus zweimal iiberwinterten Eiern.

Fiir die Eiablage wurden die Imagines in Kéfigen (48 x 37 x 41 cm) gehiltert,
in deren Boden neun zylindrische Einsidtze (¢ 63 mm) eingelassen waren. Diese
waren mit einem trockenen Sand-Kies-Gemisch unterschiedlicher Kornigkeit
gefiillt. Tendenziell wurden die Eikokons aller Arten etwas hiufiger in den Einsiit-
zen mit grobem Kies gefunden. Es liess sich aber keine deutliche Priferenz fest-
stellen. Die Aufzucht der Larven erfolgte in Holzkéfigen mit Gazewinden (43 x 25
x 40 cm). In beiden Kiifigtypen war in die Riickwand eine 60-Watt-Gliihbirne ein-
gelassen, welche die Tageslidnge regulierte und den Heuschrecken gleichzeitig als
Wirmequelle diente. Als Futter dienten Keimpflanzen von Weizen und Hafer-
flocken, fiir die Catantopinae zusétzlich Himbeer- oder Brombeerblitter. Die Heu-
schrecken wurden zudem tiglich mit etwas Wasser bespriiht.

Die Hilterung der Heuschrecken erfolgte unter folgenden Bedingungen (vgl.
Tab. 1):

Tab. 1. Mittlere Eiproduktion alpiner Feldheuschrecken bei unterschiedlichen Bedingungen im Labor.
(e.0. = ex ovo; * nach 2. Uberwinterung geschliipft).

Species Aeropedellus variegatus
Licht-Dunkel-Wechsel LD 16/8 LD 16/8 LD 16/8 LD 12/12 LD 16/8
Temperatur 17-28°C 18-27°C 18-29°C 20°C 10°C
eingesetzt (Datum) 20.8.91 17.8.92 14.5.93 e.0.* 17.8.92 20.8.91
Anzahl Weibchen 16 7 8 6 7
max. Lebensdauer (Tg) 34 21 27 8 21
Anzahl Eikokons 33 26 14 5 0
mittl. Kokonzahl / @ 2.06 3.71 1.75 0.83

mittl. Eizahl / Kokon 4.25 4.58 4.29 2.6

mittl. Eizahl / @ 8.77 17.01 7.51 2.17 0
Species Aeropus sibiricus Podismopsis keisti
Licht-Dunkel-Wechsel LD 16/8 LD 16/8 LD 12/12 LD 16/8
Temperatur 17-28°C 18-29°C 20°C 17-28°C
eingesetzt (Datum) 20.8.91 21492 ¢.0. 21492¢.0. 26.8.91
Anzahl Weibchen 16 30 10 5

max. Lebensdauer (Tg) 38 56 56 24

Anzahl Eikokons 112 225 60 32

mittl. Kokonzahl / € 7 7.5 6 6.4

mittl. Eizahl / Kokon 7.29 7.98 6.6 8.19

mittl. Eizahl/ ¢ 51.03 59.85 39.6 52.42
Species Podisma pedestris Bohemanella frigida
Licht-Dunkel-Wechsel LD 16/8 LD 16/8 LD 14/10 LD 16/8 LD 16/8
Temperatur 17-28°C 18-29°C 20°C 17-28°C 10°C
eingesetzt (Datum) 20.8.91 24.5.92 e.o. 17.8.92 20.8.91 20.8.91
Anzahl Weibchen 6 2 6 16 16
max. Lebensdauer (Tg) 30 39 46 3 37
Anzahl Eikokons 11 > 12 33 1
mittl. Kokonzahl / ¢ 1.83 2.5 2 2.06 0.06
mittl. Eizahl / Kokon 12.09 20.6 5 8.8 0
mittl. Eizahl/ 9 22.17 51.5 10 18.15 0
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1. Grundversuche und Larvenaufzucht. Die Kifige standen in einem Gewéchs-
haus bei einem Licht-Dunkel-Wechsel von LD 16/8. Die Temperaturen schwank-
ten im Tagesgang von etwa 17-29 °C, wobei in drei aufeinanderfolgenden Jahren
geringfiigige Unterschiede auftraten (Tab. 1).

2. Die Kiifige standen in einer Klimakammer bei konstant 20°C und LD 12/12
oder LD 14/10 (vgl. Tab. 1).

3. Kilteversuch. Die Kiifige standen in einem Kiihlraum bei 10°C. Die Heu-
schrecken hatten aber Gelegenheit, sich wihrend der Lichtphase (LD 16/8) durch
«Sonnen» an der in den Kifigen befestigten Gliihbirne aufzuwérmen.

Die Eikokons wurden ein- bis zweimal pro Woche dem Ablagesubstrat ent-
nommen und in Petrischalen (¢ 93 mm) auf einer Fliesspapierauslage inkubiert. Sie
wurden wihren der gesamten Entwicklungsdauer feucht gehalten (Ausnahme siehe
unten). Folgende Temperaturwechsel sollten die Jahreszeiten nidherungsweise simu-
lieren:

1. Wérmebehandlung (25 °C). Um einen unterschiedlichen Ablagetermin zu
simulieren, wurden die Eier vor dem Einkiihlen 1, 2, 4, 6, 8, 10 oder 12 Wochen
lang warmen Temperaturen ausgesetzt (1 und 10 Wochen nicht mit allen Arten).

1. Kiltebehandlung [Uberwinterung] (5 °C), 5-7 Monate.

2. Wirmebehandlung (25 °C), 4 Monate. Nachdem die erste Schlupfperiode
vorbei war, wurden die Eikokons getffnet und die Eier auf ihren Zustand tiberpriift
(geschliipft, entwickelt, nicht entwickelt, abgestorben). Danach wurden die vitalen
Eier weiter inkubiert. )

2. Kiltebehandlung [Uberwinterung] (5 °C), 5-7 Monate.

3. Wirmebehandlung (25 °C) bis alle Larven geschliipft oder die Eier abge-
storben waren. Ein Teil der Eier wurde bei Wechseltemperaturen 5 °C nachts und
22°C tags (im 12 Stunden-Wechsel) untersucht; einige Eier von P. pedestris auch
bei konstant 15 °C.

Nur mit Eiern von A. sibiricus wurde gepriift, welchen Einflul Trockenheit
vor dem ersten Einkiihlen auf das Schliipfverhalten hat. Hierzu wurden die Eiko-
kons withrend der gesamten ersten Wirmebehandlung bei etwa 60 % RF trocken
gelagert. Die Luftfeuchtigkeit wurde in einer Klimakammer eingestellt und durch
kontinuierliche Messungen mittels Thermohygrograph tiberpriift.

ERGEBNISSE
Fekunditdt

Alle Arten erreichten die grosste Nachkommenzahl bei den hochsten Tempe-
raturen (Grundversuche). Die mittlere Kokonzahl lag bei Aeropus sibiricus und
Podismopsis keisti mit 6-8 Kokons pro Weibchen deutlich hoher als bei Podisma
pedestris, Aeropedellus variegatus und Bohemanella frigida mit 2—4 Kokons (Tab.
1). Da P. pedestris jedoch mehr Eier in einen Kokon verpackte als die tibrigen Arten,
lag die mittlere Eizahl zumindest bei der Laborgeneration etwa gleich hoch wie bei
A. sibiricus. Bei den beiden arcto-alpinen Arten (A. variegatus und B. frigida) war
die Eiproduktion (maximal 17 bzw. 18 Eier pro Weibchen) dagegen ausgesprochen
niedrig.

Die Nachkommenzahl variierte von Jahr zu Jahr. Bei A. sibiricus und P. pedes-
tris konnten die im Freiland gesammelten Weibchen einzelne Kokons bereits im
Freiland gelegt haben, weshalb ihre Nachkommenzahl etwas niedriger war als bei
der Laborgeneration. Dagegen ist bei A. variegatus die mittlere Eizahl der Frei-
landgeneration hoher. Bei den 1991 gesammelten Weibchen sind die Unterschiede
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aber gering, wihrend die 1992 gesammelten Weibchen etwa doppelt so viele Eier
legten (Tab. 1). Es wire daher moglich, dass auch im Freiland Generationen mit
unterschiedlicher Vitalitét existieren.

Bei konstant 20 °C war die Eiproduktion von A. sibiricus etwas, jene von A.
variegatus und P. pedestris stark reduziert (Tab. 1). Fiir die beiden letztgenannten
Arten ist 20 °C offenbar nahe der Mindesttemperatur, bei der noch eine Fortpflan-
zung erfolgen kann.

In den Kiilteversuchen mit A. variegatus und B. frigida lebten die Weibchen
zwar genau so lange wie unter den warmen Bedingungen im Gewichshaus, leg-
ten aber keine Eier. Die Strahlung der Gliihbirne allein war offensichtlich nicht
ausreichend, um bei einer Umgebungstemperatur von 10 °C die Kdrpertempera-
tur der Heuschrecken so weit zu erhohen, damit sie zur Fortpflanzung schreiten
konnten.

Entwicklungsdauer der Eier

a) Annualitit

Es konnten nur die Eier von A. sibiricus, A. variegatus, P. pedestris und B. fri-
gida zum Schliipfen gebracht werden; jene von P. keisti starben alle wihrend der
Entwicklung ab. Auch bei B. frigida war der Schlupferfolg gering.

Die Eier entwickelten sich nach zwei unterschiedlichen Reaktionstypen: (1)
Sie schliipften immer nach einmaliger Uberwinterung oder (2) sie waren potentiell
mehrjéhrig.

(1) Zum ersten Reaktionstyp gehort nur A. sibiricus. Larven dieser Art
schliipften unabhiingig von der Dauer der ersten Wirmebehandlung immer nach ein-
maliger Uberwinterung der Eier (Abb. 1). Dauerte die erste Wirmebehandlung nur
eine Woche, war der Schlupferfolg deutlich reduziert. Aus den nicht geschliipften
Eiern schliipften aber auch nach einer zweiten Uberwinterung keine Larven. Als
Ausnahme waren bei einer Dauer der ersten Wirmebehandlung von 2 Wochen fiinf
Larven nach zweimaliger Uberwinterung der Eier geschliipft.

Auch das Einwirken von Trockenstress wihrend der ersten Wiirmebehandlung
hatte nur einen geringen Einfluss auf die Entwicklungsdauer, nach langer Ein-
wirkung (10—12 Wochen) waren aber viele Eier abgestorben (Abb. 1, unten). Ledig-
lich die Kombination kurze Wirmebehandlung (1 Woche) und Trockenheit hatte
einen deutlichen Anteil von Larven zur Folge, die erst nach der zweiten Uberwin-
terung schliipften.

(2) A. variegatus und P. pedestris zeigten abhiingig von der Dauer der ersten
Wirmebehandlung ein unterschiedliches Schlupfverhalten (Abb. 2-3). War die erste
Wiirmebehandlung sechs Wochen oder kiirzer, schliipften die Larven erst nach der
zweiten Uberwinterung, war sie acht Wochen oder linger, schliipften die meisten
Larven bereits nach der ersten Uberwinterung. Doch selbst nach zwolfwiochiger
Wiirmebehandlung schliipfte ein Teil der Larven erst nach der zweiten Uber-
winterung. Legt man die Anzahl entwickelter Eier zugrunde, so iiberwog bei A.
variegatus selbst nach achtwochiger Wirmebehandlung die Zahl der Eier, die erst
nach der zweiten Uberwinterung schlupfreif waren (Abb. 2). Bei dieser Art schliipf-
ten einzelne Larven aber auch nach nur sechswochiger Dauer der ersten Wirmebe-
handlung bereits nach der ersten Uberwinterung.

B. frigida zeigte ein dhnliches Schlupfverhalten, doch war der Erfolg gering.
Nach zwei- und vierwdchiger Dauer der ersten Wirmebehandlung waren 8 von 31
bzw. 4 von 34 Eiern nach der 2. Uberwinterung bis zur Schlupfreife entwickelt. Es
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Aeropus sibiricus

1. WB feucht (KW)

Dauer 1. WB (Wo

0 20 40 60 80
% geschlupfte Larven

1. WB trocken (60% RF)

Dauer 1. WB

0 20 40 60 80
% geschlupfte Larven

Schlupf nach B 1. UW 2. UW

Abb. 1. Einfluss der Dauer der ersten Wirmebehandlung (WB) bei 25 °C auf den Schlupferfolg und
den Schlupfzeitpunkt der Eier von Aeropus sibiricus (LINNE, 1767); oben: bei stindiger Inkubation
der Eier mit Kontaktwasser (KW); unten: wenn die Eier wihrend der ersten Wirmebehandlung bei
60% RF trocken gelagert wurden.
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Aeropedellus variegatus
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Abb. 2. Einfluss der Dauer der ersten Warmebehandlung (WB) bei 25 °C auf den Schlupferfolg und
den Schlupfzeitpunkt (oben) bzw. der Entwicklung bis zur Schlupfreife (unten) der Eier von Aerope-
dellus variegatus (FISCHER-WALDHEIM, 1846).
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Podisma pedestris
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Abb. 3. Einfluss der Dauer der ersten Wirmebehandlung (WB) bei 25 °C auf den Schlupferfolg und
den Schlupfzeitpunkt (oben) bzw. der Entwicklung bis zur Schlupfreife (unten) der Eier von Podisma
pedestris (LINNE, 1758).
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schliipften nur vier Larven. Dauerte die erste Wirmebehandlung acht Wochen,
waren 18 Eier (von 73) nach der ersten, 1 Ei nach der zweiten Uberwinterung fer-
tig entwickelt. Es schliipften 17 Larven.

b) Post-Diapauseentwicklung

Bei konstant 25 °C war die Dauer der Post-Diapauseentwicklung sehr kurz.
Larven von B. frigida schliipften bereits 5 Tage nach dem Warmstellen der Eier,
jene von P. pedestris nach 8 Tagen und jene von A. variegatus und A. sibiricus nach
10-11 Tagen (Tab. 2-3). Bei Wechseltemperaturen mit tiefer Nachttemperatur
bendtigten die Eier aller Arten etwa dreimal so lang bis zum Schliipfen der Larven.
Die Entwicklungsdauer von P. pedestris war bei konstant 15°C am lidngsten (Tab.
2),

Bei A. sibiricus hatte auch die Dauer der ersten Wirmebehandlung einen Ein-
fluss auf die Entwicklungsdauer nach der Uberwinterung (Tab. 3). Doch hatte nur
die einwdchige Wirmebehandlung eine Verzogerung des Schlupftermins gegeniiber
der vierwochigen zur Folge. Nach zweiwochiger Wirmebehandlung erfolgte das
Schliipfen bereits gleich schnell wie nach vierwochiger Wirmebehandlung (in Tab.
3 nicht aufgelistet). Das deutet darauf hin, dass nach der Eiablage eine Woche bei
25 °C noch nicht ausreicht, damit die Eier das Diapausestadium erreichen kdnnen,
wohl aber zwei Wochen. Eine lange Dauer der ersten Wiarmebehandlung

Tab. 2. Dauer der Postdiapause-Entwicklung (in Tagen) der Eier alpiner Feldheuschrecken bei ver-
schiedenen Temperaturen. (WT = Wechseltemperatur).

Schlupf bei 23 °C WT 15°C

(3 f22°C)
Aeropedellus variegatus

Median 10 31

Mittel + s 11.0x1.6 31,6 3.0

Streuung 10-17 2640

n 34 37

Bohemanella frigida

Median 5 15

Mittel £ s 5596 16.5 4.7

Streuung 5-7 13-23

n 17 4

Podisma pedestris

Median 8 26 36
Mittel + s 84+1.5 269 + 1.2 35.3 3.1
Streuung 6-14 26-29 31-40

n 59 7 6
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(12 Wochen) sowie Trockenstress hatten ebenfalls eine Verzogerung des Schlupfter-
mins zur Folge (Tab. 3).

Larvalentwicklung

Wihrend der Larvalentwicklung durchliefen A. sibiricus (>100 Imagines) und
A. variegatus (15 Imagines) vier Larvenstadien, P. pedestris (6 Imagines) und B.
frigida (3 Imagines) fiinf. [Die Angabe in Klammern bezeichnet die Zahl der Lar-
ven, die sich bis zur Imago entwickelten]. Die Gesamtdauer der Larvalentwicklung
betrug bei A. sibiricus 15-24, bei A. variegatus 16-22, bei P. pedestris 17-22 und
bei B. frigida 19-24 Tage (jeweils absolute Variation zwischen schnellster und lang-
samster Larve). Dabei hiduteten sich die Larven im Abstand von 4-6 (A. sibiricus
und A. variegatus), 3-5 (P. pedestris) und 4-5 Tagen (B. frigida). Die Entwick-
lungsdauer von A. sibiricus und A. variegatus war somit unter identischen Bedin-
gungen gleich; auch jene von P. pedestris unterschied sich nicht von beiden Arten.
Die um eins grofere Zahl von Larvenstadien wurde durch kiirzere Hiutungsinter-
valle kompensiert. Nur B. frigida bendtigte tendenziell etwas mehr Zeit fiir die Lar-
valentwicklung.

Von den im Labor aufgezogenen Larven entwickelte sich jeweils ein Minn-
chen der normalerweise squamipteren P. pedestris bzw. brachypteren B. frigida zur
langfliigligen, macropteren Form (Abb. 4). Auch von A. variegatus entwickelten
sich 2 Minnchen und 3 Weibchen zu einer Form mit iiberlangen und breiten Flii-
geln (Abb. 5). Das war besonders bei den Weibchen auffillig, da bei diesen die Vor-
derfliigel der typischen Form nur etwa die Hiilfte des Abdomens bedecken, bei der
langfliigligen Form iiberragen sie Abdomen und Hinterknie. Diese Form wurde als
f. macroptera FISCHER-WALDHEIM, 1846, beschrieben. Von dem normalerweise
langfliigligen A. sibiricus hatte ein Méinnchen verkiirzte Fliigel, die nur etwa die
Hilfte des Abdomens bedeckten. Bei diesem Minnchen handelte es sich aber wohl

Tab. 3. Dauer der Postdiapause-Entwicklung (in Tagen) der Eier von Aeropus sibiricus nach unter-
schiedlicher Dauer und unterschiedlicher Feuchte wihrend der 1. Wirmebehandlung (WB).

1. WB: 1 Wo 4 Wo 8 Wo 12 Wo

1. WB mit Kontaktwasser

Median 19 10 11 11.5
Mittel + s 176 +22 104+10 107x1.1 122+1.6
Streuung 14-19 9-15 9-19 11-16
n 5 469 189 36

1. WB trocken (60 % RF)
Median 15 11 11 11
Mittel + s 144+16 120x1.7 11.7+x1.2 120=+x1.7
Streuung 12-17 10-19 10-16 11-14
n 29 37 46 3
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Abb. 4. Macropteres Ménnchen von Podisma pedestris (LINNE, 1758); Muottas Muragl ex ovo.

um eine Kiimmerform, da auch alle iibrigen Korperproportionen kleiner waren als
bei den anderen Tieren.

DISKUSSION

Die Lebensdauer der Imagines der alpinen Feldheuschrecken war unter den
hochsten gebotenen Temperaturen (Gewidchshaus bei circa 17-29 °C) am ldngsten,
die Reproduktion unter diesen Bedingungen am gréfiten. Bereits bei konstant 20°C
war die Reproduktion deutlich vermindert; und bei 10°C fand trotz der Strahlungs-
wirme durch eine 60-Watt-Gliihbirne keine Fortpflanzung mehr statt. Ob fiir den
Reproduktionserfolg im Gewiichshaus auch die tiglichen Temperaturschwankun-
gen mit verantwortlich waren, erscheint moglich, wurde aber nicht untersucht.

Die Eientwicklung und besonders das Schliipfen der Larven erforderten eben-
falls hohe Temperaturen und erfolgten am schnellsten bei 25 °C. Im Vergleich zu
anderen mitteleuropéischen Arten erfolgte das Schliipfen schneller. So benétigten
10 Gomphocerinae-Arten aus Deutschland bei konstant 24°C im Mittel 12—18 Tage,
um nach dem Warmstellen zu schliipfen (INGriscH, 1983). Die Mittelwerte fiir A.
variegatus und A. sibiricus liegen mit 10-11 Tagen (bei 25°C) allerdings nur wenig
darunter. B. frigida und P. pedestris erschienen dagegen bereits nach 5 bzw. 8 Tagen.
Es ist moglich, das diese beiden Catantopinae in einem spiteren Embryonalstadium
tiberwintern als die Gomphocerinae, wie dies bei einigen amerikanischen Catanto-
pinae (z.B. Melanoplus bivittatus) beobachtet wurde (CHURCH & SALT, 1952). Gom-
phocerinae liberwintern normalerweise wihrend der spiten Anatrepsis oder frithen
Blastokinese vor der Ausrollung der Embryonen (z.B. STEvaNovic, 1961, fiir A.
sibiricus).
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Abb. 5. Macropteres Weibchen von Aeropedellus variegatus (FISCHER-WALDHEIM, 1846); Muottas
Muragl ex ovo.

In den Versuchen mit Wechseltemperaturen (5 / 22 °C), mit denen die kalten
Niéchte im Hochgebirge simuliert werden sollten, bendtigten die Larven etwa drei-
mal so lang bis zum Schliipfen wie bei konstant 25 °C. Dies zeigt, dass Wechsel-
temperaturen die Embryonalentwicklung offenbar nicht zu beschleunigen vermé-
gen. Bei anderen Gomphocerinae konnte gezeigt werden, dafl die Postdiapause-Ent-
wicklung bei Wechseltemperaturen nicht schneller verlduft als bei einer mittleren
konstanten Temperatur (WINGERDEN et al., 1991). In den Versuchen mit den alpi-
nen Arten lag die Nachttemperatur (5°C) vermutlich auch bereits unterhalb des Ent-
wicklungsnullpunkts. Die Tagestemperatur (22°C) lag 3 °C unter jener bei den Ver-
suchen mit kontant 25 °C. Wire sie 25 °C gewesen, hiitte man eine doppelt so lange
Entwicklungsdauer als bei dieser konstanten Temperatur erwartet. Die stirkere Ver-
zbgerung konnte auf zwei Ursachen beruhen: 1. die Entwicklung ist so stark tem-
peraturabhéngig, daf} eine Erhohung um 3 °C bereits eine starke Beschleunigung zur
Folge hat, oder 2. die Entwicklung wurde durch die tiefen Nachttemperaturen
gehemmt. P. pedestris wurde auch bei konstant 15 °C untersucht. Dabei war die Zeit
bis zum Schliipfen der Larven mehr als viermal so lang als bei 25°C, was eine starke
Temperaturabhiingigkeit der Postdiapause-Entwicklung nahelegt.

Im Freiland am Muottas Muragl (GR) auf 2500-2600 m schliipften Larven
von B. frigida und A. variegatus bei Bodentemperaturen von 17-22 °C (INGRISCH,
1995). Da die Bodentemperaturen dort am friithen Morgen auch im Sommer oft nur
3-6°C betrugen, ist anzunehmen, dass die Schlupfergebnisse aus den Versuchen mit
Wechseltemperaturen den Verhiltnissen im Freiland nahekommen. Das wiirde
bedeuten, dass dem Schliipfen von B. frigida eine wenigstens zweiwochige Boden-
erwidrmung vorausgehen miisste, dem Schliipfen von A. variegatus aber eine etwa
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vierwdchige. Hieraus erklédren sich auch die Unterschiede in den Erscheinungszei-
ten der Larven im Freiland (vgl. INGRISCH, 1995). '

Die Ergebnisse belegen, dass fiir die Entwicklung und Fortpflanzung auch der
alpinen Acrididae hohe Temperaturen erforderlich sind. Als Anpassung an die kurze
warme Jahreszeit im Gebirge haben wenigstens A. variegatus, P. pedestris und B.
frigida einen mehrjihrigen Entwicklungszyklus ausgebildet, wobei zweimal im Ei-
stadium tiberwintert wird. Als Folge entwickeln sich die Embryonen im ersten Jahr
nach der Eiablage, Larvalentwicklung und Fortpflanzung finden im zweiten Jahr
statt. Die gesamte, fiir die Entwicklung genutzte warme Jahreszeit diirfte damit auch
nicht kiirzer sein als bei den Arten aus dem Mittelland, bei denen die Embryonal-
entwicklung bereits im Jahr der Eiablage einsetzt.

Es stellt sich die Frage, ob wihrend der Eientwicklung eine Diapausesequenz
auftritt oder ob wenigstens die erste Uberwinterung durch eine temperaturabhin-
gige Quieszenz geregelt wird. Die Tatsache, dass bei kurzer Einwirkung hoher Tem-
peratur vor dem Einkiihlen ein Schliipfen der Larven erst nach der zweiten Uber-
winterung erfolgt, bei langer Einwirkung hoher Temperatur dagegen bereits nach
der ersten Uberwinterung, wiirden fiir eine Quieszenz sprechen. Die Larven kénn-
ten aber erst dann bei einer Wiedererwiirmung der Eier schliipfen, wenn die Embryo-
nen vor dem Einkiihlen ein gewisses Mindeststadium iiberschritten haben. Bei ande-
ren europdischen Acrididae (vgl. WINGERDEN et al., 1993) und auch bei A. sibiri-
cus ist die erforderliche Einwirkungszeit mit einer Woche aber sehr viel niedriger
als bei den alpinen Arten mit zweijdhriger Entwicklung. Dariliber hinaus waren
selbst nach zwolfwochiger Wirmebehandlung vor dem Einkiihlen nicht alle Eier
von A. variegatus und P. pedestris in der Lage, nach der ersten Uberwinterung zu
schliipfen, so dass wenigstens in einem Teil der Eier eine Sequenz aus zwei Dia-
pausen in unterschiedlichen, aufeinanderfolgenden Embryonalstadien aufgetreten
sein muss. Eine teilweise mehrjihrige Entwicklung der Eier von P. pedestris kommt
nach eigenen Beobachtungen auch bei einer Population vom Durmitor in Monte-
negro vor, diirfte also ein generelles Merkmal dieser Art darstellen.

Bei A. sibiricus trat eine zweljdhrige Entwicklung nur als Ausnahme auf und
diirfte im Freiland keine oder hochstens eine untergeordnete Rolle spielen. Diese
Art vermag auch mit einjihrigem Entwicklungszyklus im Gebirge zu tiberleben,
steigt aber allgemein nicht in so extrem hohe Lagen wie A. variegatus oder B. fri-
gidus. Es besteht zudem die Moglichkeit, dass der Bestand dieser hdufigen und vagi-
len Art an der oberen Verbreitungsgrenze durch Zuwanderung aus tieferen Lagen
aufrechterhalten wird.

Die Dauer der Larvalentwicklung der alpinen und subalpinen Arten unterschied
sich nicht von jener anderer Acrididae, die gleichzeitig unter identischen Bedingun-
gen gezlichtet wurden (z.B. Chorthippus biguttulus, C. brunneus, C. eisentrauti).
Aufgrund der durchgehend warmen Bedingungen war sie aber schneller als im Frei-
land. Auch das Auftreten macropterer Individuen von brachypteren Arten in Labor-
zuchten war zu erwarten (vgl. SANGER & HELFERT, 1975). Von der normal squamip-
teren P. pedestris sind macroptere Individuen aber selten und waren von schweize-
rischen oder generell westalpinen Populationen bisher noch nicht bekannt, wihrend
sie in den Ostalpen etwas hiufiger auftreten sollen (NADIG, 1984). Die vorliegenden
Ergebnisse zeigen, da} die Reaktionsnorm fiir vollstéindige Fliigelausbildung auch
bei den westalpinen Formen erhalten ist, das Auftreten von macropteren Individuen
durch die Umweltbedingungen wihrend der Ontogenese bestimmt wird. Auch von
A. variegatus ist eine langfliiglige Form aus den Alpen bisher offenbar nicht bekannt
geworden. In Sibirien neigt die Art dagegen bisweilen zu Massenvermehrung, wobei
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dann tiberwiegend die langfliiglige Form auftritt (LAVROVA in HARZ, 1975). In den
Alpen mag die Art in zu geringen Dichten vorkommen, als dass macroptere Indivi-
duen erscheinen. Die Macropterie soll nimlich nach manchen Vorstellungen durch
hohe Populationsdichten wihrend der Larvalentwicklung induziert werden (SANGER,
1984). Da langfliiglige Individuen brachypterer Arten aber auch in individuenarmen
Populationen auftreten konnen, sind vermutlich andere Umweltfaktoren ebenfalls
beteiligt (MEINEKE, 1994). Nach NADIG (1988) fordert in den Alpen hohe Feuchtig-
keit das Auftreten macropterer Individuen. Bei Chorthippus parallelus legen neuere
Untersuchungen nahe, dass es sich bei der langfliigligen Form um eine Ausbrei-
tungsphase handeln konnte (MEINEKE, 1994; MANZKE, 1995).
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