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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
75,253 - 271, 2002

Zur Bioakustik und Evolution der Gattung Calliphona (Orthoptera :
Tettigoniidae)

HaNs KLAUs Prau! & BEATE Prau!

Bioacoustics and evolution of the genus Calliphona (Orthoptera: Tettigoniidae). — Song characteris-
tics of Calliphona koenigi (Tenerife), C. palmensis (La Palma) and C. alluaudi (La Gomera) are
described and compared to other Tettigoniinae (Tettigonia viridissima, T. cantans, Amphiestris baet-
ica). In the calling song of C. (Calliphona) koenigi the verses consist of a series of syllable-doublets
(two closing syllables). In the song of C. (Calliphonides) palmensis and C. (Calliphonides) alluaudi
the pauses between the closing syllables are equal, a character interpreted as a possible autapomor-
phy of the subgenus Calliphonides. C. palmensis and C. alluaudi differ in the syllable-frequency,
which is much higher in C. alluaudi. Considerable morphological differences exist between C. koenigi
and the two species of Calliphonides (3 cerci, & tergum X, titillators, stridulatory file, wings, prono-
tum, ¢ subgenital plate); there are further differences between the three species regarding behavior
(wing threatening in C. koenigi, deterrent stridulation in C. palmensis, flight ability in C. alluaudi).
New locality records of C. palmensis on La Palma indicate a distribution in the zone of the laurel for-
ests, from about 350 to 1120 m. There are indications that the laurel forests (mainly open and marginal
regions) represent the primary habitat of all three species of Calliphona.

Different possibilities of the evolution of Calliphona are discussed. HOLZAPFEL & CANTRALL suggested
that an ancestral Tettigonia viridissima-like species from North-Africa at first reached Madeira (devel-
oping there to Psalmatophanes barretoi) and subsequently spread southwards to the Canary Islands.
Here species differentiation and spreading should have continued from Tenerife to La Palma and via
La Gomera to Gran Canaria. This hypothesis, although congruent to the phylogenetic systematics of
the species, raises some problems. For instance, on account of the large differences between Calli-
phona (Calliphona) and Calliphona (Calliphonides), a long period of separation of the two subgen-
era must be presumed. It seems unlikely that a strongly divergent evolution has taken place after the
translocation of a smaller part of the population from Tenerife to La Palma, especially since the habi-
tats on both islands are similar. Therefore we suppose that Calliphona (Calliphona), Calliphona
(Calliphonides) and Psalmatophanes already existed on the African continent before multiple migra-
tions to the atlantic islands took place. Accordingly the Canary Islands and Madeira have “conserved”
several branches of African Tettigoniinae until today, which apparently have vanished in the mean-
time from the continent.

Keywords: Calliphona, Canary Islands, bioacoustics, phylogeny, distribution, history of spreading,
Amphiestris, Tettigonia, Psalmatophanes.

EINLEITUNG

Systematik und Evolution der Laubheuschreckengattung Calliphona KrRAUSS,
1892 der Kanarischen Inseln werden in der Literatur unterschiedlich beurteilt. HoLz-
APFEL & CANTRALL (1972) stiitzten sich bei ihrem eingehenden Merkmalsvergleich
auf Museumsmaterial, eigene Funde, sowie Laboraufnahmen der Gesidnge (Sona-
gramme). Die Autoren kamen zu dem Ergebnis, dass die Gattungen Psalmatophanes
CHOPARD, 1938 (Madeira) und Calliphona (Kanarische Inseln) eine mono-
phyletische Gruppe bilden, deren Evolution mit einer Besiedlung Madeiras von Af-
rika aus begann und dann — nach einer Siid-Ausbreitung — auf verschiedenen Kanar-
ischen Inseln zur Bildung weiterer Arten fiihrte. Dieses Ergebnis wurde der Hypo-
these einer polyphyletischen Inselbesiedlung (CHOPARD 1938) gegeniibergestellt

I Rathenaustr. 14, D-65326 Aarbergen, Deutschland.
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(streng genommen geht aus CHOPARDs Text jedoch ebenfalls eine Insel-interne Evo-
lution hervor; s. Diskussion). Als Konsequenz synonymisierten HOLZAPFEL &
CANTRALL Psalmatophanes und Calliphona und 16sten die Untergattung Callipho-
nides BOLIVAR, 1940 auf. Im Gegensatz dazu hob PINEDO (1985) die Unterschiede
zwischen den beiden Untergattungen Calliphona und Calliphonides erneut hervor
(vgl. auch BoL1vAr 1991) und behielt die bisherigen Taxa bei.

Wihrend verschiedener Reisen zu den Kanarischen Inseln konnten wir die bis-
her nur bruchstiickhaften Kenntnisse zur Bioakustik und Ethologie der Gattung Cal-
liphona erweitern und die Hypothesen zur Systematik und Evolution neu iiber-
denken.

MATERIAL UND METHODE

Funde

Calliphona koenigi, Teneriffa: Casas de Barrio Nuevo (SW Garachico), 4. 3.
1994, 850 m NN (in Girten), 23 und 29; SW La Esperanza, 11. 3. 1994,
900-1100 m NN (im Kiefernwald); Icod de los Vinos, 13. 3. 1994, 400 m NN ; Erjos
(N Santiago del Teide), 22. 8. 2001, 1000 m NN, am Rand und innerhalb des Lor-
beerwaldes “Monte del Agua™ im Teno-Gebirge. An den letztgenannten Stellen
wurden Gesiinge aufgezeichnet, jedoch keine Tiere gefangen.

C. palmensis, La Palma: San Bartolomé (SB, Abb. 8c), 23. 11. 2000,
350-550 m NN, 1J; N Brena Alta (BA, Abb. 8c), 29. 11. 2000, 400 m NN (Bar-
ranco de Juan Mayor) und 520 m NN (Buena Vista de Arriba); San Isidro (SI, Abb.
&c), 30. 11. 2000, 400 und 620 m NN; La Mata (LM, Abb. 8c), 1. 12. 2000, 1120
m NN. Nur bei San Bartolomé konnte ein & gefangen werden; an allen iibrigen
Stellen wurden Gesénge aufgezeichnet.

C. alluaudi, La Gomera: Meriga, 10. 8. 2001, 950 m NN, 1J. Die Art war
ausgesprochen hiufig und konnte an vielen Stellen des Bosque del Cedro innerhalb
und am Rand des Lorbeerwaldes gehort werden; ausserdem einzelne Tiere an etli-
chen Stellen ausserhalb der Waldgebiete (sogar innerhalb der Dorfer Vallehermoso,
Agulo und Hermigua). Da die Tiere in der Regel sehr hoch in Biumen sassen, und
den Gesang bei Anniherung sofort einstellten, war es nicht moglich, weitere Ex-
emplare zu fangen. Gesamt-Hohenverbreitung 100-1480 m NN.

Tettigonia viridissima : Aarbergen (N Wiesbaden).

T. cantans: Schwibische Alb (bei Hechingen).

Amphiestris baetica: San José del Valle (S Arcos de la Frontera), 23. 6. 1987 ;
Sierra Blanquilla (SE Benalup de Sidonia, SE Medina Sidonia), 3. 6. 1995.

Zur Dokumentation der Stridulation wurde ein Sennheiser Richtmikrofon (ME
80), kombiniert mit einem DAT-Recorder (Sony TCD-D7) oder einem Mini-Disc
Recorder (Sharp MD-MT877), eingesetzt. Die maximale Aufnahmefrequenz betrug
ca. 16 kHz (die Angaben der Frequenzmaxima beziehen sich auf das spezielle Mi-
krofon, Ultraschallkomponenten wurden nicht erfasst). Zur Digitalisierung der Si-
gnale dienten ein Atari Mega St4, ein Interface der Fa. Rhothron (E-Labor Bipo)
sowie die Software “rho-transient plus” (Abtastfrequenz: 82 kHz).

Die Tiere wurden in Singkifigen (8.5 x 9 x 10 cm) gehalten und mit verschie-
denen Kriutern und Salaten gefiittert. Das einzige Exemplar von C. palmensis lebte
in Gefangenschaft fast 3 Monate lang, die beiden & und 9 von C. koenigi sogar er-
heblich ldnger (ein @ sogar 9 Monate lang). Das Exemplar von C. alluaudi war 9
Monate und 10 Tage lang am Leben und sang bis 3 Tage vor seinem Tod. Zum Ver-
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e

Abb.1. a—c. C. koenigi (2, &. drohendes &) —d. C. palmensis & —e. C. alluaudi & .

gleich der Gesiinge wurden vor allem Aufnahmen bei Zimmertemperatur (20-22°C)
herangezogen. Dabei wurde darauf geachtet, dass die Tiere nicht dem Sonnenlicht
oder Wirmequellen ausgesetzt waren, so dass wir davon ausgehen, dass die gemes-
sene Lufttemperatur der Korpertemperatur entspricht.
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Zur Kontrolle der nichtlichen Gesangsaktivitit von C. palmensis und C. allu-

audi wurden mit ton-gesteuerter Aufnahmemdaglichkeit versehene Geriite (Sony
TCM-465V, Sharp MD-MT877) eingesetzt.

RESULTATE

Calliphona (Calliphona) koenigi KrRAUSS, 1892

Die Art war im Freiland trotz ihrer auffilligen Gesangsaktivitit (sehr lang an-
haltende Gesiinge, auch morgens, ab ca. 10 Uhr!) relativ schwer zu orten und zu
fangen. Bei unserer ersten Reise (Mirz 1994) fanden wir die Tiere vor allem inner-
halb der Giirten eines besiedelten Gebietes; sie sassen auf Casuarina equisetifolia,
Erica arborescens, Ulex europaeus, Brombeere sowie Zitronen- und Feigenbiaumen
in etwa 1-3 m Hohe. Bei den im August 2001 durchgefiihrten Exkursionen waren
dagegen die meisten Gesédnge im Randgebiet und innerhalb des Lorbeerwaldes zu
horen, wobei die Tiere oft sehr hoch in Bidumen sassen.

In Gefangenschaft wurden erst nach lingerer Zeit einzelne Gesinge erzeugt.
Danach nahm die Gesangsaktivitiit zu, und schliesslich sangen die & nachts fast
pausenlos, wobei Gesinge von 1-2 Minuten Linge (und mehr) keine Seltenheit wa-
ren. Obwohl bei dieser Art keine Langzeitiiberwachung durchgefiihrt wurde, lag die
mittlere Dauer der (bei 22-20°C) registrierten Gesiinge mit iiber 80 sec erheblich
hoher als bei C. palmensis und C. alluaudi.

Innerhalb der Gesénge variierte die Linge der Verse stark (0.7-34 sec). Es war
kein konstantes Versmuster zu erkennen: manchmal wurden z.B. 2.5-3 sec lange
Verse aneinandergereiht, ab und zu unterbrochen von 5-9 sec langen Versen, oder
es wurden Serien von 8—12 sec langen Versen erzeugt, oder lange Verse wechselten
mit kurzen ab. Besonders lange Verse zeigten oft am Beginn ein Crescendo. In einem
Fall folgten einem 34 sec langen, langsam crescendierenden ersten Vers zwei kurze
Verse von nur 3.6 und 8.5 sec Liinge, in welchen die volle Lautstirke fast von Beginn
an bestand. Die Pausen zwischen den einzelnen Versen waren durchschnittlich etwa
0.6 sec lang, sie variierten zwischen 0.3 und 1.0 sec.

Innerhalb der Verse betrug die Silbenfrequenz beim J& 1 23-24 Silben/sec,
beim &2 26 Silben/sec (jeweils bei 20°C). Die beiden Exemplare unterschieden sich
auch in der Puls-Strukturierung der Silben (vgl. &1 und &2 in Abb. 4). In den Os-
zillogrammen waren zwischen den Schliess-Silben sehr viel leisere Offnungssilben
oft gut zu erkennen, vor allem am Versanfang, in einigen Fillen aber auch spiter
(s. Abb. 4). Die erste Silbe eines Verses war meist sehr leise; ab der zweiten Silbe
wurden die Silben schnell lauter, die Pulsfrequenz in ihnen ausserdem hoher. In den
oben erwihnten Versen mit ausgeprigtem Crescendo wuchsen Pulsanzahl und
—amplitude nur langsam an. Beide & zeigten Frequenzmaxima bei ungefihr 12 kHz
und 15 kHz (wobei das zweite Maximum in crescendierenden Versen erst spiit hin-
zukam).

Auffallend war die paarweise Anordnung der Silben. Der Abstand der ersten
Silbe eines Paares von der zweiten betrug (bei 20°C) nur ca. 0.01-0.02 sec, die Pause
zwischen den Paaren war dagegen 2—3mal so lang. Die beiden Silben der Paare un-
terschieden sich (s. Abb. 4): Die erste Silbe war meist kiirzer (beim &1 auch lei-
ser) als die zweite ; beim J& 2 war die erste Silbe besonders kurz, die Pulsabstinde
in ihr waren deutlich grosser. Die zweite Silbe der Paare begann oft laut (v.a. d2),
zeigte aber manchmal ein Puls-Crescendo (Jd1); zum Silbenende hin fiel die
Pulsamplitude ab.
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Abb. 2. Gesangsoszillogramme.
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C. koenigi G 1
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Abb. 3. Gedehnte Ausschnitte aus Abb. 2.
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Abb. 4. Gedehnte Ausschnitte aus Abb. 3.
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Die geringe Anzahl der Pulse innerhalb der Silben spricht dafiir, dass kein re-
gelmissiges Uberstreichen der (bei C. koenigi mit besonders eng stehenden Zihn-
chen versehenen) Feile stattfindet, sondern dass das Plectrum “springt” und den Flii-
gel immer wieder (eventuell iiber mehrere Zihnchen?) zum Schwingen bringt.

Die Tiere waren trige ; auch wenn man sie bedringte, sprangen sie nur selten
und verfielen danach hochstens in langsamen Gang. Es ist daher erstaunlich, dass
die Art in der Literatur als “powerful predator” bezeichnet wird (vgl. z.B. GANG-
WERE et al. 1972). In Gefangenschaft lebte C. koenigi ohne tierische Nahrung sehr
lange (s. oben). & wie @ zeigten bei Beunruhigung ein charakteristisches Korper-
“Schaukeln”, wobei sie auf der Stelle verharrten oder sich gleichzeitig langsam fort-
bewegten. Dies war auch bei Kontakten zwischen & und ¢ zu beobachten. Selbst
bei stirkerer Storung erzeugten die Tiere, im Gegensatz zu C. palmensis, keine Ab-
schreck-Stridulation. Stattdessen spreizten & und ¢ die Mandibeln und bissen auch
aggressiv zu. Die Vorderfliigel und Hinterfliigel wurden dabei aufgestellt (s. Abb.
lc), wobei die auffallenden Hinterfliigel (schwarz mit hell orange-gelblichen Adern)
anscheinend als Warnsignal wirken sollen. Ansonsten wurden die Fliigel auch beim
Fallen oder bei Spriingen (bei beiden Geschlechtern) meist ausgebreitet und bewegt,
wobeli sie aber offensichtlich nur von sehr geringem aerodynamischen Wert sind.
C. koenigi ist nicht aktiv flugfihig.

Calliphona (Calliphonides) palmensis BOLIVAR, 1940

Von dieser Art waren nachmittags Gesédnge zu horen (zwischen 14 und 17 Uhr;
auch an recht kiihlen Tagen mit bedecktem Himmel). Sie waren jedoch wenig auf-
fillig. Bei San Bartolomé waren zahlreiche & im Gelidnde vorhanden ; zwischen den
Lautdusserungen der einzelnen Individuen waren die Zeitabstinde jedoch meist so
gross, dass es sehr schwierig war, die Tiere aufzuspiiren. Zum Teil sassen die &
auch hoch in Ginsterbiischen (Chamaecytisus proliferus), Kanaren-Kiefern oder
Esskastanien. Da der Gesang bei Anndherung sehr friih eingestellt wurde, gelang
uns nur der Fang eines einzigen & . Im November 2001 konnten wir innerhalb ver-
schiedener Lorbeerwaldgebiete von La Palma tagsiiber keine Tiere feststellen; wir
nehmen jedoch an, dass C. palmensis (wie C. koenigi und C. alluaudi) in seiner
Hauptaktivititszeit auch innerhalb des Lorbeerwaldes vorkommt und eine vor allem
ndchtliche Singaktivitdt aufweist. Es war uns leider nicht moglich, die Lorbeerwald-
gebiete nachts aufzusuchen, um diese Vermutung zu priifen.

Der Gesang von C. palmensis bestand aus einer Serie von Versen (1-30 Verse)
von 0.6 bis 8.7 sec Linge. Zwischen den einzelnen Gesdngen lagen ganz unter-
schiedlich lange, meist aber grossere Pausen. Auch bei dieser Art war kein kon-
stantes Versmuster zu erkennen: gleichlange (kurze oder lange) Verse wurden ent-
weder gereiht, oder es wurden kiirzere und lingere Verse durchmischt vorgetragen;;
die Versabstinde variierten dabei zwischen 0.9 und 2.9 sec. Ein bestimmter Ge-
sangs-Typ trat jedoch besonders hidufig auf: Nach einem ersten langen Vers (meist
6-8 sec lang) folgten nur noch relativ kurze Verse, die nur etwa ein Drittel (bis we-
niger als ein Viertel) so lang waren wie der erste Vers. Die Abstiande zwischen den
einzelnen Versen wurden in diesen Gesdngen zum Ende hin meist grosser, wiahrend
die Vers-Linge abnahm. (Die nahe verwandte C. alluaudi zeigte dhnliche Versrei-
hen, und auch etliche von C. koenigi erzeugte Gesdnge entsprachen diesem Typ;
vgl. Abb. 2.)

Die ersten (1-10) Silben waren in den Versen oft deutlich leiser, jedoch war
kein eigentliches Crescendo zu beobachten (im Gegensatz zu C. koenigi, wo vor
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allem die liingeren Verse crescendierten). Ahnlich wie bei C. koenigi und C. allu-
audi begannen die Verse mit Silben, in denen Pulsanzahl und Pulsfrequenz noch
klein waren.

Anders als bei C. koenigi waren die Silben innerhalb der Verse gleichmissig
angeordnet (s. Abb. 3 und 4). Die Silbenfrequenz betrug etwa 15-16 Silben/sec
(20°C).

Typisch war die allmihlich anwachsende, dann abrupt kleiner werdende Puls-
amplitude innerhalb der (allein lauthaften) Schliess-Silben (Abb. 4). Etwa das erste
Drittel der Silben zeigte meist eine deutlich hohere Pulsfrequenz. Am Silbenende
(oder kurz davor) waren die gréssten Pulsabstiinde zu beobachten. Pulsanzahl und
-dichte waren deutlich hoher als bei C. koenigi. Die Frequenzmaxima waren weni-
ger ausgepriigt; sie befanden sich bei ungefiihr 11.2 und 12.8-14 kHz.

In Gefangenschaft war die Zeit der Gesangsaktivitit des & auffallend varia-
bel. Ausserordentlich selten wurde am Tag gesungen, dann meistens nur einzelne
Verse. Abends und in der Nacht blieb das Tier oft vollig stumm. Nachtiiberwa-
chungen zeigten jedoch in einzelnen Nichten eine starke Gesangsaktivitit. Die
Nettogesangszeit (= Summe aller Gesangszeiten, ohne die Pausen zwischen den ein-
zelnen Gesingen, die bei ton-gesteuerter Aufnahme nicht registriert werden) einer
genauer vermessenen Nacht (20-18°C) betrug 40 Minuten. Dabei wurden insgesamt
74 Gesinge erzeugt. Im Durchschnitt dauerten die Gesinge 32.4 sec lang und ent-
hielten 9.5 Verse; die kiirzesten Gesiinge bestanden aus nur einem einzigen Vers,
der lingste Gesang dauerte 108 sec und enthielt 30 Verse.

Abschreck-Stridulationen (vgl. PEAU 1996) konnten durch Annéhern der Hand
oder eines Stockchens leicht provoziert werden. Sie bestanden aus scharf klingen-
den, ganz unterschiedlich langen Serien meist sehr kurzer, rasch aufeinanderfolgen-
der Silben; in diesen Serien waren auch Silben mit besonders gleichmiissig ange-
ordneten Pulsen vorhanden, die aufgrund ihrer Linge und des Puls-Crescendos
normalen Gesangssilben sehr dhnelten (Abb. 6b). Im Gegensatz zu den Gesiingen
waren in den Abschreck-Stridulationen Offnungssilben gut zu erkennen ; manchmal
folgten Offnungssilben anscheinend auch direkt aufeinander, so dass auf
dazwischenliegende stumme Schliessbewegungen der Elytren geschlossen werden
kann. Das Tier reagierte, withrend es die Abschreck-Stridulation erzeugte, entwe-
der mit Flucht oder mit aggressivem Angriff und Beissen. Fiir C. koenigi beschrie-
bene Verhaltensweisen, wie Schaukeln oder Drohen mit Fliigelaufstellung, konnten
nicht beobachtet werden (die Hinterfliigel sind bei C. palmensis hyalin).

Sehr selten waren einzelne scharfklingende, kurze Silben (“Zick-Laute™) zu
horen (Abb. 6a). Die Bedeutung dieser Lautidusserungen, fiir die keine Anregung
von aussen ersichtlich war, ist unklar. Sie standen auch in keiner Beziehung zur Ge-
sangsaktivitit, wie im Falle dhnlicher Kurzsilben bei C. alluaudi.

Wie bei C. koenigi wurden die (bei C. palmensis deutlich lingeren) Fliigel
beim Sprung ausgebreitet und auch bewegt. Sie unterstiitzten die Spriinge zwar, eine
Flugfihigkeit liegt jedoch nicht vor.

Calliphona (Calliphonides) alluaudi BOLIVAR, 1893

Obwohl im Freiland (ab ca. 9 Uhr 30) iiber den ganzen Tag verteilt Geséinge
zu horen waren, ist C. alluaudi (wie die beiden anderen Arten) ein ausgesproche-
ner Nachtsiinger. An geeigneten Tagen (warm und ohne vom Meer hereinziehende
Passatwolken) begannen mit einbrechender Dunkelheit fast schlagartig iiberall Tiere
zu singen, auch in ungiinstig erscheinendem Gelinde, in dem zuvor kein einziger
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28°C 10 sec

Abb. 5. C. alluaudi. Freilandaufnahme eines abweichenden Gesangs (Konkurrenzsituation ; vgl. Text).

Gesang zu horen war. Die Tiere sassen meist sehr weit oben in Biumen und hohen
Biischen, besonders gerne in fruchttragenden Gagelbdumen (Myrica faya).

Im Singkiifig erzeugte das gefangene & sehr bald lange néchtliche Gesangsse-
quenzen. Diese begannen mit einzelnen Versen, denen dann Zweier- bis Vierer-
gruppen folgten, die nur aus relativ kurzen (0.5-1.7 sec langen) Versen bestanden.
Es folgten Gesiinge mit v. a. drei und vier Versen, die ein typisches Versmuster auf-
wiesen (s. Abb. 2, und auch die Beschreibung bei C. palmensis) : der erste Vers war
mit 2.7-8.0 sec Linge meist tiber drei mal (bis 5 mal) so lang wie der néchste Vers;
ab da fiel die Versldange in der Regel weiter ab. Die Pausen zwischen den Versen
betrugen 0.25 bis 2.6 sec (20°C) und nahmen zum Gesangsende hin oft zu. Im wei-
teren Verlauf der Gesangsaktivitit wurden die Gesdnge meistens deutlich linger;
der lingste Gesang dauerte 126 sec und enthielt 46 Verse. Die Abstinde zwischen
den einzelnen Gesingen betrugen anfangs zwischen 5 und 2 Minuten und gingen
dann rasch auf durchschnittlich 53 sec (bei 20°C) bzw. 17 sec (bei 23°C) zuriick.
Der néchtliche Gesang wurde mit kurzen Versreihen und einzelnen Versen édhnlich
beendet wie er begonnen hatte.

Die nichtliche Gesangsaktivitit war allerdings sehr variabel : Bei Gesamtre-
gistrierungen in fiinf Néichten variierte die Zahl der Geséinge zwischen 139 und 300.
Die Netto-Gesangszeit (vgl. C. palmensis) betrug dabei 23 bis 68 Minuten. Im
Durchschnitt enthielten die Gesinge 3.1 Verse (24-23°C; mittlere Gesangsdauer
7.3 sec) bis 7.5 Verse (20°C; mittlere Gesangsdauer 24 sec). Inwieweit konstante
Unterschiede zwischen C. alluaudi und C. palmensis bestehen, miissen Untersu-
chungen an weiteren Tieren zeigen.

In Freilandaufnahmen traten die oben beschriebenen “typischen” Dreier- und
Vierergruppen ebenfalls besonders hiufig auf, es konnten aber auch stark abwei-
chende Gesiinge aufgenommen werden. So zeigt die Abb. 5 einen 62 sec langen Ge-
sang, der in einer warmen Nacht (28°C, 22 Uhr) aufgenommen wurde. In ihm war
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Abb. 6. a. C. palmensis, Zick-Laut — b. C. palmensis, Abschreck-Stridulation — c¢. C. alluaudi, Zick-
Laut (letzte Phase des Fliigelschliessens).

der erste Vers mit 27 sec extrem lang. In diesem Fall sangen zur gleichen Zeit ganz
in der Nihe mehrere weitere & (die aus der Aufnahme herausgefiltert wurden). Auf-
fillig ist erneut die sukzessive Versverkiirzung und Pausenverlingerung zum
Gesangsende hin.

Die Silbenfrequenz ist mit 22 Silben/sec bei 20°C deutlich hoher als bei C.
palmensis. Die Silben sind bei C. alluaudi (wie bei C. palmensis) gleichmissig an-
geordnet, d.h. sie stehen nicht wie bei C. koenigi in Paaren. Innerhalb der Verse wa-
ren (zundchst, s. unten) nur die ersten Silben leiser; ein ausgeprigtes lingeres Cre-
scendo war allerdings in einem Fall bei einer Freilandaufnahme zu erkennen. In vie-
len Autnahmen zeigte sich, daf3 nur im ersten (langen) Vers der Gesidnge nach den
leiseren Anfangssilben besonders laute Silben folgten, die dann langsam in der
Lautstirke wieder etwas abfielen (Abb. 2). Diese unterschiedliche Strukturierung
der langen Silbe traf auch fiir die (seltenen) Félle zu, in denen der langen Silbe eine
kiirzere vorausging. Nach etwa 6-wochiger Gefangenschaft zeigte sich ein veridnder-
ter Gesangsbeginn: nun begann der erste Vers ofter mit einem bis 2 sec langen Cre-
scendo.
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In vielen Gesiingen waren keine Offnungssilben zu erkennen, in den Auswer-
tungen anderer Gesiinge waren sie dagegen an etlichen Stellen deutlich zu sehen.

Die Pulsstruktur der Silben entsprach weitgehend der von C. palmensis, wobei
der hoherfrequente Abschnitt sich oft bis zur Silbenmitte erstreckte. Das Frequenz-
maximum war unscharf und lag zwischen 10 und 14 kHz.

Etwa 3 Wochen nach dem Fang wurde ein ungewdhnliches Verhalten beob-
achtet: das & sang abends einen ungefihr drei Sekunden langen Vers und kurz da-
rauf 2 sehr kurze Silben, die wie eine Doppelsilbe klangen ; nach etwa drei Sekun-
den wurde diese Sequenz wiederholt. Dabei hing das Tier mit gekriimmtem Abdo-
men und ausgestiilpten bzw. gespreizten Teilen der Analregion an einem Zweig

gleichzeitige Pheromonabgabe?).

Nach dem Ende eines Gesangs war hidufig — sowohl bei dem Tier im Singki-
fig, als auch im Freiland — nach ca. 0.5-30 sec ein kurzer Zick-Laut zu horen (Abb.
6¢). Er wurde durch eine sehr kurze, letzte Schliessbewegung des feilentragenden
Teils des linken Fliigels erzeugt, der erst dadurch dem entsprechenden Teil des rech-
ten Fliigels ganz aufgelegt wurde. Die Zicklaute stammen also von lateralen Zihn-
chen der Feile. Moglicherweise gehen sie auf ein nur zufilliges Verhaken der Flii-
gel beim Fliigelschliessen zuriick.

Das & von C. alluaudi von La Gomera, das gegeniiber C. palmensis einen
kleineren Kopf aufwies und insgesamt graziler war, zeigte keinerlei aggressives Ver-
halten und auch keine Abwehr-Stridulation. Es versuchte, durch Flug zu entkommen
und demonstrierte dabei eine Tettigonia viridissima entsprechende Flugfihigkeit,
d.h. einen geraden, relativ langsamen Flug.

Auffallend war ein zeitweises “chamileon-artiges Schaukeln™ (s. auch C. koe-
nigi); es war beim Laufen oder auch bei Verharren am Ort zu beobachten, wobei
ein Bezug zu einer Bedrohung meist nicht zu erkennen war.

C. alluaudi von Gran Canaria konnte von uns bisher noch nicht untersucht
werden. Das von HOLZAPFEL & CANTRALL (1972, Fig. 12 C) dargestellte Sona-
gramm von C. alluaudi bezieht sich nach einer E-mail-Mitteilung von Frau HoLz-
APFEL (entsprechend dem Text auf p. 15, jedoch im Gegensatz zur Legende der Fig.
12 C) auf ein Exemplar von Gran Canaria. Nach der Beschreibung von HOLZAPFEL
& CANTRALL (L.c. p. 15) d@hneln sich die Gesinge von C. palmensis und C. alluaudi :
zu Gesangsbeginn wiirden bei beiden Arten kurze (Fig. 12 C: weniger als 0.5 sec
lange) Verse erzeugt, die zunichst in rascher Folge aneinandergereiht wiirden (Fig.
12 C: Versabstand ca. 0.35 sec) und dann in eine lange Serie von deutlich lingeren
(Fig. 12 B: iiber 1 sec langen) Versen iibergingen. Diese Beschreibung unterschei-
det sich damit betréichtlich von unseren Beobachtungen an C. palmensis (La Palma)
und C. alluaudi (La Gomera). Bei Vergleich der Silbenfrequenz in HOLZAPFEL &
CANTRALLS Fig. 12 zeigt sich, dass sie bei C. alluaudi (Gran Canaria) bei einer
Labortemperatur von 22°C mit ca. 23 Silben/sec ebenfalls deutlich (iiber 30%!)
hoher als bei C. palmensis (ca. 1617 Silben/sec) liegt. Nach dieser Abbildung
wiirde C. alluaudi eine Mittelstellung zwischen C. koenigi (iiber 30 Silben/sec) und
C. palmensis einnehmen. Nach unseren Befunden liegt die Silbenfrequenz bei C.
koenigi nur wenig iiber der von C. alluaudi (La Gomera).

Das Fehlen von C. alluaudi (bzw. einer nahestehenden Art der Untergattung
Calliphonides) auf der zwischen La Gomera und Gran Canaria liegenden Insel Tene-
riffa stellt fiir das Verstiandnis der Ausbreitungsgeschichte ein Problem dar — vor allem
im Lichte von HOLZAPFEL & CANTRALLs Hypothese einer schrittweisen Besiedlung
der Inseln (s. dazu auch Diskussion). HoLzAPFEL & CANTRALL nehmen an, dass die
Baumheidezone (“heath zone”) das Habitat aller Tettigoniinae der atlantischen Inseln
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darstellt, und dass C. koenigi im Wettbewerb um diese Nische auf Teneriffa eine
andere Art an der dauerhaften Ansiedlung gehindert hat. Auf La Gomera konnten wir
jedoch feststellen, dass C. alluaudi (im August) vor allem im Lorbeerwald sehr stark
vertreten ist, aber aufgrund seiner Flugfahigkeit weit in andere Habitate (mit meist
hoher Luftfeuchte) vorzudringen vermag. Auch das Vorkommen von C. palmensis
auf La Palma zeigt eine enge Beziehung zum (zum Teil ehemaligen) Lorbeerwald-
gebiet. Damit ergab sich die Moglichkeit eines dkologischen Unterschiedes zwischen
den beiden Untergattungen Calliphonides und Calliphona — es wire sogar denkbar,
dass ein Vertreter von Calliphonides auf Teneriffa bisher im Lorbeerwald iibersehen
worden ist. Wir unternahmen daher den Versuch, am Monte del Agua (Teno-Gebirge)
Tonaufnahmen von Tettigoniinae zu erhalten. Am 20. 8. 01 waren die Witterungs-
umstinde so giinstig, dass es moglich war, zwischen 20 und 22 Uhr innerhalb des
Lorbeerwaldes an 6 verschiedenen Stellen Gesinge von hoch in Bdumen sitzenden
Tettigoniinae zu erhalten. Die Analyse ergab, dass es sich in allen Fillen um C. koe-
nigi handelte, da die Gesiinge aufgrund der Silben-Paare und des Gesangsaufbaus gut
zuzuordnen waren. Damit zeigt sich, dass auch C. koenigi nicht auf die Baumheide-
zone beschrinkt ist, und dass der Lorbeerwald (v.a. die offeneren sowie randlichen
Bereiche) anscheinend auch bei dieser Art das urspriingliche Haupthabitat darstellt.
Darauf weist auch der Tatbestand hin, dass zu dieser Zeit nur an wenigen Stellen aus-
serhalb des Lorbeerwaldes Gesénge von C. koenigi zu hdren waren.

Vergleich mit anderen Arten der Tettigoniinae

Tettigonia viridissima LINNAEUS, 1758 und T. cantans (FUssLy, 1775)

Tettigonia viridissima zeigt, wie C. koenigi, in den Gesangsversen eine paar-
weise Gruppierung der Schliess-Silben, wobei die beiden Silben der Paare meist un-
terschiedlich ausgebildet sind (vgl. z.B. RAGGE & REYNoOLDS 1998). Bei dem hier
abgebildeten Gesang (Abb. 2—4) war die zweite Silbe der Paare relativ leise, was
wohl als Individualmerkmal zu interpretieren ist.

Zu Einzelheiten der Bioakustik der beiden Tettigonia-Arten sei auf HELLER
(1988) und RAGGE & REYNOLDS (1998) verwiesen.

Das Merkmal “Gruppierung der Schliess-Silben in Paaren™ wird hier wegen
seines Vorkommens bei verschiedenen Arten der Gattung Tettigonia — vor allem bei
der Art T. viridissima, die von HOLZAPFEL & CANTRALL als der Ursprungsart von
Psalmatophanes und Calliphona besonders nahestehend angesehen wird — als Pri-
mitivmerkmal interpretiert. Bei T. cantans (Abb. 2—4) und den beiden Arten der Un-
tergattung Calliphonides wire die gleichmissige Silbenanordnung demnach als
Konvergenz anzusehen. Da HoLzaPFEL & CANTRALLS Hypothese sich jedoch als
wenig wahrscheinlich erweist (vgl. Diskussion und Abb. 8) — und auBlerdem {iiber
den Gesang von Psalmatophanes barretoi, des moglichen Schwestertaxons von
Calliphona, bisher nichts Niheres bekannt ist (s. unten) — ist diese Einschitzung
vorlaufig.

Amphiestris baetica (RAMBUR, 1839)

Die im Verbreitungsgebiet moglicher Ursprungsarten von Calliphona lebende
Tettigoniine Amphiestris baetica wurde in den Vergleich mit einbezogen. Thr Ge-
sang soll hier etwas eingehender behandelt werden, da sich in der Literatur nur eine
kurze Beschreibung fand (HELLER 1988).
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Bei Benalup de Sidonia (Siid-Spanien) war A. baetica am Tag iiberall zu ho-
ren. In Gefangenschaft wurden dagegen nur selten Gesiénge erzeugt. Die in Abb. 2
dargestellte Sequenz war der Beginn eines 90 Sekunden langen Verses, der mit ei-
nem iiber viele Sekunden andauernden Crescendo begann. Der gedehnte Ausschnitt
der Abb. 3 zeigt, dass die Silben wie bei C. koenigi und T. viridissima in Paaren an-
geordnet sind, wobei zwischen den Paaren recht variable Pausen liegen. In dem er-
neut gedehnten Ausschnitt der Abb. 4 sind fiir beide Schliess-Silben der Paare vor-
ausgehende Offnungssilben zu erkennen. Ahnlich wie bei T. viridissima zeigte die
der ersten Silbe eines Paares vorausgehende Offnungssilbe meist eine lingere Pause
zur Schliess-Silbe als die zweite Offnungssilbe zur zweiten Schliess-Silbe. Die bei-
den Schliess-Silben der Paare unterschieden sich deutlich in der Pulsanordnung
(wobei die Liicke in der ersten Schliess-Silbe ein individuelles Merkmal dieses Ex-
emplars darstellte).

Die Silbenfrequenz kann wegen der unterschiedlichen Pausen zwischen den
Silbenpaaren nur ungefiihr angegeben werden; sie betrigt etwa 7—13 Silben/sec
(22°C). Der Gesang wies bei ungefihr 13 kHz ein Frequenzmaximum auf, deutlich
getrennt von einem bei etwa 17 kHz liegenden Nebenmaximum.

Im Freiland von in der Sonne sitzenden Tieren aufgenommene Gesinge be-
standen oft aus erheblich kiirzeren Versen (von nur 0.4-0.5 sec Dauer), wobei die
Verse nur wenige Silben enthielten und keine ausgeprigte Silbengruppierung in Paa-
ren aufwiesen (Abb. 7). Der zweite Vers in Abb. 7 konnte darauf hindeuten, dass
die (stark aufgeheizten) Tiere jeweils die erste Silbe der Paare mehr oder weniger
unterdriickten.

Psalmatophanes barretoi CHOPARD, 1938

Fiir die im Norden Madeiras lebende Art P. barretoi, die in den Evolutions-
hypothesen CHOPARDs und HOLZAPFEL & CANTRALLS eine besondere Rolle spielt,
fanden sich in der Literatur keine Oszillogramm- oder Sonagramm-Darstellungen.
CHOPARD (1938) beschrieb den Gesang als “tout a fait comparable a celui de Tettigo-
nia viridissima’.

DISKUSSION

CHOPARD (1938) vertrat in einer biogeografischen Analyse der Azoren, Ma-
deiras und der Kanarischen Inseln hinsichtlich der Gattungen Psalmatophanes (Ma-
deira) und Calliphona (Kanaren) die Auffassung, dass Calliphona sehr wahrschein-
lich afrikanischen Ursprungs ist. Er setzte fiir beide Gattungen eine gemeinsame,
Tettigonia-dhnliche Wurzel als zweifelsfrei voraus und nahm einen Faunenaus-
tausch zwischen den Kanarischen Inseln und Madeira (anscheinend von Siid nach
Nord!) iiber eine ehemalige Landverbindung an (l.c. p. 238). HoLZAPFEL & CAN-
TRALL (1972) haben CHoPARDs komplexen Textzusammenhang also nicht richtig
interpretiert, wenn sie unterstellen, dass er einen “polyphyletischen” Ursprung von
Psalmatophanes und Calliphona behauptet hiitte.

Die Frage der Evolution der Gattungen Psalmatophanes und Calliphona wur-
de ins Einzelne gehend erstmals von HOLZAPFEL & CANTRALL (1972) — unter
Zugrundelegung einer v.a. vergleichend-morphologischen Analyse — untersucht.
Die Verteilung der Merkmale bei Psalmatophanes barretoi und den Arten von Cal-
liphona bildete in dieser Arbeit die Grundlage fiir die Hypothese einer Schritt-fiir-
Schritt-Besiedlung aller betroffenen atlantischen Inseln. Die Autoren nahmen an,
dass eine Tettigonia viridissima-dhnliche Stammart vom Festland aus primér

266



BIOAKUSTIK UND EVOLUTION VON CALLIPHONA

k3

0.1 sec

Abb. 7. Amphiestris baetica. Freilandaufnahmen (vgl. Text).

Madeira erreichte (= P. barretoi) und sich von dort stidwirts auf die Kanarischen
Inseln ausbreitete (= Calliphona). Auf den Kanarischen Inseln wire es dann zu
einer schrittweisen, mit Artbildung verbundenen Besiedlung verschiedener Inseln
gekommen, nach Ansicht der beiden Autoren moglicherweise in der Abfolge Tene-
riffa = La Palma = La Gomera = Gran Canaria.

Die Autoren distanzierten sich von CHOPARDs Vorstellung eines mehrfach un-
abhingigen (“polyphyletischen™) Ursprungs von Psalmatophanes und Calliphona
(s. dazu aber oben), zugunsten der Annahme einer monophyletischen Evolution in-
nerhalb der Inselgruppe. Da die Unterschiede zwischen P. barretoi und C. koenigi,
sowie zwischen C. koenigi und C. palmensis + C. alluaudi, aufgrund einer Quantifi-
zierung der Ubereinstimmungen (allerdings ohne differenzierende Bewertung der
Merkmale) als unscharf angesehen wurden, wurden die Taxa Psalmatophanes und
Calliphonides als Synonyme von Calliphona eingezogen. Nach HOLZAPFEL &
CANTRALL spiegelt dies die realen Verwandtschaftsbeziehungen besser wieder.

Ein aufgrund der in der Literatur dokumentierten Merkmale sowie eigener Be-
funde rekonstruiertes phylogenetisches System (Abb. 8a) widerspricht in der Tat ei-
ner von Insel zu Insel fortschreitenden Ausbreitung nicht (Abb. 8c, punktierte Pfei-
le). Im Gegensatz zu HOLZAPFEL & CANTRALL schitzen wir die (morphologischen)
Unterschiede zwischen Psalmatophanes und C. koenigi jedoch als betriichtlich ein,
ebenso wie die (morphologischen und ethologischen) Unterschiede zwischen C.
koenigi und den beiden Calliphonides-Arten. Die Hypothese HOLZAPFEL & CANT-
RALLs erweist sich bei kritischer Betrachtung aus mehreren Griinden als wenig wahr-
scheinlich:

1) Dass eine Stammart A (vgl. Abb. 8a, ¢) von Psalmatophanes und Callipho-
na sich nach der Besiedlung Madeiras von (Nord-)Madeira aus siidwirts zu den Ka-
naren ausgebreitet haben soll, erscheint uns, vor allem wegen der grossen Entfer-
nung (ca. 450 km), wenig wahrscheinlich.

2) Der Vermutung HOLZAPFEL & CANTRALLS, dass die Ausbreitung der Gat-
tung Calliphona auf den Kanarischen Inseln von Teneriffa aus zuerst nord-west-
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Abb. 8. a, b. Phylogenetische Systeme. Apomorphien: 1(?) verschiedene (fragliche) Synapomorphien
von Psalmatophanes und Calliphona (kaudal angehobenes Pronotum, Titillatoren-Cercus-Liingenver-
hiltnis; vgl. HOLZAPFEL & CANTRALL 1972); 2 Pronotum, ? Subgenitalplatte, 3 Cerci ? (distad
versetzter Innenzahn); 3 4 Tergum X, Fligel (Linge, Hinterfliigelfirbung). & Feile, Verhalten (s.
Text); 4 4 Cerci, Titillatoren, Gesang (mit ?, vgl. Text), Pronotum (ventraler Vorderrand-Zahn), ¢
Subgenitalplatte ; 5 Fliigel, Gesang. A — D: Stammarten (vgl. Text). — c. Alternative Hypothesen zur
Besiedlung der Kanarischen Inseln. Bekannte Vorkommen durch Schraffur gekennzeichnet (zu den
neuen Fundorten von C. palmensis auf La Palma vgl. “Material und Methode™). Ein mogliches wei-
teres Areal von C. alluaudi auf Gran Canaria wurde gestrichelt umrandet. Punktierte Pfeile: HoLz-
APFEL & CANTRALLs Hypothese; gestrichelte und gefiillte Pfeile : alternative Hypothesen (vgl. Text).
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warts nach La Palma fortgeschritten sei, konnte man mit dem Argument begegnen,
dass La Palma (eine Vulkaninsel, fiir die in der Literatur ein Alter von nur 2—3 Mil-
lionen Jahre angegeben wird) fiir die Entwicklung einer Stammart C von Callipho-
nides (vgl. Abb. 8 a, ¢) zu jung sei (vom Alter der Insel muss die Zeit fiir das Ent-
stehen einer fiir Calliphona akzeptablen Vegetation abgezogen werden!); damit
hétte auch fiir C. koenigi, der am weitesten autapomorph verdnderten Art, auf Tene-
riffa nur eine relativ kurze Entwicklungszeit zur Evolution aus der Stammart B zur
Verfiigung gestanden. Moglicherweise wurde das Alter der Insel La Palma bisher
sogar noch zu hoch eingeschitzt (vgl. ROTHE 1996), so dass dieses Argument
Gewicht bekommt.

Bei Annahme einer von Teneriffa ausgehenden Ausbreitung kommt als erste
Insel von Calliphonides statt La Palma aber auch die (dltere) Insel La Gomera in
Frage. La Palma wiire dann viel spiiter erreicht worden, und danach, erneut von La
Gomera aus, die Insel Gran Canaria (Abb. 8c, lang-gestrichelten Pfeile). Aufgrund
der Ahnlichkeit von C. alluaudi (La Gomera) und C. alluaudi (Gran Canaria) wire
in diesem Fall zu postulieren, dass die Stammarten C und D, lange Zeit nachdem
die Stammart B La Gomera erreicht hat, zwei zeitlich gut getrennte, fast entgegen-
gesetzt gerichtete Ausbreitungen nach Nordwesten und nach Osten durchgefiihrt
hiitten. Vor allem die weite Ost-Ausdehnung von Calliphonides von La Gomera
nach Gran Canaria, mehr als 150 km Entfernung, stellt aber ein besonderes Problem
dar (auch fiir HoLzAPFEL & CANTRALLs Abfolge La Palma = La Gomera = Gran
Canaria).

3) Nicht zuletzt ist es schwierig, sich vorzustellen, dass ausgerechnet die
Stammpopulation von C. koenigi und Calliphonides (die Stammart B, von der
man annehmen muss, dass sie nach Abwanderung eines Teils immer noch die
Hauptmenge der Individuen enthielt) beim Ubergang in C. koenigi besonders
zahlreiche Apomorphien entwickelt haben sollte. Dariiber hinaus miissten stirker
divergente Entwicklungen — auf Teneriffa die Evolution von C. koenigi aus der
Stammart B, auf La Palma oder La Gomera die Entwicklung der Stammart B zur
Stammart C — jeweils in sehr dhnlichen Lebensridumen stattgefunden haben.

Untersucht man Alternativen zu der Hypothese von HOLZAPFEL & CANTRALL,
so kommt zum Beispiel die Moglichkeit einer primédren Besiedlung aller vier betrof-
fenen Kanarischen Inseln durch eine gemeinsame Stammart in Betracht. Dies ist
jedoch ebenfalls sehr unwahrscheinlich, da sich die gegeniiber C. koenigi abgelei-
teten Merkmale der Untergattung Calliphonides auf drei verschiedenen Inseln kon-
vergent herausgebildet haben miissten. Eine weitere Moglichkeit wire, dass die
Stammart A (parallel und unabhiingig von der Besiedlung Madeiras) vom afrikani-
schen Festland aus auch die Kanarischen Inseln erreicht hat — beginnend entweder
mit Gran Canaria oder mit Teneriffa (woraus sich unterschiedliche Folgeschritte
ergeben). Diese Alternative soll nicht weiter verfolgt werden, da die Divergenz von
C. koenigi und Calliphonides (s. oben, Punkt 3) auch hier keine Erkldarung findet.

Die Moglichkeit, dass sich zwei Arten (B1 und C1 in Abb. 8b, ¢) vom afrika-
nischen Festland aus auf die Kanarischen Inseln ausgebreitet haben — unabhingig
von der Besiedlung Madeiras durch eine Art Al — erscheint uns dagegen relativ un-
problematisch (gefiillte Pfeile in Abb. 8c¢). Im Fall von Calliphonides (Stammart
C1) wiren die Kanaren dann — zeitlich wohl nach dem Eintreffen von B1 auf Te-
neriffa — tiber Gran Canaria westwiirts von Insel zu Insel fortschreitend (jedoch unter
Aussparung von Teneriffa) besiedelt worden. Dies passt auf den ersten Blick zwar
nicht zu der grossen Ahnlichkeit von C. alluaudi auf Gran Canaria und La Gomera
und der stirkeren Divergenz von C. palmensis auf La Palma, kann jedoch z.B. durch

269



HANS KLAUS PFAU & BEATE PFAU

unterschiedlich grosse Ausgangspopulationen (besonders klein im extremen Wes-
ten) erkldrt werden. Moglicherweise wurden Gran Canaria, La Gomera und La
Palma innerhalb eines kurzen Zeitraums von C1 angeflogen — invasionsartig, durch
zahlreiche windverfrachtete Tiere. Das Fehlen eines Clines spricht fiir diese Mog-
lichkeit (etwa die gegeniiber C. alluaudi abrupt verringerte Silbenfrequenz bei C.
palmensis). Dass die Stammart C1 auf Teneriffa anscheinend nicht ansissig wurde,
stellt kein grundlegendes Problem dar, da der Stidwesten der Insel seit langer Zeit
(seit etwa 2—1 Millionen Jahren) durch die Canadas-Vulkane, und dann auch durch
den Teide-Pico Viejo-Komplex, von der nordlichen Lorbeerwaldregion abgegrenzt
war (vgl. ROTHE 1996).

Geht man von einer solchen drei-fachen “Knospung™ afrikanischer Arten (A1,
B1 und C1) zur Insel Madeira und zu den Kanarischen Inseln aus, so muss man an-
nehmen, dass diese Arten anschliessend auf dem Festland (im Zusammenhang mit
Verinderungen des Klimas und der Vegetation?) ausgestorben sind. Eine gezielte
Suche in Reliktgebieten steht jedoch noch aus.
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ZUSAMMENFASSUNG

Die Gesange von Calliphona koenigi (Teneriffa), C. palmensis (La Palma) und C. alluaudi (La Gome-
ra) werden beschrieben und den Gesiingen anderer Tettigoniinae (Tettigonia viridissma, T. cantans,
Amphiestris baetica) gegeniibergestellt. C. koenigi zeigt Verse, in welchen die Schliess-Silben in Zwei-
ergruppen angeordnet sind. Bei C. palmensis und C. alluaudi sind die Pausen zwischen den Silben
dagegen gleich; dies stellt moglicherweise eine Autapomorphie der Untergattung Calliphonides dar.
C. palmensis und C. alluaudi unterscheiden sich in der Silbenfrequenz: sie liegt bei C. alluaudi deut-
lich hoher. C. (Calliphona) koenigi zeigt gegeniiber C. (Calliphonides) palmensis und C. (Callipho-
nides) alluaudi betrichtliche morphologische Unterschiede (8 Cerci, ¢ Tergum X, Titillatoren,
Schrillleiste, Fliigel, Pronotum, ¢ Subgenitalplatte). Weitere Unterschiede zwischen den drei Arten
betreffen das Verhalten (Fliigel-Drohen bei C. koenigi, Abschreck-Stridulation bei C. palmensis, Flug-
fahigkeit bei C. alluaudi). Die bisher bekannte Verbreitung von C. palmensis auf La Palma wird durch
neue Fundorte erweitert. Die Art lebt (in ungefahr 350 bis 1120 m Hohe) in der Zone der Lorbeer-
wiilder, in einem Gebiet, das heute bereits stark verindert ist. Verschiedenes spricht dafiir, dass der
Lorbeerwald (v.a. die offenen Bereiche und Randgebiete) das urspriingliche Habitat aller drei Calli-
phona-Arten darstellt.

Verschiedene Hypothesen zur Evolution der Gattung Calliphona werden diskutiert. HOLZAPFEL &
CANTRALL vermuteten, dass eine Tettigonia viridissima-dhnliche Ursprungsart von Nordafrika aus
zuerst Madeira erreichte (wo sie sich zu Psalmatophanes barretoi entwickelte), und sich von dort aus
siidwirts auf die Kanarischen Inseln ausbreitete. Auf den Kanarischen Inseln sollen Teneriffa, La
Palma, La Gomera und Gran Canaria unter Bildung weiterer Arten nacheinander besiedelt worden
sein. Diese Hypothese steht zwar in Ubereinstimmung mit dem phylogenetischen System der Arten,
ist aber aus verschiedenen Griinden wenig wahrscheinlich. Aufgrund der grossen Unterschiede zwi-
schen Calliphona (Calliphona) und Calliphona (Calliphonides) ist z.B. anzunehmen, dass die beiden
Untergattungen lange Zeit getrennt waren; es ist aber wenig wahrscheinlich, dass nach dem Abwan-
dern eines Teils der Population von Teneriffa nach La Palma eine stark divergente Evolution (in sehr
dhnlichen Habitaten !) stattgefunden hat. Aus diesem Grund wird hier postuliert, dass Calliphona (Cal-
liphona), Calliphona (Calliphonides) und Psalmatophanes bereits auf dem afrikanischen Kontinent
existierten, bevor es (mehrfach-unabhingig) zu Einwanderungen auf den atlantischen Inseln gekom-
men ist. Auf den Kanarischen Inseln und Madeira hiitten demnach mehrere Vertreter einer in Afrika
vermutlich inzwischen ausgestorbenen Gruppe der Tettigoniinae bis heute iiberlebt.
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