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BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
72,315 - 328, 1999

Zur Biologie der Tessiner Gebirgsschrecke Miramella formosanta
(FRUHSTORFER, 1921) (Acrididae: Catantopinae)

GUNTER KOHLER!, KLAUS REINHARDT' & ROMAN ASSHOFF>

I Friedrich-Schiller-Universitit Jena, Institut fiir Okologie, Dornburger Str. 159, D-07743 Jena, Deutschland
> Eidgendssische Forschungsanstalt fiir Wald, Schnee und Landschaft (WSL), Ziircherstr. 111, CH-
8903 Birmensdorf, Schweiz

Biology of the alpine grasshopper Miramella formosanta (FRUHSTORFER, 1921). — A population of Mira-
mella formosanta originated from a gradation area in Southern Ticino, Switzerland, was reared over two
generations under greenhouse conditions. Several aspects of life-history, mating, reproduction, and dia-
pause were studied, focussing on the potential to become occasionally a pest species in deciduous forests.
There are five juvenile instars in both sexes, distinctly separated by hind femur length. The lower tem-
perature threshold for egg hatching was estimated to be 1.8 °C, the temperature sum was below 100
day-degrees. Under field conditions the first larvae hatch in the beginning of May. The adult phase
extends considerably over 2-3 months from the end of June up to September. Mating activity peaked in
the afternoon, possibly in accord with the temperature peak. On average, females spent 18 % of their
time in mating position. The lifetime reproduction rate amounts to an average of 12 egg-pods each with
10 eggs. Both mating and oviposition activity declined with the season. Apparently, most of the embryos
should hibernate at least twice until hatching, which also explains the recent gradation cycles.

Keywords: Alpine grasshopper, Miramella, Acrididae, life cycle, mating, reproduction, diapause

EINLEITUNG

Die Gebirgsschreckengattung Miramella (Acrididae: Catantopinae) ist mit
sechs Arten und mehreren Unterarten in Europa verbreitet (HARZ, 1975; HELLER et
al., 1998). Davon sind einzelne Arten seit dem vorigen Jahrhundert nach Massen-
vermehrungen als Forstschiidlinge aufgetreten. Als einer der ersten berichtete RAT-
ZEBURG (1868), dass in der zweiten Hilfte des 19. Jahrhunderts in der Umgebung
von Graz die Art M. alpina in zweijihrigem Abstand (1862, 1864, 1866) ein vor
allem aus Buchen bestehendes Waldgebiet entlaubte, wobei auch eingestreute
Eichen und Ahorne befressen wurden. Zuletzt fasste NADIG (1989) die Berichte iiber
Massenvermehrungen von Miramella-Arten zusammen, welche aus dem Wiener-
wald, der Umgebung von Graz und aus Slowenien vorlagen. In einer Fussnote wird
dabei erstmals auch ein Gradationsgebiet im siidlichen Tessin erwihnt. Hier kam es
am Ostzipfel des Luganersees in Cantine di Gandria in den Jahren 1964, 1988 und
1992 zu Massenvermehrungen der Tessiner Gebirgsschrecke, Miramella formo-
santa, in deren Folge jahrweise 10—-100 ha Laubwald kahlgefressen wurden (PBMD,
1964-92; NADIG, 1989; MEIER et al., 1993; THORENS & ANTOGNOLI, 1996). Solche
Entlaubungen verringern durch Reduktion von Jahrringen auch das Dicken-
wachstum der Biaume (hier Linden: ASSHOFF ef al., 1999) und sind dadurch auch
von forstlichem Interesse.

Uber die Ursachen solcher fiir Heuschrecken in Mitteleuropa ungewdhnlichen
Massenvermehrungen, noch dazu in Waldgebieten, ist bislang wenig bekannt, wobei
im genannten Fall in erster Linie klimatische Ausloser diskutiert werden (NADIG,
1989; THORENS & ANTOGNOLIL, 1996). Allerdings miissen auch Parameter der
Lebensgeschichte einer Art derartige Gradationen begiinstigen. Die Biologie der
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Tessiner Gebirgsschrecke ist jedoch bisher weitgehend unbekannt. Im vorliegenden
Beitrag werden deshalb verschiedene Aspekte der Lebensgeschichte von M. formo-
santa unter Gewichshausbedingungen als mogliche Schliisselparameter zum
raschen Autbau grosser Populationen untersucht.

MATERIAL UND METHODE
Herkunftsgebiet

Die untersuchten Tiere entstammen einer Population aus einem Waldgebiet
unmittelbar hinter der Ortslage von Cantine di Gandria (Blatt 1353 Lugano, Koord.
095200/722300) im siidlichen Tessin. Es liegt in 270—450 m ii. M. am Fusse eines
zum Luganersee steil abtallenden Nordhanges (Inklination bis 42°) des bereits auf
italienischem Territorium befindlichen Massivs des Monte Generoso (bis 1610 m
ti. M). Das durch Terrassierung und extensive Nutzung (Holzeinschlag, Giirten,
Weinbau) lange Zeit offengehaltene Gebiet, welches heute dicht mit Laubbiumen
bestockt ist, diirfte auch die Voraussetzung fiir das an diesem Standort dusserst un-
gewohnliche Vorkommen von M. formosanta sein, liegen doch die eigentlichen
Fundorte dieser Art meist iiber 1000 m ii. M. Wahrscheinlich ist auch das feuchtere
und kiihlere Klima im Schatten des Monte Generoso der Population sehr zutriiglich
(THORENS & NADIG, 1997).

Als Beobachtungsfliche bei sporadischen Freilandstudien in den Sommer-
monaten 1998 und 1999 (R.A.) diente ein im Gradationsgebiet der Heuschrecke lie-
gendes Areal von 60 x 40 m direkt oberhalb der in drei Terrassen angeordneten Hiu-
ser. Hier befanden sich wenige sehr kleine und bereits Mitte Mai (1998) teilweise
gemiihte Wiesenstiicke und eine durch Kahlschlag entstandene Waldlichtung. Diese
Stellen enthielten grosse Flecken an Moos, was auf ihren sauren Boden hinweist.
Der Wald war tiberwiegend mit zirka 50 Jahre alten Linden (7ilia platyphyllos, T.
cordata) bestockt (Abb. 1). An weiteren Baumarten kamen vereinzelt Acer cam-
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Abb. |: Laubwald-Habitat von Miramella formosanta bei Cantine di Gandria, Tessin. Sommer 1998.
(Foto: R. ASSHOFF).

316
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pestre, Castanea sativa, Fraxinus excelsior und Ostrya carpinifolia vor. In der
Strauchschicht wurden im wesentlichen vier und in der Krautschicht 32 Arten
gefunden. Bei der entsprechenden Pflanzenassoziation handelte es sich um ein Car-
pino betuli-Ostryetum auf sehr frischem, nihrstoffreichem Boden mit typischen
Kalkzeigern wie A. campestre, Cyclamen europaeum und O. carpinifolia (ELLEN-
BERG & KroOTzL1, 1972). Der Deckungsgrad der Baumkronen betrug 70 %. Am
Boden waren etwa 15 % der Flache durch Striucher und 10% durch krautige Pflan-
zen bedeckt. Entsprechend der qualitativen Pflanzenaufnahmen (R. A.) betrug die
mittlere Feuchtezahl 5,3 und die mittlere Temperaturzahl 4,4 (nach ELLENBERG,
1974).

Die ersten Freilandbeobachtungen an M. formosanta wurden am 12. Mai 1998
auf der Gradationsfliche unmittelbar am Hang (ca. 35° Neigung) hinter dem klei-
nen Ort Cantine di Gandria gemacht. Hier sind zunichst Kescherfinge, spiter Ex-
haustor-Fiange durchgefiihrt worden (G. K.), um Miramella-Larven zu finden und
mitzunehmen. Bei den Exhaustor-Aufsammlungen wurden auch die Sitzpflanzen
notiert. Weitere phinologische Beobachtungen (R. A.) wurden in Cantine am
25. Juni und 14. Juli 1998 gemacht. Vom 26. Juni 1998 liegt ausserdem eine solche
vom Monte San Giorgio vor. Insgesamt sind aber nur 61 Individuen phéinologisch
ausgewertet worden.

Larvalentwicklung

Zum Aufbau einer Zucht sind 19 L1-Larven zusammen mit einigen krautigen
Futterpflanzen der Fliche in einem Transportkifig nach Jena mitgenommen wor-
den. Die 18 iiberlebenden Individuen wurden am 14. Mai 1998 im Gewiichshaus
des Instituts fiir Okologie in zwei Terrarien (15x30x50 ¢cm) mit 10 bzw. 8 Larven
tiberfiihrt. Als Futter wurden zuniichst Blitter mehrerer Baumarten angeboten, als-
bald aber nur noch frisches, in Wasser stehendes Brombeerlaub verfiittert und bei
Bedarf erneuert. Uber die gesamte Zeit der Haltung sind die Temperaturen konti-
nuierlich auf Thermographenstreiten aufgezeichnet worden. Wihrend der Juvenil-
entwicklung wurden die Exuvien in wenigtigigen Abstinden gesammelt, unter dem
Stereomikroskop nach dem Geschlecht bestimmt und mit einem elektronischen
Messschieber (Messgenauigkeit 0,01 mm) vermessen (Hinterschenkel). Auf diese
Weise konnten Stadienzahl und -dauer ermittelt werden.

Imaginalentwicklung und Zucht

Zur Registrierung der Paarungsaktivitit in den Kiifigen wurden an zufillig
tiber den Tag verteilten Terminen vom 18. Juni bis 13.September 1998 an 79 Tagen
221 Kontrollen vorgenommen und dabei jeweils die Anteile verpaarter Mannchen
und Weibchen notiert. Im folgenden definieren wir Paarungsaktivitit der Weibchen
als den Anteil der sich in Paarung befindlichen Weibchen. In jenen der Ménnchen
gingen sowohl Tiere ein, deren Genitalien mit den weiblichen verankert waren (vgl.
Abb. 2) als auch solche, welche lediglich auf dem Weibchen sassen. Um die tiber-
gebene Spermienmenge zu ermitteln, sind einzelne Weibchen unmittelbar nach
einer Paarung abgetitet worden. Die entnommene Spermatheca wurde mit einem
Okularmikrometer vermessen, in 0,7 ml Insektenringerldsung gegeben, mit einer
kleinen Schere zerzupft und homogenisiert. Anschliessend konnten die Spermien in
einer (Neubauer-)Zihlkammer gezihlt werden. Im Mikroskop wurde bei 400-facher
Vergrosserung ausserdem versucht, die Linge der Spermien zu messen. Schliess-
lich sind die abgetoteten Weibchen auf im Vorderdarm sitzende Gregarinen unter-
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sucht worden, wobei Hiufigkeitsklasse 1 (1-100) und 2 (101-1000 Individuen)
unterschieden wurden.

Die Cantine-Population ist iiber vier Monate (14. Mai bis 16. September 1998)
im Gewichshaus untersucht worden. Dabei produzierten neun Weibchen vom
16. Juni bis 16. September 1998 insgesamt 73 Ootheken, von denen eine zerfiel,
vier auf Embryonalentwicklung kontrolliert und 68 in Gartenerde/Sand-Gemisch
vergraben und — bei regelmiissiger Befeuchtung — zur Weiterzucht verwendet wurden.

Embryonalentwicklung

Diese 68 Eipakete wurden vom 16. September 1998 bis 19. Februar 1999 bei
5-7°C im Kiihlschrank einer (ersten) filnfmonatigen Kiihlephase ausgesetzt. Da-
nach kamen sie vom 19. Februar bis 16. Mirz 1999 in zwei Klimakammern mit
16,0°C (16 h bei 20°C / 8 h bei 8 °C) bzw. 21,3°C (16 h bei 28°C / 8 h bei § °C),
um bei verschiedenen Temperaturen den Schlupf aus den einzelnen, mit kleinen
Kifigen bedeckten Ootheken zu verfolgen. Dabei konnten fiir die Postdiapause-
phase mit einer hyperbolischen Funktion der Entwicklungsnullpunkt und die Tem-
peratursumme berechnet werden. Da aber nur ein geringer Teil schliipfte, schlossen
sich fiir die Ootheken weitere 2 Monate Kiihle und 3 Wochen Wirme (Gewiichs-
haus: kein weiterer Schlupf) sowie abermals 1 Monat Kiihle und 1 Monat Wiirme
(Gewiichshaus: auch kein Schlupf) an. Anschliessend sind am 12. August 1999 die
Gelege gedffnet und die Eier auf ihren Zustand und ihre Embryonalentwicklung
(System nach KOHLER, 1991) hin untersucht worden.

Von den (nach der ersten Kiihlephase) vom 1.—14. Mirz 1999 geschliipften
41 Larven (in der Folge als Hl-Generation bezeichnet), konnten 36 Individuen wei-
tergeziichtet werden, von denen schliesslich 11 adulte Weibchen und 18 Miinnchen
verblieben. Diese Zucht endete am 02. Juni 1999, wobei noch 2 Weibchen und
5 Miinnchen am Leben waren. Von einer nicht genau bekannten Zahl an H1-Weib-
chen sind weitere 18 Ootheken produziert worden, davon 7 Ootheken von virginen
und 11 von verpaarten Weibchen. Diese, in einem Gartenerde/Sand-Gemisch ver-
grabenen Eibehiilter wurden nach der Ablage (zwischen Mitte April und Ende Mai)
weiter bis Mitte August 1999 im Gewiichshaus in Wirme gehalten und regelmis-
sig befeuchtet. Am 13. August 1999 erfolgte die Kontrolle der Eier auf den Zustand
der Embryonalentwicklung.

ERGEBNISSE

Larvalentwicklung

Stadiengrosse und -firbung

Miramella formosanta durchlief in beiden Geschlechtern obligatorisch fiinf
Juvenilstadien, von denen I-III nach ventral gerichtete, IV und V nach dorsal gerich-
tete Fliigelanlagen aufwiesen. Innerhalb eines Geschlechts liessen sich die Stadien
anhand threr Femurlingen eindeutig unterscheiden, da sich die Masse in ihren
Spannbreiten nicht tiberlappten (Tab. 1). Selbst eine ausnahmsweise sehr kleine
weibliche L4—Larve mit 6,6 mm Femurlinge (in Tab. 1 nicht verzeichnet) war noch
deutlich grosser als das Vorstadium. In den ersten drei Stadien unterschieden sich
weibliche und ménnliche Larven unerheblich in ihrer Grisse, wihrend ab dem vier-
ten Stadium die weiblichen Tiere deutlich grosser wurden.

Die jungen Larven sind grosstenteils sehr dunkel, fast schwarz (Kopf mit
Antennen, Pronotum, Abdomen, Tibien), nur auf der Oberseite zieht ein aufgehell-
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Tab. 1: Femurlidngen (in mm) der Exuvien ménnlicher und weiblicher Juvenilstadien von Miramella
formosanta (Herkunft: Cantine di Gandria, Tessin).

Stadium Minnchen n Weibchen n
Ll 3,3-3,7 10 3,2-3.8 7
L2 42-46 7 4,1-4,9 10
L3 5,3-5.6 6 5,4-6,1 0
L4 6,3-7.1 i 7,0-8,0 9
L5 8,0-8.,8 7 9,1-10,1 9
Gesamt 38 44

ter Riickenstreifen vom Halsschild tiber den Hinterleib. Auch die Hinterfemora sind
oberseits hell, und seitlich von zwei breiten, hellen Binden durchzogen. Die Tarsen-
glieder aller Beine sind ebenfalls teilweise aufgehellt. Ab dem 3. Larvenstadium
farben sich die meisten Korperpartien in griin bis gelbgriin um, welches bei den jun-
gen Imagines in geradezu leuchtender Brillanz auftritt (vgl. Abb. 2). Mit zunehmen-
dem Imaginalalter verliert sich diese aber wieder.

Phiinologie und Stadiendauer

Aus Cantine selbst liegen von insgesamt vier Terminen (1998/99) und 61 be-
obachteten Individuen nur wenige phianologische Angaben zu dieser der Art vor.
Demnach wurden Mitte Mai ausschliesslich Erstlarven gefunden, die im ersten Mai-
drittel geschliipft sein miissen. Ende Juni (25. Juni 1998, 26. Juni 1999) traten dann
die ersten Imagines auf und Mitte Juli (14. Juli 1998) waren dann nur noch adulte
Heuschrecken zu finden. Im Vergleich dazu wurden zeitgleich Mitte Juni am Monte

Tab. 2: Juvenilentwicklung von M. formosanta im Gewiichshaus anhand der aufgesammelten Exuvien,
1998.

Datum LI L2 L3 L4 L5 Im ?-Temp. (°C)
14.5. 18 25,5
175! 16 2 25,5
18.5. 6 12 26,0
19.5. 18 20,5
22.5. 17 1 25,0
24.5. 3 15 25,5
25.5. 17 26,0
27.5. 17 26,5
28.5. 10 7 28,5
29.5. 3 14 28.5
30.5. 16 26,0
31.5. 16 26,0
1.6. 13 3 26,5
2.6. 6 10 27,0
3.6. 1 15 26,5
4.6. 16 27,5
7.6. 11 5 28,0
8.6. 5 11 28,0
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Abb. 2: Miramella formosanta in Paarung (Foto: F. JuLICH).

San Giorgio (bis 1097 mii. M.) noch keine Imagines und auch erst wenige LS gefun-
den. Wie bei anderen Acrididae auch (INGRISCH & KOHLER, 1998), weisen die Zucht-
befunde an M. formosanta ebenfalls auf eine etwas friihere Imaginalhiiutung der klei-
neren Minnchen gegeniiber den doppelt so schweren Weibchen hin (vgl. Tab. 3).

Von den am 12. Mai 1998 aus dem Freiland entnommenen Erstlarven ent-
wickelten sich im Gewiichshaus die ersten Individuen bereits am 7. Juni zur Imago,
wobei von den 18 anfangs eingesetzten Tieren immerhin 16 (9 Weibchen, 7 Miinn-
chen) das Adultstadium erreichten. Die Larvalsterblichkeit erwies sich als vernach-
lassigbar gering. Die mittlere Stadiendauer (ohne L1) schwankte bei durchschnitt-
lichen Tagestemperaturen von 25-28,5 °C zwischen 4-7 Tagen (Tab. 2).

Imaginalentwicklung

Paarungsaktivitit

Adulte M. formosanta waren hiufig und lange in Paarungsstellung (Abb. 2)
zu beobachten. So wurden im Gewiichshaus vom 14. Juni bis 22. September 1998
bei insgesamt 221 Kontrollen in 64 Fillen (29 %) Tiere in Paarung beobachtet. Wer-
den die nur aufsitzenden, aber nicht angekoppelten Minnchen mit einbezogen,
erhoht sich diese Zahl auf 108 (49 %). Ab September 1998 wurde keine Paarungs-
aktivitit mehr berechnet, da nur noch drei Miinnchen und zwei Weibchen am Leben
waren. Die Paarungsaktivitit beider Geschlechter verteilte sich nicht gleichmiissig
tiber den Tag (zusammengefasst fiir jeweils vierstiindige Intervalle: Kruskal-Wal-
lis-Test: Hweibchen = 14.82, df = 5, p = 0.011; HMmiinnchen = 20.49, df = 5, p = 0.001).
Sie erreichte ihre hochsten Werte zwischen 14 und 22 Uhr MESZ, zu Zeiten auch
der hochsten mittleren Tagestemperaturen von 25-28 °C (Abb. 3).
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Temperatur (°C)

Paarungsaktivitat
— 30
0.75
- 20
0.50 - —&— Weibchen
—O— Mannchen
— 10
0.25 -
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0.00 ~
| L

0 4 8 12 16 20 24

Tageszeit

Abb. 3: Paarungsaktivitiit (= 1. Standardabweichung) der Minnchen und Weibchen von M. formosanta
im Tagesgang. Die obere Linie markiert die Temperatur (+ Standardfehler) im Gewiichshaus.

Wird nur diese Phase der hochsten tageszeitlichen Paarungsaktivitit zwischen
14-22 Uhr betrachtet (90 Beobachtungen), zeigt sich ausserdem ein saisonales Mus-
ter. So befanden sich zwischen Mitte Juni und Ende Juli durchschnittlich 18 % aller
Weibchen in Paarung, danach fiel dieser Anteil auf unter 10 % ab. Interessanter-
weise folgte auch die Eiablageaktivitit dem saisonalen Muster der Paarungsakti-
vitit (Spearman’sche Rangkorrrelation, ry = 0.738, N = 8, p = 0.029), wobei aber
die Durchschnittstemperatur im Juli/August bei Werten um 25°C weitgehend gleich
blieb (Abb. 4).

In sieben Fillen konnte die Paarungsdauer bis dato unverpaarter Tiere auf
30 Minuten genau beobachtet werden. Sie dauerte zwischen 80 und 840 min bei
einem Median von 420 min. Dieser ist allerdings wenig aussagekriftig, da bei der
nur 80 Minuten dauernden Paarung keine Spermien iibergeben wurden und drei Paa-
rungen (600 bis 840 min Kopplungsdauer) sogar iiber Nacht andauerten. Die ande-
ren drei Paarungen endeten tagsiiber nach 120, 180 und 420 min. Zwei Spermien-
zahlen, die kurz nach einer einzigen Paarung in den Weibchen geziihlt wurden und
damit der Ejakulatgrosse entsprechen diirften, lagen bei 1800 und 9600 Spermien
und sind damit bemerkenswert klein. Drei direkt nach threm Tode untersuchte Weib-
chen hatten in ihrer Spermatheka folgende Zahlen an Spermien gespeichert: 1. Sep-
tember 1998 — 20000, 5. September 1998 — 5400, 13. September 1998 — 5400. Die
Lingenmessung der Spermien gestaltete sich schwierig, da Kopf- und Schwanzteil
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Aktivitat/ Weibchen/ Tag

- Temperatur (°C) | 5

0.3 A

024 o0

0.1 1

—&— Paarung
---O--- Eiablage

0.0

14.6.1998 3.7.1998 24.7.1998 13.8.1998 2.9.1998 22.9.1998

Datum

Abb. 4: Saisonaler Verlauf der Paarungs- und Eiablageaktivitit von M. formosanta. Die obere Linie
markiert die Temperatur (+ 1. Standardabweichung) im Gewiichshaus.

schwer voneinander zu unterscheiden waren. Ausserdem wurden noch verschieden
lange Bruchstiicke festgestellt, die wohl teilweise von halb abgebrochenen Sper-
mienschwiinzen herriithrten. In 17 Fillen konnte hochstwahrscheinlich die Gesamt-
linge eines einzelnen Spermiums gemessen werden, wobei der Durchschnitt 0,211+
0,002 mm betrug. Vier vermessene Spermienkopfe waren 0,07+ 0,002 mm lang. EIf
weitere Bruchstiicke massen 0,11+ 0,02 mm, so dass die Vermutung naheliegt, dass
es sich um Spermienschwanzbereiche handelte. Die Spermien wurden stets in Biin-
deln iibergeben und in verschiedenen Abschnitten der Spermatheca nachgewiesen.
In allen drei Fiillen, in denen lebende Spermien in der Spermatheca beobachtet wur-
den, sind diese jeweils nur in einem oder zwei der Spermatheca-Abschnitte [-III
festgestellt worden (Abb. 5).

Alle sieben auf Parasiten hin untersuchte Weibchen wiesen einen Gregarinen-
befall in beiden Hiufigkeitsklassen (1 und 2) auf. Davon entstammten vier Weib-
chen der Cantine- und drei der H1-Generation.

Lebensdauer und Eiablage

Die wesentlichen Reproduktionsparameter wihrend der Gewiichshaushaltung
sind in Tab. 3 zusammengestellt. Das dort nicht verzeichnete Erstablagealter der
Weibchen diirfte bei 28 °C im Bereich von 5-10 Tagen nach Imaginalhdutung lie-
gen. Die mittlere Lebensdauer der Imagines erwies sich mit etwa zwei Monaten bei
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1Y

3,9 mm

Abb. 5: Bau und Masse der
dreiteiligen ~ Spermatheka
von M. formosanta.

a\

\/ 0,8 mm

/

Weib-

chen und

II fast drei

Monaten bei

Minnchen als

sehr lang. In die-

ser Zeit produziert ein Weib-

chen durchschnittlich 120 Eier in

etwa 12 Ootheken zu je 10 Eiern

(Tab. 3). Da auch die mittlere Ovariolen-

zahl 10 betrug, diirfte der Ausfall einzelner

Ovariolen bei der Eiproduktion zu vernach-

liissigen sein. Bei einem 50%igen Anteil iiber-

I lebensfithiger Embryonen (vgl. Tab. 4) konnte

ein Miramella-Weibchen unter sehr giinstigen

Bedingungen in der nichsten Generation 60 Nach-

kommen erzeugen. Bei einer vermutlich zweimali-

gen Uberwinterung ist diese Zahl aber wohl meist
deutlich niedriger.

In der Cantine-Generation wurden bei gleichzei-

tigem Substratangebot von den 68 Ootheken 47 (69 %)

in Gartenerde/Sand und 21 in/unter Moos gelegt. Die

[1 Eibehiilter der H1-Generation verteilten sich auf 7 in

Mulmerde und 4 auf die Unterseite von Pappestreifen.

Weder die Eizahl/Oothek noch die Oothekenmasse (in

Erde/Sand) folgten iiber die gesamte Ablageperiode

irgendeinem Trend. Die Masse der in Gartenerde/Sand

gelegten Eibehiilter war grosser als jene der in Moos gelegten (U-Test: Ugz, =
525,0; p £0,0001), was bei ersteren wohl auf die hthere Masse der angeklebten
Erdpartikel zuriickzufiihren ist. An der Oothekenmasse sind die Eier mit etwa 70%
und die umgebende Schaummasse ist mit 30 % beteiligt. Setzt man die reine Oothe-
kenmasse (ohne anhaftende Partikel) zur Korpermasse der Weibchen in Beziehung,
so liegt die Reproduktionsinvestition fiir jede Ablage bei etwa 20 % der Korper-

masse.
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Tab. 3: Reproduktionsparameter einer aus Erstlarven (Cantine di Gandria) gezogenen Gewiichshaus-
Generation von M. formosanta. 1998.

Parameter n min—-max Median Bemerkungen
Korpermasse (G) & 7 0,26-0,29 0,28 junge Imagines

4 9 0,50-0,68 0,58
Ovariolenzahl 5 9-10 10 aus Cantine, 14.7.98, stammend
Oothekenmasse (g) 46 0,13-0,31 0,20 nach Ablage in Gartenerde/Sand

21 0,08-0,16 0,12 in Moos

Oothekenlinge (mm) 7 8,4-12,0 10,5 in Gartenerde/Sand
Oothekenbreite (mm) 7 6,5-7,3 6,9 in Gartenerde/Sand
Eizahl/Oothek 64 5-13 [0 nach Zuchtende, Eier graubraun
Eimasse (mg) 28 5,40-9,18 7,62 nach Ablage in Priidiapause

Embryonalentwicklung

Diapause und Schlupf

Aus den einmal iiberwinterten 658 Eiern (in 68 Ootheken) schliipften 41 Lar-
ven, was einem Anteil von nur 8,7% an den insgesamt (470) noch Embryonen ent-
haltenden Eiern ausmachte. Diese Larven schliipften aus insgesamt 21 Ootheken
(30,9 % aller Ootheken), wobei zumeist nur 10-30 % der Eier eines Eibehilters
betroffen waren. Als Hochstwert schliipften aus einer Oothek einmal 5 Larven von
9 Eiern. Dieser Befund spricht zunichst dafiir, dass M. formosanta fiir den
Abschluss ihrer Embryonalentwicklung mehr als eine Kiihleperiode (einen Winter)
bendtigt. Jedoch kam es auch nach zwei weiteren zwei- bzw. einmonatigen Kiihle-
phasen (allerdings im Sommer) zu keinem weiteren Schlupf.

Die Kontrollen der Embryonalentwicklung brachten nur teilweise Klarheit in
diesem Befund (Tab. 4). Alle unmittelbar nach der Ablage weiter in der Wirme
gehaltenen Eier entwickelten sich in der Pridiapause nach drei Wochen (bei 26,7°C)
nur bis zur mittleren Anatrepsis, also nicht einmal bis zur Blastokinesis (Keim-
umrollung). Erst nach den anschliessenden Kiihlephasen hatten die Embryonen zum
iberwiegenden Teil die Keimumrollung iiberwunden und befanden sich in der mitt-
leren (bis spiiten) Katatrepsis, wo sie sich nicht weiter bis zum Schlupf zu ent-
wickeln schienen. Dagegen befanden sich 85% der HI-Embryonen, also Nachkom-
men jener Tiere, die nach nur einer Uberwmterung schliipften, ohne jegliche Kiihle
(d.h. noch in der Priidiapause) bereits im Stadium der mittleren Katatrepsis.

Die Dauer der Postdiapause-Entwicklung nach einer Uberwinterung wurde
unter zwei Temperaturregimes verfolgt. So betrug bei 16,0°C die mittlere Entw1ck—

Tab. 4: Entwicklungszustand der Embryonen von M. formoesanta nach verschiedenen Kiihle/Wirme-
Phasen, gegeben nach dem Ablagezeitraum (16. Juni bis 16. September 1998); geschliipfte Tiere nicht
beriicksichtigt. FA, MA, SA — friihe, mittlere, spite Anatrepsis; FK, MK, SK - friihe, mittlere, spiite
Katatrepsis; Mo — Monate, Wo — Wochen.

Kiihle Wiirme Eizahl tot lebend Embryonalzustand Bemerkungen
—- 3 Wo 46 24 (52%) 22 (48%) 3 FA, 19 MA Cantine-Gen.
5/2 Mo 4/3 Wo 35 12 (34%) 23 (66%) 23 MK/SK Cantine-Gen.
5/2/IMo  4/3/4 Wo 576 170 (30%) 406 (70%) 368 MK, Rest verteilt Cantine-Gen.
- - 12 Wo 90 42 (47%) 48 (53%) 6 SA, | FK, 41 MK H1-Gen.
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lungsdauer bis zum Schlupf 18,0 Tage, bei 21,3 °C nur 10,6 Tage. Eine hyperboli-
sche Anpassung (Abb. 6) ergab einen Entwicklungsnullpunkt (Ty) von 11,8°C, wor-
aus sich eine Temperatursumme von nur 70-90 Tagesgraden errechnet.

Frasspflanzen und Habitatnutzung

Bei der Haltung im Gewichshaus wurden Blitter von Linde, Esche, Ulme und
vor allem Brombeere angefressen, withrend solche von Maulbeere nicht akzeptiert
wurden. Spiter ist ausschliesslich Brombeerlaub angeboten worden, was sich fiir
samtliche Stadien hervorragend als Futter eignete. Offensichtlich frisst M. formo-
santa gleichermassen an Kriutern, Strauchern und Biaumen, was sie als eine recht
polyphage Art charakterisiert. Nach den Frassspuren an den Blittern erzeugen die
Tiere eine Art unregelmissigen Lochfrass, wobei die nervenfreien Blattbereiche
bevorzugt werden.

Die jungen Miramella-Larven (L1) wurden in Cantine an 7 Pflanzenarten sit-
zend gefunden: Urtica dioica, Cardamine heptaphyla, Rubus fruticosus, Acer pseu-
doplatanus, Fraxinus excelsior, Primula spec. und Grasblitter (u.a. Brachypodium
sylvaticum). Ein Foto vom Befall 1992 zeigt auch ein adultes Tier auf Bergahorn

Entwicklungsdauer in Tagen (y)

40 ~
; y =474 x/(-11.79 + x)
307 R’=0.62
20 A
10 A
T,=11.8°C

0 T T T T 1

10 15 20 25 30

Temperatur in °C (x)

Abb. 6: Hyperbolische Anpassung der temperaturabhiingigen Entwicklungsdauer von Embryonen in
der Postdiapause-Phase von M. formosanta.
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(MEIER et al., 1993) Etwa die Hilfte (46 %) der insgesamt 26 beobachteten Larven
sassen auf der Grossen Brennnessel, von der ein grosserer Bestand vorhanden war.
Von Bodenniihe bis in etwa 1,50 m Hohe (an jungen Eschen) sassen die Tiere auf
den Oberseiten der Blitter.

Wiihrend der kurzen Untersuchung Mitte Mai 1998 (G. K.) konnten in Can-
tine di Gandria keine Erstlarven von der untersten, am Waldrand gelegenen gemiih-
ten Wiesenterrasse gekeschert werden. Dagegen wurden zwei Larven von der noch
ungemihten ebenen Wiese (ca. 3 x 6 m) im westlichen Teil hinter dem obersten
Haus gekeschert. Die iibrigen Beobachtungen wurden sdmtlich im ostlichen Teil am
ungemiihten, ruderalisierten Steilhangbereich (ca. 10 x 15 m) sowie vereinzelt auf
einer Waldschneise (ca. 25 x 25 m) gemacht. Im Wald selbst konnten zu dieser Zeit
weder im Unterwuchs noch an den Baumstimmen Junglarven gefunden werden.
Ende Juni 1999 (26.6., R. A.) fanden sich bei giinstigen Witterungsbedingungen
(26 °C, etwas schwiil) und nach zweieinhalbstiindiger Suche nur 10 Tiere, von denen
drei auf der oben genannten kleinen Wiese hinter dem Dorf gekeschert wurden und
sieben an Bidumen sassen. Es handelte sich insgesamt um 2 adulte Minnchen und
8 Weibchen im 4./5. Larvenstadium. Die Imagines konnten zumeist in 1 m Hohe
auf der Rinde (vor allem von Linden) beobachtet werden. Die Tiere sassen hier ein-
zeln, aber immer auf der Schattenseite des Baumes.

DISKUSSION

Die Art M. formosanta ist in der insubrischen Region und im Tessin im Sopra-
wie Sottoceneri nahezu ausschliesslich in Hohen von 1200-1700 m ii. M. verbrei-
tet (NADIG, 1989; ANTOGNOLI, 1994; THORENS & NADIG, 1997). Das mit Abstand
tiefstgelegene Vorkommen ist dabei jenes von Cantine di Gandria in 280-360 m {i.
M. (THORENS & NADIG, 1997), fiir das bisher drei, mit Kahlfrass einhergehende
Massenvermehrungen dokumentiert sind (PBMD, 1964-92; MEIER et al., 1993).
Allerdings liegen aus den Gradationsjahren keine genauen Zahlen tiber Miramella-
Dichten vor. Erst 1994-95 wurden umfangreiche vergleichende Populationsanaly-
sen begonnen, die im Jahre 1994 Hochstwerte von immerhin 19,2 Larven (bzw. 1,8
Imagines) pro m? und 1995 solche von 26,9 Larven (bzw. 13,1 Im.) pro m? ergaben
(THORENS & ANTOGNOLI, 1996). Eine Erkldarung der Miramella-Massenvermehrun-
gen gerade an dieser Stelle durch makroklimatische Einfliisse wird durch diese
Erhebungen in Cantine die Gandria gestiitzt. So wies 1990 (vor der Gradation 1992)
die Jahresdurchschnittstemperatur ein Maximum (1987-1993) von 13 °C auf, was
vor allem auf die hohen Sommerwerte zurlickzufiihren war. Dagegen lag der Jahres-
niederschlag mit etwas unter 1500 mm im Minimum und damit ca. 500 mm unter
dem Normalwert (THORENS & ANTOGNOLI, 1996).

Es ist nun zu vermuten, dass sich solche warmen und trockenen Sommer (wie
generell bei Acrididae bekannt — INGRISCH & KOHLER, 1998) sehr vorteilhaft auf die
Reproduktion der Population auswirken. Aus den vorliegenden Untersuchungsergeb-
nissen lassen sich dazu mehrere giinstige Eigenschaften der Lebensgeschichte anfiih-
ren. Eine niedrige Temperatursumme von unter 100 Tagesgraden fiir die postdia-
pausire Embryonalentwicklung fiihrt bereits zu einem frithen Larvenschlupf
Anfang/Mitte Mai. Wie mikroklimatische Messungen in Cantine 1989/90 ergaben,
stiegen nach dem Winter die Tagesmitteltemperaturen Anfang April erstmals iiber
12 °C (THORENS & ANTOGNOLI, 1996), dem Entwicklungsnullpunkt fiir die Postdia-
pausephase von M. formosanta. Dies hat wiederum einen zeitigen Beginn der Ima-
ginalphase Ende Juni/Anfang Juli zur Folge. Der Maturititsgipfel liegt bereits Mitte
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Juli, danach konnen die Imagines aber noch bis September gefunden werden (THO-
RENS & ANTOGNOLI, 1996). Ein Diapositiv vom 26. August 1964 (MEIER, unpubl.)
zeigt noch Kahlfrassschiden im August. Eine zwei- bis dreimonatige mittlere
Lebensdauer der Imagines von M. formosanta ist immerhin mindestens doppelt so
lang wie jene der meisten Oedipodinae und betrigt ein Mehrfaches der Lebensdauer
von Gomphocerinae. Die offensichtlich mit der hohen Paarungsaktivitiit gekoppelte
hohe Eiablagerate von etwa 120 Eiern pro Weibchen stellt ebenfalls einen Spitzen-
wert untern zentraleuropiischen Caelifera dar (KOHLER, 1999). Obwohl die Repro-
duktionsinvestition bei einmaliger Ablage mit 20% genauso hoch wie das Maximum
bei den daraufhin untersuchten Gomphocerinae ist (KRIEGBAUM, 1988), diirfte infol-
ge der langen Lebensdauer und ldngeren Eiproduktion auch der Nahrungsbedarf ins-
gesamt recht hoch sein. Die polyphage Ernihrung von allerlei krautigen Pflanzen bis
zu Laubblittern erweist sich dabei ebenfalls als giinstig, ist jedoch fiir andere Arten
der Catantopinae ebenfalls belegt (zusammenfassend in INGRISCH & KOHLER, 1998).

Der zum Aufbau einer Gradation einzige offensichtliche Nachteil in der
Lebensgeschichte von M. formosanta ist eine vermutlich weitgehend zweimalige
Uberwinterung, die wohl iiber 90 % der Eipopulation betrifft. Nur ein Bruchteil
schliipft bereits nach nur einem Winter. Nach den bisherigen Laborbefunden diirfte
aber eine normal zweimal tiberwinternde Generation zumeist solche Eier erzeugen,
die ebenfalls zweimal — in der mittleren Anatrepsis und der mittleren Katatrepsis —
diapausieren, wihrend die immer vorhandenen wenigen Weibchen aus nur einer
Uberwinterung wiederum Eier legen, die auch nur einmal — aber hier schon in der
mittleren Katatrepsis — diapausieren. Zur genauen Klirung dieses Sachverhalts sind
aber weitere experimentelle Untersuchungen notwendig.

Dagegen sprechen die wenigen Freilandbefunde nicht ganz so klar fiir einen
zweijdhrigen Zyklus. Zumindest lassen die bisherigen Populationsuntersuchungen
in Cantine fiir die beiden Gradationsjahre 1988 und 1992 einen solchen vermuten,
wonach 1994 wiederum mit héheren Dichten zu rechnen gewesen wiéire. Die Erhe-
bungen von THORENS & ANTOGNOLI (1996) ergaben aber 1994 deutlich niedrigere
Werte als 1995. Die kursorischen Beobachtungen der letzten beiden Jahre (R. A.)
scheinen aber einem Zwei-Jahres-Zyklus wieder zu entsprechen, nachdem 1998 ver-
gleichsweise hiufig (Larven und) Imagines gefunden wurden, wiihrend 1999 an der-
selben Stelle eine zweistiindige Suche nur 10 Tiere ergab.

Ungeklirt ist ebenfalls die Dispersionsdynamik sowohl in Normal- als auch
in Gradationsjahren. Wihrend die Juvenilstadien bisher nur im Unterwuchs des
Waldes und seiner Randbereiche beobachtet worden sind, fanden sich Imagines bei-
der Geschlechter immer wieder regelmissig an Baumstimmen. Demnach miissen
Imagines auch die Baume besteigen und das Laub in den Kronenbereichen ver-
zehren, was bei Weibchen aber auch eine Eiablage in den Biumen vermuten lisst.
Die Akzeptanz verschiedener Ablagesubstrate (darunter Moos) im Laborversuch
legt nahe, dass die Weibchen moglicherweise sowohl in Bodenniihe als auch auf
Bidumen die Eier ablegen konnten.
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