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ZUSAMMENFASSUNG

Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit befasst sich mit der Embryonalentwicklung der beiden einheimischen
Feldheuschrecken Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus (Caelifera: Acri-
didae). Bearbeitet werden drei grole Themenkomplexe: Der Verlauf der Embryonal-
entwicklung (bzgl. Embryonalstadien und Entwicklungstypen), die Temperaturabhangigkeit
der Embryogenese (getrennt nach Vor- und Nachwinterruhe und nach Entwicklungstypen)
sowie der Larvenschlupf (bzgl. Schlupferfolg und Synchronisation). In einer Gesamtbetrach-
tung werden die Ergebnisse vor dem Hintergrund der Lebenszyklus-Strategie von Feldheu-
schrecken erortert.

Unter standardisierten Laborbedingungen wurden von August 1999 bis Juni 2002 drei
Versuche durchgefihrt, bei denen frisch abgelegte Ootheken unterschiedlichen Bebritungs-
programmen ausgesetzt wurden. Zu diesem Zweck wurde eine Laborzucht Gber vier Gene-
rationen (G | bis G IV) aufgebaut. Die einzelnen Versuche wurden mit folgendem Material
durchgefihrt: G Il (Ch. mon.: 566 Ootheken, Ch. alb.: 338 Ooth.), G lll (Ch. mon.: 724 Ooth.,
Ch. alb.: 570 Ooth.), G IV (Ch. mon.: 680 Ooth., Ch. alb.: 274 Ooth.).

Embryonalstadien, Entwicklungstypen

1. Die Embryonalentwicklung von der Ablage bis zum Larvenschlupf Iasst sich in einem
einheitlichen Entwicklungsschema mit 20 Stadien in 9 Phasen darstellen. Zur Unterschei-
dung der einzelnen Stadien werden neue Merkmale beschrieben.

2. Im Verlauf der Embryogenese zeigen beide Arten eine Entwicklungsruhe (Diapause), die
bei Ch. montanus im Entwicklungsstadium Va (Beginn der Katatrepsis) und bei Ch. albo-
marginatus im Stadium IVd (Ende der Mesentrepses) erfolgt.

3. Grundsatzlich kann die Embryonalentwicklung nach vier Entwicklungsmustern ablaufen:
Diapause-, Non-Diapause-, Subitan-Entwicklung, Uberliegen.

4. Diapause-Entwicklung stellt sich als Grundtypus der Embryonalentwicklung dar, sofern
der Embryo die Gelegenheit dazu bekommt, sich vor der Winterruhe bis zum Diapause-
Stadium zu entwickeln (prospektive Dormanz: obligatorische Diapause/ Parapause).

5. Wird das Diapause-Stadium vor der Winterruhe durch eine frihzeitige Kalteperiode
verfehlt, Uberwintert der Embryo in dem Stadium, das er erreichen konnte (konsekutive
Dormanz: Quieszenz). Die Besonderheit dieses Entwicklungstyps besteht darin, dass
sich die Embryonen nach der Winterruhe i.d.R. in einem Non-Diapause-Modus ohne Ent-
wicklungsruhe bis zum Larvenschlupf weiterentwickeln kdnnen.

6. Subitanentwicklung und Uberliegen stellen nur Ausnahmeerscheinungen dar (Subitan-
entwicklung nur bei Ch. montanus; Uberlieger bei beiden Arten).

7. Fur beide Arten lasst sich zeigen, dass Induktion oder Unterdrickung der Diapause
offenbar erst im Verlauf der Embryogenese auftreten, wobei die Bebrutungsgeschichte
der Eier Uber den Entwicklungsweg der Eier entscheidet, wahrend maternale Effekte
offenbar keinen oder nur einen untergeordneten Einfluss auf die Diapause haben.

8. Die Ergebnisse zu den Entwicklungstypen werden in einem ,Modell der embryonalen
Entwicklungsmuster” zusammengefihrt. Basierend auf drei Annahmen lassen sich mit
dem Modell alle vier Entwicklungstypen herleiten.

Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

1. Im Verlauf der Embryogenese zeigt sich eine erhebliche Abhangigkeit der Entwicklungs-
dauer von der Bebritungstemperatur: Je warmer die Temperatur desto schneller erfolgt
die Entwicklung.

2. Die Qqo-Werte erreichen in allen Phasen der Embryonalentwicklung im Temperatur-
bereich von 23,7-34,4 °C vergleichsweise niedrige Werte (Ch. mon.: QqovwR): 1,88;
Q1o(NWR): 2,28; Qqo(sUB): 2,01; Ch. alb: Q1o(vWR): 1,72; Q1o(NWR): 2,67).

3. Zwischen der Entwicklungsdauer (d) und der Temperatur (°C) besteht ein nicht-linearer
Zusammenhang (hochsignifikante Hyperbelfunktion fir NWR). Zwischen der Entwick-
lungsrate (1/d) und der Temperatur besteht ein linearer Zusammenhang (hochsignifi-
kante Geradengleichung fur VWR und NWR).
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ZUSAMMENFASSUNG

4. Zuden Entwicklungsnullpunkten (1) lasst sich zeigen, dass die untere Temperaturgrenze
im Verlauf der Embryonalentwicklung keinesfalls konstant ist und der t,(vwR) bei beiden
Arten deutlich unter ty (nwR) liegt (Ch. mon.: tovwr): 12,5 °C; tonwwr): 13,7 °C;
Ch. alb.: tovwr): 10,1°C; to(Nnwr): 16,0 °C).

5. Starke Hinweise bestehen dafir, dass der Entwicklungsnullpunkt innerhalb der VWR mit
fortschreitendem Entwicklungsstadium abnimmt (Ch. mon.: t, (I bis IVd): 17,2 °C bis
10,6 °C; Ch. alb.: ty (I bis IVc): 19,8 °C bis 10,8 °C). In der Diskussion wird dieser Effekt
als eine optimale Anpassung an saisonale Temperaturbedingungen im Verlauf der indi-
viduellen Lebensgeschichte angesehen.

6. Zu den Temperatursummen (K) lasst sich zeigen, dass sich der Warmebedarf in den
beiden groRen Phasen der Embryonalentwicklung (VWR, NWR) erheblich unterscheidet
und Kvwr) bei beiden Arten deutlich Uber Knwr) liegt (Ch. mon.: Kvwr): 312,1 Kd;
KnNwr): 124,3 Kd; Ch. alb.: Kivwr): 282,2 Kd; K(nwRr): 131,4 Kd). Bei der Subitanentwick-
lung von Ch. montanus betragt Ksus) 421,1 Kd.

7. Fur die gesamte Embryonalentwicklung besteht offenbar ein konstanter Zusammenhang
nach der Gleichung K(Ges) = Kivwr)*KNWR) = K(suB). Dabei kénnen Pradiapause-Embryo-
nen die fehlende Entwicklung nach der Winterruhe nachholen (Anstieg von K(NwR)).

8. Fir den Warmebedarf der Embryonalentwicklung wird das Modell eines ,Temperatur-
kontos® postuliert, bei dem zwei ,Unterkonten® fir die Entwicklung der Pradiapause
(VWR) und der Postdiapause (NWR) bestehen, wobei fehlende Temperaturbetrage nach
der WR ausgeglichen werden kdnnen.

Larvenschlupf

1. Der Schlupferfolg wird durch die Bebritungstemperatur nur marginal beeinflusst. Ledig-

lich an der unteren Temperaturgrenze (16,6 °C) erfolgt bei Ch. albomarginatus kein

Larvenschlupf (0% Larven/Eier). Ansonsten zeigt sich kein systematischer Temperatur-

effekt auf den Schlupferfolg (bzgl. befruchteter Eier: Ch. mon., Ch. alb.: 100% Schlupf).

Zwischen den Entwicklungstypen (D/ND) besteht kein Unterschied im Schlupferfolg.

Bezuglich der Synchronisation des Larvenschlupfs ergibt sich ein deutlicher Einfluss der

Bebritungstemperatur. Mit einem Anstieg der Temperatur wird das Schlupfgeschehen

verschiedener Gelege zunehmend synchronisiert (Ch. mon.: 16,6-34,4 °C: Schlupfperi-

ode von 27 auf 2 Tage; Ch. alb.: 20,1-34,4 °C: Schlupfperiode von 12 auf 2 Tage).

4. Zwischen den Entwicklungstypen (D/ND) bestehen erhebliche Unterschiede in der
Synchronisation des Larvenschlupfs. D-Larven schlliipfen synchron innerhalb weniger
Tage, wahrend ND-Larven spater und Uber einen Iangeren Zeitraum schlipfen.

5. Auf die Bedingungen im Freiland Ubertragen ist der Ablagetermin der Ootheken offenbar
der mafdgebliche Faktor fUr die spatere Terminierung des Larvenschlupfs im Folgejahr.

6. Innerhalb der einzelnen Gelege treten desynchronisierende Effekte Giberhaupt nicht oder
nur wesentlich undeutlicher zu Tage.

wn

Lebenszyklus-Strategien

Bezulglich der Lebenszyklus-Strategie der beiden Arten lassen die Ergebnisse eine aulieror-
dentliche Plastizitdt der Embryonalentwicklung erkennen, wodurch sich zwei getrennte
Entwicklungswege ergeben: Diapause-Entwicklung und Non-Diapause-Entwicklung. Dabei
bestimmt im Verlauf einer Fortpflanzungssaison allein der Ablagetermin der Oothek in
Verbindung mit den saisonalen Witterungsverhaltnissen nach welchem Entwicklungsmodus
sich ein Embryo entwickelt. Die Abwagung mdglicher Vor- und Nachteile dieser beiden
Entwicklungswege lasst aus Sicht der Larven und der Weibchen keine voneinander getrenn-
ten ,Teilstrategien® erkennen. Stattdessen wird eine umfassende Gesamt-Lebenszyklus-
Strategie gesehen, die sich aus einer Kombination von Diapause- und Non-Diapause-Ent-
wicklung sowie der iteroparen Fortpflanzung der Weibchen zusammensetzt.



1 EINLEITUNG

1 Einleitung

Lebenszyklus mitteleuropaischer Feldheuschrecken

Der Lebenszyklus mitteleuropaischer Feldheuschrecken (Acrididae) ist optimal auf die Saiso-
nalitdt des Jahreszeitenklimas abgestimmt. Dabei setzt die Dauer der Wachstums- und Fort-
pflanzungssaison die jahreszeitlichen Grenzen flir das Auftreten der drei groflen Lebensab-
schnitte: Embryonalphase, Larvalphase und Imaginalphase (vgl. Abbildung 1.1). Bei den
meisten einheimischen Acrididen erfolgt der Larvenschlupf im Verlauf der Monate Mai bis
Juli (DETZEL 1998). Nach dem Schlupf vollziehen die Larven eine mehrwochige Wachstums-
periode, wahrend der sich die Tiere wiederholt hauten. Die abschlieRende Imaginalhautung
markiert den Ubergang in den reproduktiven Lebensabschnitt einer Heuschrecke, der zu-
meist im Hochsommer beginnt (INGRISCH & KOHLER 1998). An einen mehrtagigen Reifungs-
prozess der inneren Geschlechtsorgange schlief3t sich die Eiablageperiode an, die mehrere
Wochen oder Monate andauern kann. Dabei zeigen die Weibchen einen iteroparen
Fortpflanzungsmodus (vgl. BEGON et al. 1998). Auf diese Weise werden sukzessive einzelne
Eipakete (Ootheken) mit mehreren Eiern produziert. Im Gegensatz dazu weisen semelpare
Arten nur eine einzige Reproduktionsphase auf. Begrenzt wird die Ablageperiode letztlich
durch das Altern der Tiere, durch ungtinstige Witterungsbedingungen im Spatherbst oder
aber vorzeitig durch Pradation. In den Eiern volizieht sich dann eine mehrmonatige Embryo-
nalentwicklung, die bei den einheimischen Arten stets eine Winterruhe beinhaltet, und im
Frihjahr durch den Schlupf der Pralarven abgeschlossen wird. Diese vermiformen Eilarven
hauten sich unmittelbar nach dem Schlupf zum ersten Larvenstadium. Ein solcher mono-
voltiner Lebenszyklus unterliegt in Mitteleuropa dem klimatischen Regime der Jahreszeiten
und erd6ffnet auf den ersten Blick nur wenig Spielraume fur Modifikationen.

Abbildung 1.1: Lebenszyklus einer mitteleuropaischen Feldheuschrecke
(Caelifera: Acrididae) (nach KIEL 2001)

Theorien zur Lebenszyklus-Strategie

Die meisten Theorien zur Lebenszyklus-Strategie von Feldheuschrecken basieren auf der
Reproduktionsleistung der Weibchen, wobei die Gesamtzahl Ootheken, die Gelegegréfle
und die EigroRe als die alles entscheidenden Parameter betrachtet werden (BELLINGER &
PIENKOWSKI 1985, BEGON & PARKER 1986, CLOTTON-BROCK 1988). Dabei wird als maf3geb-
liche SelektionsgréRe die potentielle Dauer der Reproduktionsphase angesehen (STEARNS
1976, DEARN 1977, MONK 1985, SiBLY & MONK, 1987, DINGLE et al. 1990). Vor diesem
Hintergrund wurden in den vergangenen Jahren zahireiche Untersuchungen mit Acrididen
durchgefuhrt, die sich primar mit dem reproduktiven Lebensabschnitt der Arten auseinander-
setzten (ATKINSON & BEGON 1987a, 1987b, DE SOUZA SANTOS & BEGON 1987, PARDO et al.
1995, KRIEGBAUM 1988, 1997, WILLOTT & HASSALL 1998, SAMIETZ 1998, TELFER & HASSALL
1999, REINHARDT & KOHLER 1999). Dabei blieb die Embryonalentwicklung jedoch in den
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1 EINLEITUNG

meisten Fallen unbericksichtigt, obgleich eine Heuschrecke den gréfRten Teil ihres Lebens
(65-80%) als Embryo im Ei verbringt. Wahrend sich Larvalentwicklung und Reproduktion ver-
gleichsweise einfach untersuchen lassen, stellt sich das Geschehen innerhalb eines Eis als
eine Art ,black box“ dar. Insofern stellt sich die Frage, was zwischen Eiablage und Larven-
schlupf im Verborgenen vor sich geht und welche Rolle die Embryonalentwicklung im
Lebenszyklus einer Feldheuschrecke spielt. Bezlglich der iteroparen Fortpflanzung in einer
engbegrenzten Fortpflanzungssaison kdnnten sich dabei die unterschiedlichen Ablage-
termine vor allem zum Ende einer Saison auf die Embryonalentwicklung auswirken.

Embryologie von Heuschrecken

In der Tat ist Gber die Embryologie von Heuschrecken verhaltnismaRig wenig bekannt. Die
ersten embryologischen Untersuchungen gehen auf WHEELER (1893) zurlick, dessen Ziel die
Systematisierung der verschiedenen Insekten-Ordnungen war. Bis in die 60er Jahre des 20.
Jahrhunderts wurden danach fir verschiedene Unterfamilien innerhalb der Acrididae einzel-
ne Entwicklungsphasen morphologisch beschrieben (z.B. SLIFER 1932, ROONWAL 1936,
1937, STEELE 1941, SALT 1949, MATHEE 1951, BODENHEIMER & SHULOV 1951, KUCUKEKSI
1964, HORN 1966). Aus diesen Erkenntnissen entwickelten CHAPMAN & WHITHAM (1968)
schlieBlich ein Entwicklungsschema fir die Acridoidea, das in seiner allgemeinen Form noch
heute Gultigkeit besitzt. Erste 6kologische Untersuchungen zur Embryogenese von Acrididen
wurden bereits seit den 30er Jahren des 20. Jhds insbesondere an ,Schadlingen“ vorgenom-
men, um Uber die Kenntnis der Embryogenese einen geeigneten Zugang zur Bekampfung
von Heuschreckenplagen zu erlangen (z.B. JHINGRAN 1947, BODENHEIMER & SHULOV 1951,
SHULOV & PENER 1959). Spater wurden vor allem gezielte 6kologische Untersuchungen zum
Einfluss verschiedener Umweltfaktoren (u.a. Feuchte, Temperatur, Pradation) auf die Eient-
wicklung und den Larvenschlupf vorgenommen (u.a. PICKFORD 1966, INGRISCH 1983a,
1983b, WINGERDEN et al. 1991, SHAH et al. 1998). Aus den vergangenen Jahren liegen je-
doch nur wenige aktuelle Untersuchungen vor, die sich detailliert mit der Embryonalentwick-
lung als Bestandteil des Lebenszyklus von Feldheuschrecken auseinandersetzen (CHERRILL
1987, BRUCKHAUS 1992, BROZOWSKI 2000, QUESADA-MORAGA & SANTIAGO-ALVAREZ 2000).

Dormanz

Ein wesentliches Element im Lebenszyklus von Insekten der gemafigten Klimazonen stellt
die Dormanz dar (TAUBER et al. 1986, DANKS 1987, MULLER 1992). Hierbei handelt es sich
um eine Phase der Entwicklungsruhe, die zur Uberbriickung unginstiger Umweltbedingun-
gen auftreten kann. Bei mitteleuropadischen Feldheuschrecken tritt eine solche Entwicklungs-
ruhe wahrend der Embryogenese im Verlauf des Winters auf. Dabei wird als Dormanzform
eine obligatorische Diapause als Parapause angenommen (KOHLER 1983, 1991). Der Begriff
,Diapause“ wurde von WHEELER (1893) fur eine Ruhephase des Embryos vor dessen
vollstandiger Rotation am Eipol (Blastokinese) gepragt, so dass es sich urspriinglich um
einen embryologischen Terminus handelte. HENNEGUY (1904) weitete den Begriff aus und
bezeichnete jegliche Entwicklungshemmung wahrend der Ontogenese eines Tieres als Dia-
pause. Spatere Autoren modifizierten den Begriff weiter, indem sie die Entwicklungs-
hemmung mit der Uberdauerung ungiinstiger Umweltverhaltnisse in Verbindung brachten
(z.B. BODINE 1925, SLIFER 1932, 1958, ANDREWARTHA 1943, 1952). In diesem Sinne definiert
MULLER (1992) die Diapause als eine prospektive Dormanzform, die bereits vorsorglich, noch
unter glnstigen Umweltbedingungen einsetzt. Sofern die Entwicklungsruhe ohne ein exo-
genes Umweltsignal ausgeldst wird, handelt es sich nach MULLER um eine Parapause —
andernfalls um eine Eudiapause. In beiden Fallen ist die Ruhephase an ein artspezifisches
Entwicklungsstadium gebunden, und kann nur durch vorherige Kalteeinwirkung wieder
beendet werden. Im Fall der Acrididen tritt die Diapause im Verlauf der Embryogenese im
Umfeld der Blastokinese auf (UVAROV 1966, INGRISCH & KOHLER 1998). Nach einer mehr-
wochigen Kaltephase, die sich unter natirlichen Bedingungen im Winter vollzieht, wird die
Entwicklungshemmung aufgehoben, so dass die Embryonalentwicklung im zeitigen Frihjahr
bis zum Larvenschlupf fortgesetzt werden kann (INGRISCH & KOHLER 1998). Im Gegensatz
zur obligatorischen Diapause stellt die Quieszenz eine vollig andere Entwicklungsruhe dar.
Bei der Quieszenz handelt es sich nach MULLER (1992) um eine konsekutive Dormanzform,
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1 EINLEITUNG

die in jedem beliebigen Entwicklungsstadium als sofortige Reaktion auf unglinstige Witte-
rungsverhaltnisse einsetzt und bei einer Verbesserung der Verhaltnisse sofort wieder endet.
In der Literatur werden im Fall der Diapause-Entwicklung die Embryonalphasen vor und nach
der Winterruhe als Pradiapause bzw. als Postdiapause bezeichnet. Im Rahmen dieser Unter-
suchung werden beide Phasen, unter Berlcksichtigung méglicher Quieszenz-Erschei-
nungen, allgemeiner als Vorwinterruhe (VWR) und Nachwinterruhe (NWR) definiert.

Flexibler Lebenszyklus

Aufgrund der jahreszeitlichen Eingrenzung und durch die obligatorische Diapause scheint
der Lebenszyklus von Feldheuschrecken wie in ein Korsett eingeschnirt zu sein. Tatsachlich
aber stellt sich der Lebenszyklus unter natlirlichen Bedingungen oftmals wesentlich flexibler
dar. In diesem Zusammenhang betonen HODEK & HODKOVA (1989), dass zwischen verschie-
denen Arten, aber auch innerhalb einer Art eine Vielzahl unterschiedlicher Entwicklungs-
moglichkeiten bis zum Abschluss der Embryonalentwicklung bestehen kdnnen. So Iasst sich
bei Acrididen neben der ,Diapause-Entwicklung® (D) regelmafig auch eine diapausefreie
»Subitanentwicklung® (SUB) feststellen (INGRISCH & KOHLER 1998). In der englischsprachigen
Fachliteratur wird Subitanentwicklung als ,nondiapause development® bezeichnet. Die
potentielle Fitness, die sich durch die Subitanentwicklung ergibt, halt GROETERS (1994) fur
ausgesprochen hoch, da im Extremfall eine zweite Generation im Verlauf einer Saison
eingeschoben werden kann, wahrend alle anderen Individuen zeitgleich im Diapause-
Stadium verweilen. Weiterhin scheint auch das Erreichen des Diapause-Stadiums vor dem
Winter keine zwingende Voraussetzung fur eine erfolgreiche Embryonalentwicklung zu sein.
So konnte TANAKA (1992) bei Populationen von Locusta migratoria in Japan feststellen, dass
im Spatherbst abgelegte Eier das Diapause-Stadium nicht erreichen, dennoch Uberwintern
und im Frahjahr schlipfen konnten. Eine ahnliche Erscheinung bei frihzeitig Gberwinternden
Eiern fanden u.a. auch GROETERS 1994 flr Caledia captiva in Sudostaustralien, CHERRILL &
BEGON (1991) flr Chorthippus brunneus in Nordwest-England sowie WINGERDEN et al.
(1993) fr Chorthippus biguttulus in den Niederlanden. Bislang existieren keine Untersuchun-
gen, die sich mit dem im Rahmen dieser Untersuchung als ,Non-Diapause-Entwicklung®
(ND) bezeichneten Phanomen ausfihrlich auseinandersetzen. WINGERDEN et al. (1993)
konnten bei Ch. biguttulus aulierdem einen anderen Extremfall der unvollstandigen Pra-
diapause-Entwicklung feststellen. So zeigte sich bei nur kurz angebriteten oder bei sofort
nach der Ablage eingekihlten Eiern, dass eine zweite Winterruhe fur einen erfolgreichen
Larvenschlupf erforderlich war. Ahnliche Beobachtungen konnte auch BRUCKHAUS (1992) bei
drei einheimischen Chorthippus-Arten machen. Dieses selten beschriebene Phdnomen der
zweifachen Uberwinterung wird von INGRISCH & KOHLER (1998) als ,Uberliegen“ (UB)
bezeichnet. Grundsatzlich zeigen diese Beispiele, dass der Lebenszyklus trotz fester klimati-
scher oder entwicklungsbiologischer Rahmenbedingungen einen gewissen Spielraum fir
Modifikationen zulasst, was bislang jedoch nur fragmentarisch untersucht wurde.

Einfluss von Umweltfaktoren

Grundsatzlich wirkt eine Vielzahl unterschiedlicher Umweltfaktoren auf die Embryonalent-
wicklung ein. Dabei muss der mafgebliche Einfluss des Temperaturfaktors als treibende
Kraft flr alle biologischen Entwicklungsprozesse und das Wachstum von Organismen her-
vorgehoben werden. Dass niedrige Temperaturen Wachstumsprozesse verhindern oder
verzdgern, wohingegen hohe Temperaturen die Entwicklung begunstigen, ist fur zahllose
Tier- und Pflanzenarten immer wieder belegt worden (KUHNELT 1970, WIESER 1973, PRECHT
et al. 1973, TISCHLER 1993). Untersuchungen zum Warmebedarf der Embryogenese von
Acrididen ergaben eine hohe Korrelation zwischen dem Stand der Embryonalentwicklung
und der Bebrutungsdauer (SLIFER 1932, BODENHEIMER & SHULOV 1951, HORN 1966). Bezlg-
lich der Entwicklungsgeschwindigkeiten von Wachstumsprozessen konnte fur zahlreiche
Insekten nachgewiesen werden, dass die Entwicklungsrate in einem mittleren Temperatur-
bereich direkt proportional von der Temperatur abhangt (STINNER et al. 1974, LOGAN et al.
1976, KRAMER et al. 1991, LACTIN et al. 1995). Zu den Parametern, mit denen sich tempera-
turabhangige Entwicklungsprozesse charakterisieren lassen, zahlen der Entwicklungsnull-
punkt (tp), die Temperatursumme (K) sowie der Qqo-Wert (TISCHLER 1993, PENZLIN 1996).
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1 EINLEITUNG

Far mitteleuropaische Acrididen gibt es erstaunlich wenige Untersuchungen, die sich mit der
Temperaturabhangigkeit und dem Warmebedarf der Embryogenese detailliert auseinander-
setzen. Umfangreichere Angaben zur Postdiapause-Entwicklung finden sich bei SANGER
(1974), WINGERDEN et al. (1991) und BRUCKHAUS (1992). Allerdings sind keine Untersuchun-
gen bekannt, die sich ausfuhrlich mit dem Warmebedarf wahrend der Vorwinterruhe (Pradia-
pause) beschaftigen. Insofern lasst sich bislang fur keine Art eine Gesamtbilanz des Warme-
bedarfs und der Temperaturabhangigkeit wahrend der Embryonalentwicklung angeben.

Neben der Temperatur kdnnen noch weitere Umweltfaktoren auf die Embryonalentwicklung
einwirken. Insbesondere der Wasserhaushalt der Eier stellte sich als ein bedeutender Para-
meter fir die Eientwicklung von Acrididen heraus (z.B. SALT 1949, 1952, SLIFER 1958, MORI-
ARITY 1969b, 1969c, 1970, INGRISCH 1983a, 1983b). Dabei scheint sich die artspezifische
Trockenresistenz der Eier u.a. auf die 6kologische Einnischung der Arten in trocken-warmen
oder feucht-kalten Lebensrdumen auszuwirken (INGRISCH 1983a, 1983b). Zahlreiche Unter-
suchungen setzten sich auch mit der Steuerung der Embryonal-Diapause durch verschiede-
ne Umweltfaktoren auseinander (SAUNDERS 1982, TAUBER et al. 1986, DANKS 1987, MULLER
1992). Diesbezuglich konnte innerhalb der verschiedenen Insektenordnungen belegt werden,
dass eine Vielzahl an Steuerungsmechanismen Uber Induktion, Erhalt und Beendigung der
Embryo-Diapause entscheiden kdnnen. So erwies sich bei bivoltinen Arten mit einer fakulta-
tiven Diapause die Photoperiode oftmals als der maligebliche Faktor bei der Auslésung der
Diapause (BECK 1980, DANKS 1987), wobei in diesen Fallen das Ausbleiben oder Auftreten
einer Diapause einer maternalen Kontrolle unterliegt. In diesem Zusammenhang wird die
Photoperiode als ein bestandiger Indikator fur den Wechsel der Jahreszeiten angesehen,
was im Vergleich zu kurzfristig schwankenden Umweltfaktoren, wie Temperatur, Feuchte
oder Nahrung eine zuverldssigere saisonale Steuerung der Diapause ermdglichen soll
(DANKS 1987, MULLER 1992). Insofern stellt die Photoperiodik bei diesen Arten einen der
bedeutendsten Umweltfaktoren bei der phanotypischen Auspragung ihres Lebenszyklus dar.

Larvenschlupf

Alle zuvor genannten Umweltfaktoren, die im Verlauf der Embryogenese direkt oder indirekt
Einfluss nehmen, haben an einer Stelle des Lebenszyklus demographische Auswirkungen
zur Folge: Beim Larvenschlupf o6ffnet sich die ,black box“, so dass die verschiedenen
Umwelteinflisse im Zusammenspiel mit den méglichen Entwicklungswegen durch variable
Schlupfzeitpunkte sichtbar werden. So zeigte sich bei Freilandversuchen zur Abundanz-
dynamik der hier untersuchten Arten, dass eine frihe Wiesenmahd zu einem vorgezogenen
Schlupftermin fuhrt, was allein mit den héheren Bodentemperaturen der frih gemahten
Flachen zusammenhing (KIEL 2000). Grundsatzlich erscheint das Timing des Schlupfgesche-
hens fir Insekten einer saisonalen Umwelt von zentraler Bedeutung. Das Auftreten bestimm-
ter Entwicklungsstadien, in denen spezielle Ressourcen flir Wachstum, Entwicklung und
Reproduktion aufgenommen werden, sollte optimal mit der Verfligbarkeit dieser Ressourcen
zusammenfallen (TAUBER et al. 1986). Zu frihes Schllipfen kann dazu fuhren, dass Larven
einer ungunstigen Witterung ausgesetzt werden. Zu spates Schlipfen reduziert dagegen die
verfugbare Zeit fir Wachstum und Reproduktion (PICKFORD 1960, WALL & BEGON 1987). In
diesem Zusammenhang ergeben sich durch die Existenz eines Diapause-Stadiums erheb-
liche Konsequenzen fur den Lebenszyklus einer Art. Durch die Diapause erfolgt eine starke
Synchronisation des Larvenschlupfs, so dass der gesamte Lebenszyklus entsprechend der
saisonalen Klimaschwankungen optimal in die Wachstums- und Fortpflanzungssaison einge-
passt wird (TAUBER et al. 1986, DANKS 1987, MULLER 1992). Sowohl die Lage des Diapause-
Stadiums, als auch die Feinabstimmung von Induktion und Beendigung der Diapause dirften
deshalb ein wesentlicher Bestandteil der Lebenszyklus-Strategie eines Organismus sein
(BRADSHAW 1986, DINGLE 1986). CARRIERE et al. (1996) gehen davon aus, dass das entspre-
chende Diapause-Stadium noch vor dem Wintereinbruch erreicht werden muss, denn eine
verschobene Postdiapause-Entwicklung wiirde indirekt die Fithess reduzieren. Hier stellt sich
die Frage, inwiefern sich die potentielle Flexibilitdt in den embryonalen Entwicklungswegen
(s.0.) auRerhalb einer Diapause-Entwicklung auf das Timing des Larvenschlupfs und den
Schlupferfolg auswirken wirde.



2 FRAGESTELLUNGEN

Bedeutung der Embryologie

Insgesamt wird deutlich, dass die Embryonalentwicklung im Lebenszyklus von Feldheu-
schrecken offenbar eine herausragende Rolle fir das Timing des Larvenschlupfs und damit
fur die Abundanzdynamik der Populationen spielt. Daher besteht das dringende Bedurfnis,
die bislang nur geringen Kenntnisse Uber die Embryologie dieser Insektengruppe weiter
voranzubringen. Bedeutung hétte dies zum einen fur die zukinftige Entwicklung und Uber-
prufung okologischer Theorien zur Evolution von Lebenszyklus-Strategien. Diesbezuglich
liefern Versuche von CHERRILL & BEGON (1991), TANAKA (1992) und GROETERS (1994) erste
Hinweise daflr, dass eine flexible Embryonalentwicklung in Bezug auf saisonale Umweltan-
derungen eine potentiell erhdhte Fitness bedeutet. Weiterhin durften verbesserte Kenntnisse
der Embryonalentwicklung von Feldheuschrecken auch aus 6konomischer Sicht von Interes-
se sein. Angesichts der verheerenden Auswirkungen von Heuschreckenplagen auf dem afri-
kanischen, amerikanischen und australischen Kontinent sollte die Modellierung der Popula-
tionsdynamik von Schadlingen in Zukunft verstarkt auf dem Verstandnis der Embryogenese
aufbauen. Hierzu finden sich erste Ansatzpunkte bei BERRY (1995), BERRY et al. (1995),
FISHER et al. (1996, 1999) sowie CARTER et al. (1998), deren computergestitzten Popula-
tionsmodelle von nordamerikanischen Getreideschadlingen auf der Grundlage embryologi-
scher Kenntnisse erstellt wurden. Nicht zuletzt durften sich durch vertiefende Einlicke in die
Embryologie von gefahrdeten Arten vollig neue Aspekte fur das Naturschutzmanagement
ergeben. In diesem Zusammenhang sei darauf hingewiesen, dass in den vergangenen
Jahren Heuschrecken verstarkt auch als Bioindikatoren zur Beurteilung von Lebensraum-
veranderungen eingesetzt wurden (SCHMIDT & SCHLIMM 1984, KRIEGBAUM 1989, FRICKE &
V.NORDHEIM 1992, KLEINERT 1992, KIEL 1999b). Vor diesem Hintergrund erfolgte auch die
Auswahl der beiden untersuchten Arten. Mit dem Sumpfgrashupfer (Chorthippus montanus)
und dem Weillrandigen Grashupfer (Chorthippus albomarginatus) wurden zwei Arten unter-
sucht, die hauptsachlich in Feuchtwiesen vorkommen. Beide Arten bieten sich als Zielarten
des Feuchtwiesenschutzes an, mit denen der Erfolg von Pflege- und Entwicklungskonzepten
wirkungsvoll Uberpruft werden kann (KIEL 2001).

2 Fragestellungen

Aus den zuvor dargestellten Uberlegungen ergibt sich als (ibergeordnete Hauptfrage, welche
Rolle die Embryonalentwicklung von Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus
im Lebenszyklus der beiden Arten spielt.

Die operationalisierten Fragestellungen lassen sich in drei grofde Themenkomplexe gliedern:
Verlauf der Embryonalentwicklung, Temperatureinfluss und Larvenschlupf. Zunachst soll
geklart werden, wie die Embryonalentwicklung grundsatzlich verlauft und welche unter-
schiedlichen Entwicklungswege im Verlauf der Embryogenese auftreten kdnnen. Dabei soll
auch die genaue Lage des Diapause-Stadiums festgestellt werden. Der zweite Teil der
Untersuchung widmet sich der Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung (Entwick-
lungsdauer, t5, K, Qqo-Wert). Dabei orientieren sich die Teilfragen an den beiden grolen
Phasen der Embryonalentwicklung (VWR, NWR) sowie an den mutmallichen Entwicklungs-
typen (D, SUB, ND, UB). In diesem Zusammenhang wird auch die Bedeutung des Ablageter-
mins der Ootheken ndher untersucht, da die iteropare Fortpflanzung der Weibchen Auswir-
kungen auf die Embryonalentwicklung erwarten |asst. Der Larvenschlupf stellt als Abschluss
der Embryonalentwicklung ein eigenstandiges Thema dar, das beziiglich des Schlupferfolges
und der genauen Terminierung des Schlupfgeschehens der Larven eine gesonderte Betrach-
tung verdient. Dabei soll auch die Synchronisation des Larvenschlupfs gezielt untersucht
werden. Prinzipiell sollen bei allen drei Themenkomplexen mdgliche Unterschiede zwischen
den beiden Arten herausgearbeitet und auf ihre Relevanz fir das Vorkommen im natlrlichen
Lebensraum beurteilt werden. In einer abschlieRenden Betrachtung soll schlie3lich bilanziert
werden, wie sich die Ergebnisse in die theoretischen Vorstellungen von der Lebenszyklus-
Strategie mitteleuropaischer Feldheuschrecken einfligen.
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2 FRAGESTELLUNGEN

Die hier vorliegende Untersuchung ist Teil eines umfassenden Forschungsprojektes, bei dem
der gesamte Lebenszyklus von Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus
detailliert aufgedeckt werden soll (KIEL 2001). In diesem Rahmen wurden bislang sieben ver-
schiedene Diplom- und Staatsexamensarbeiten durchgefihrt bzw. begonnen (KIEL (1999a),
MORCHNER (2002), STAUDACHER (2002), KLEINEMENKE (2002 i.V.), HARAZIM (2003 i.V.),
SCHMIDT (2003 i.V.) und GORNY (2003 i.V.)).

Operationalisierte Fragestellungen

|. Embryonalentwicklung allgemein

1. Embryonalstadien

a.) Welche embryonalen Entwicklungsstadien lassen sich unterscheiden, und wie lassen
sich diese morphologisch charakterisieren?

b.) Welches Entwicklungsstadium lasst sich als Diapause-Stadium diagnostizieren?

2. Entwicklungstypen

a.) Welche unterschiedlichen Entwicklungstypen lassen sich feststellen?

b.) Wie ist die prozentuale Verteilung der Entwicklungstypen?

c.) Welche Faktoren lassen einen Einfluss auf die Haufigkeit der Entwicklungstypen erken-
nen (maternale Effekte, Ablagetermin, Bebritungstemperatur, Bebritungsdauer)?

Il. Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

3. Embryonalentwicklung der Vorwinterruhe (VWR: Ablage bis Winterruhe)

a.) Welchen Einfluss haben die Bebritungsdauer und die Bebritungstemperatur auf den
Entwicklungsstand (Stadien) der VWR-Entwicklung?

b.) Welchen Einfluss hat die VWR-Entwicklung auf die Dauer der NWR-E ntwicklung?

c.) Wie lasst sich die VWR-Entwicklung bzgl. der Parameter t;, K, Qo charakterisieren?

4. Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe (NWR: Winterruhe bis Schlupf)

a.) Welchen Einfluss hat die Bebritungstemperatur auf die Dauer der NWR-Entwicklung?
b.) Welchen Einfluss hat der Ablagetermin der Oothek auf die Dauer der NWR-E ntwicklung?
c.) Wie lasst sich die NWR-Entwicklung bzgl. der Parameter ty, K, Q4o charakterisieren?

5. Subitanentwicklung (SUB)

a.) Welchen Einfluss hat die Bebritungstemperatur auf die Dauer der Subitanentwicklung?

b.) Wie lasst sich die Subitanentwicklung bzgl. der Parameter ty, K, Q1o charakterisieren?

6. ,Uberliegen* (UB)

a.) Welchen Einfluss hat der Ablagetermin der Oothek auf den prozentualen Anteil ,lber-
liegender Embryonen?

lll. Larvenschlupf

7. Schlupferfolg

a.) Welchen Einfluss hat die Bebrutungstemperatur (NWR) auf den Schlupferfolg?

b.) Wie grol} ist der prozentuale Restanteil nicht geschllpfter, aber schlupfreifer Embryonen
je Oothek?

c.) Welchen Einfluss hat der Entwicklungstyp (D/ND) auf den Schlupferfolg?

8. Synchronisation des Larvenschlupfs Uber unterschiedliche Gelege
a.) Welchen Einfluss haben die Bebritungstemperatur (NWR) und der Entwicklungstyp
(D/ND) auf die Synchronisation des Larvenschlupfs zwischen Ootheken?

9. Synchronisation des Larvenschlupfs innerhalb der Gelege
a.) Welchen Einfluss haben die Bebritungstemperatur (NWR) und der Entwicklungstyp
(D/ND) auf die Synchronisation des Larvenschlupfs von Geschwisterlarven?
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3 MATERIAL 3.1 Beschreibung der Arten

3 Material
3.1 Beschreibung der Arten

3.1.1 Chorthippus montanus

Der Sumpfgrashipfer (Chorthippus montanus (CHARPENTIER, 1825)) gehdrt der Unterfamilie
der Grashipfer (Gomphocerinae) an, der gréfdten einheimischen Unterfamilie der Heu-
schrecken. Ch. montanus ist holarktisch verbreitet (HARz 1960). Das Verbreitungsgebiet
erstreckt sich vom Nordwesten Spaniens bis nach Finnland (68° n.Br.) sowie im Osten Uber
den Balkan und den europaischen Teil Russlands bis in die Mongolei und weiter bis nach
Kamtschatka (HARz 1975). In Nordrhein-Westfalen ist die Art zerstreut verbreitet. Sie kommt
dort sowohl in der Westfalischen Bucht als auch im Bergland vor (AK HEUSCHRECKEN NRw
1994) und gilt als stark gefahrdete Art (VOLPERS et al. 1999). Im Kreis Gutersloh (NRW)
wurde die Art im Jahr 1991 in zehn von 13 Feuchtwiesenschutzgebieten nachgewiesen
(FULLER 1992).

Ch. montanus gilt als hygrophile Art (MARCHAND 1953, HARZ 1960, ROBER 1970, OSCHMANN
1973, HARz 1975, FROEHLICH 1994), die auf nasse Lebensrdume angewiesen ist. Die Art
besiedelt Feuchtwiesen und -weiden, Grabenrander, Seggenrieder, Feuchtheiden sowie
sumpfige Ortlichkeiten und Moorgebiete (HARZ 1960, KALTENBACH 1963, OSCHMANN 1969,
SCHMIDT & BAUMGARTEN 1973, SCHMIDT & SCHLIMM 1984, LORz & CLAUSNITZER 1988,
RASPER 1990, DETZEL 1991, RETZLAFF & ROBRECHT 1991, KLEINERT 1992, THOMAS et al.
1993, FROEHLICH 1994, DETZEL 1998, KIEL 1999a). In diesem Sinn konnte BRINKMANN (1991)
eine eindeutige Praferenz fuUr Standorte mit einer hohen Bodenfeuchte feststellen. Die
Hygrophilie der Art dirfte vor allem in dem grof3en Feuchtebedarf der Eier begriindet sein
(INGRISCH 1983b). Demgemal besteht auch fur die Wahl der Eiablageplatze der Weibchen
eine eindeutige Praferenz flur feuchte bis nasse Substrate (KORN-KREMER 1963, INGRISCH &
BOEKHOLT 1982).

Sowohl Mannchen als auch Weibchen sind in der Regel micropter bis brachypter, d.h. es
handelt sich um flugunfahige Formen, bei denen die Elytren lediglich bis zur Abdomenmitte
reichen oder maximal das Abdomen etwas Uberragen. Die Mannchen erreichen eine Korper-
lange von 13-16,2 mm mit einer Elytren-Lange von 8,8-12,4 mm. Bei den deutlich groeren
Weibchen (16,7-25 mm) werden die Elytren lediglich 7,7-13 mm lang. Die Alae sind bis zur
Flugunfahigkeit verkirzt. Sie werden bei den Mannchen 5-9,4 mm und bei den Weibchen nur
5-6 mm lang. Selten treten bei Ch. montanus auch holoptere Formen mit vollstdndig
ausgebildeten Elytren und Alae auf (HARZ 1960).

Abbildung 3.1: Chorthippus montanus, Mannchen
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3.1.2 Chorthippus albomarginatus

Der WeilRrandige Grashupfer (Chorthippus albomarginatus (DE GEER, 1773)) ist ebenfalls ein
Vertreter der Gomphocerinae. Ch. albomarginatus ist holopaldarktisch verbreitet (HARz
1960). Das Verbreitungsgebiet reicht von Nordspanien bis in den ndrdlichen Teil Europas
nach Mittelschweden und Finnland (bis zum 64° n.Br.) und Richtung Osten Uber den Balkan
und den europaischen Teil Russlands bis nach Westsibirien und Nordkasachstan (HARZz
1975). In Nordrhein-Westfalen ist die Art Uberwiegend im Flachland liickig verbreitet. Wenn
sie vorkommt, dann oft in groRen Bestdanden (AK HEUSCHRECKEN NRw 1994). Im Kreis
Gutersloh wurde Ch. albomarginatus im Jahr 1991 in zwoIlf von 13 Feuchtwiesenschutz-
gebieten nachgewiesen (FULLER 1992). Fir den Nachbarkreis Paderborn konnte die Art nur
in der Westfalischen Bucht nachgewiesen werden (BRINKMANN 1991).

Zur Habitatbindung liegen fur Ch. albomarginatus in der Literatur sehr unterschiedliche
Angaben vor. Einige Autoren bezeichnen die Art uneingeschrankt als hygrophil (ROBER
1951, HARZ 1960, SCHIEMENZ 1964, OSCHMANN 1973, DJN 1991). MARCHAND (1953) schatzt
Ch. albomarginatus nur als gemafigt hygrophil ein, und fir HARzZ (1975) sowie DETZEL
(1998) ist die Art lediglich mesophil bis leicht hygrophil. Tatsachlich ist Ch. albomarginatus in
sehr unterschiedlichen Lebensraumen anzutreffen. Uberwiegend werden wechselfeuchte bis
feuchte Wiesen und Weiden sowie Wiesenmoore besiedelt (ZACHER 1917, ROBER 1951,
BRINKMANN 1991, THOMAS et al. 1993). Allerdings konnten auch zahlreiche Vorkommen auf
Trockenrasen und trockenen Wiesen sowie Wegrandern belegt werden (KALTENBACH 1963,
SCHIEMENZ 1969, SCHMIDT & SCHLIMM 1984, BASTIAN et al. 1990, RASPER 1990, BRINKMANN
1991, WALLASCHEK 1996, KIEL 1999a). Bezlglich der Lebensraumanspriche liegt in jedem
Fall ein deutlicher Unterschied zu der uneingeschrankt hygrophilen Art Ch. montanus vor, da
die Eier von Ch. albomarginatus eine relativ grolde Trockenresistenz aufweisen (INGRISCH
1983b).

Beide Geschlechter von Ch. albomarginatus sind hypomacropter bis holopter, d.h. es handelt
sich um flugfahige Formen, bei denen die Flugorgane die Abdomenspitze gerade erreichen
oder diese sogar deutlich tberragen (HARz 1960). Die Mannchen werden 13-15 mm lang mit
einer Elytren-Lange von 9,5-14 mm. Die Weibchen werden mit 18-22,5 mm Korperlange
deutlich gréRer als die Mannchen und sind dabei auch mit entsprechend grofReren Elytren
ausgestattet (13-20 mm). Elytren und Alae sind bei beiden Geschlechtern immer vollstandig
ausgebildet und in etwa gleich lang.

Abbildung 3.2: Chorthippus albomarginatus, Mannchen (Foto: Ch. Venne)
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3.2 Laborzucht

3.2.1 Herkunft und Historie der Laborpopulationen

Die im Rahmen der Untersuchung verwendeten Versuchstiere stammen aus einer Labor-
zucht, die ab Juli 1999 im Gelande der Verhaltensforschung (VHF) der Universitat Bielefeld
aufgebaut wurde. Die Stammpopulation (G 1) der Tiere kommt urspringlich aus dem Vers-
molder Bruch, einem Feuchtwiesenschutzgebiet, das etwa 2 km suddstlich der Stadt Vers-
mold (Kreis Gutersloh/ Nordrhein-Westfalen) gelegen ist (8° 10° 6.L./ 52° 01° n.Br.; TK
1:25.000, Blatt 3914 Versmold/ Blatt 3915 Bockhorst; Gaul3-Kriger-Koordinaten: 3443/
5765). Das Ausgangsmaterial der G |-Population bestand bei beiden Arten jeweils aus etwa
60 Weibchen und 60 Mannchen, die als frisch gehautete Imagines von einem zusammen-
hangenden Wiesenkomplex im Nordosten des Versmolder Bruchs enthommen wurden
(Untersuchungsflachen 6-9, vgl. KIEL 1999a). Pflanzensoziologisch betrachtet kdnnen diese
Wiesenflachen als Molinietalia-Fragmentgesellschaften eingestuft werden (BIOLOGISCHE
STATION GUTERSLOH/BIELEFELD E.V. 1997). Bei einer mittleren Feuchtezahl von 6,5 bis 6,7
zeigt der von Frische- und Feuchteanzeigern gepragte Pflanzenbestand das Vorkommen
mittelfeuchter bis gut durchfeuchteter Béden an. Im Verlauf der Jahre 1999 bis 2002 liel3en
sich aus dieser Stammpopulation drei aufeinander folgende Generationen (G Il bis G V)
zichten. Eine Auffrischung der Laborpopulationen mit neuem Material aus dem Freiland war
nicht erforderlich. In Tabelle 3.1 findet sich flir beide Arten eine Auflistung der Gesamtzahl
abgelegten Ootheken und Eier, der geschliipften Larven und der im Rahmen der Laborzucht
und der Versuche verwendeten Imagines der vier Generationen.

Tabelle 3.1: Gesamtzahl der Ootheken, Eier, Larven und Imagines der Laborpopulation
(Generationen G | bis G IV)

a.) Chorthippus montanus

Generation Ootheken Eier (abgelegt) Larven Imagines
(abgelegt) (geschliipft) (verwendet)
Mannchen Weibchen
Gl (1999) k.A. k.A. k.A. 62 63
Gl (1999/2000) 566 3630 2710 139 130
Gl (2000/2001) 1163 6789 828 177 156
G IV (2001/2002) 1450 4594" 3267" kA." kA"
b.) Chorthippus albomarginatus
Generation Ootheken Eier (abgelegt) Larven Imagines
(abgelegt) (geschliipft) (verwendet)
Mannchen Weibchen
Gl (1999) k.A. k.A. k.A. 62 61
Gl (1999/2000) 338 2187 1258 93 88
G Il (2000/2001) 570 3182 516 119 94
GIV (2001/2002) 664 17177 kA" kA" kKA."D

Y G V-Versuche im November 2002 nicht komplett abgeschlossen bzw. ausgewertet

3.2.2 Haltung und Behandlung

Die Haltungsbedingungen im Labor sollten sich mdglichst nah am Lebenszyklus mitteleuro-
paischer Feldheuschrecken orientieren (vgl. Kapitel 1). In diesem Sinne wurde angestrebt,
dass sowohl das jahreszeitliche Auftreten sowie die Dauer der verschiedenen Lebens-
phasen, als auch die jeweils vorherrschenden klimatischen Verhaltnisse soweit wie moglich
den natlrlichen Bedingungen im Freiland entsprechen. In Tabelle 3.2 sind die Haltungs-
bedingungen der Ootheken, Larven und Imagines der vier Generationen zusammengestellt.

Die Aufzucht der Larven fand grundsatzlich im Verlauf der Friihjahrsmonate statt. Larven, die
fur die Weiterzucht verwendet werden sollten, wurden in einer AuRenvoliere der VHF (Au)
gehalten. Auf diese Weise waren die Versuchstiere wahrend der Larvalentwicklung der
naturlichen Witterung (Temperatur, Luftfeuchte, Photoperiode) ausgesetzt, allerdings ohne
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einen direkten Einfluss des Niederschlags. Zusatzlich wurden Larven fir spezielle Versuchs-
teile auch in Klimakammern (KK) unter standardisierten Bedingungen (tageszeitliche
Thermo- und Photoperiode: warm/kalt, LD 12:12) gehalten (MORCHNER 2002). Die
Reproduktion der Imagines erfolgte im Verlauf der Sommermonate bis zum Spatherbst
ebenfalls in der Aullenvoliere. Fur spezielle Fragestellungen bezlglich der Reproduktion
wurden wiederum zusatzliche Imagines in Klimakammern (tageszeitliche Thermo- und
Photoperiode: warm/kalt, LD 12:12) gehalten (MORCHNER 2002, HARAZIM 2003 i.V.).

Die Bebritung der Eier vor der Winterruhe und nach der Winterruhe erfolgte mit Ausnahme
der G II-Ootheken unter standardisierten Bedingungen in Klimaschranken (KS) (STAUDACHER
2002, KLEINEMENKE 2002). Dabei wurde eine tageszeitliche Thermo- und Photoperiode mit
einem 12-Stunden-Rhythmus realisiert (warm/kalt, LD 12:12). Lediglich die Ootheken der
G lI-Generation wurden bis zum Beginn der Winterruhe in der AulRenvoliere bebritet. Die
zwischenzeitliche Uberwinterung der Eier erfolgte stets in den Wintermonaten bis zum Frih-
jahr des Folgejahres. Auf diese Weise wurde gewdhrleistet, dass der Larvenschlupf
termingerecht im Verlauf des Friihjahrs stattfinden konnte. Fir die Uberwinterung wurden die
Ootheken unter standardisierten Bedingungen im Kuhlschrank (Ki) bei niedrigen Tempe-
raturen und volliger Dunkelheit (LD 0:24) gehalten.

Tabelle 3.2: Haltungsbedingungen der Ootheken, Larven und Imagines der Laborpopula-
tionen (Generationen G | bis G IV) —
Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus
Generation Ootheken Larven Imagines
vor Winterruhe Winterruhe nach Winterruhe
Gl VBr VBr VBr VBr Au
(1998/1999) natirl. Witterung natirl. Witterung naturl. Witterung naturl. Witterung natirl. Witterung
Gl Au Kii KS/Kii Au Au
(1999/2000) natiirl. Witterung Tyn: 5-6 °C T:16,6-34,4°C | natirl. Witterung | natirl. Witterung
LD 0:24 Ta: 5-6 °C
LD 12:12 KK KK
Ti: 20-35 °C Ti: 20-35 °C
Ta:6°C Ta:6°C
LD 12:12 LD 12:12
Glll KS/Kii Kii KS/Kii Au Au
(2000/2001) Te 23,7-34,4°C Tyn: 5-6 °C T:30,4°C natirl. Witterung |  natirl. Witterung
Ta: 5-6 °C LD 0:24 Ta: 5-6 °C
LD 12:12 LD 12:12 KK KK
T:: 30 °C T: 30 °C
T 6 °C Ta: 6 °C
LD 12:12 LD 12:12
GIV KS/Kii Kii KS/Ki Au Au
(2001/2002) Ti:30,4 °C Tun: 56 °C T 30,4 °C natirl. Witterung natirl. Witterung
Ta:5-6 °C LD 0:24 Ta:5-6 °C
LD 12:12 LD 12:12
KS KS
Tun: 30,4 °C Tun: 30,4 °C
LD 12:12 LD 12:12

Abkirzungen:

VBr: Versmolder Bruch; Au: AuRenvoliere, KK: Klimakammer, KS: Klimaschrank, Ki: Kihlschrank
Ti: Temperatur tagsiber; T,: Temperatur nachts; Ty,: Temperatur tagsiber/nachts; LD: Lichtphase:Dunkelphase (Stunden)

Fir die Versuche wurde nach KELLY-STEBBINGS & HEWITT (1972) ein 12-Stunden-Rhythmus
vorgegeben, damit Unterschiede in der Entwicklungsdauer bei einer Messgenauigkeit von
einem Tag noch feststellbar waren. Flr die Kalteperioden wurde ein Temperaturniveau
zwischen 5-6 °C gewahlt, da diese Temperaturen nach UVAROV (1966) sowie INGRISCH &
KOHLER (1998) unterhalb des erwarteten absoluten Minimums der Entwicklungsprozesse von
Acrididen der gemaRigten Breiten liegen. Demzufolge wurde erwartet, dass wahrend der
Nachtphasen und wahrend der Winterruhe keine weitere Entwicklung stattfindet.

15



4 METHODEN 4.1 Embryonalentwicklung allgemein

Dem Versuchsdesign lagen mehrere Bedingungen zu Grunde, aus denen sich wesentliche
Konsequenzen fur die Haltung der Versuchstiere und Ootheken ergaben:

1. Innerhalb der Versuchsansatze wurden alle Untersuchungseinheiten (Ootheken, Eier,
Larven, Imagines) jeweils identisch behandelt.

2. Alle Untersuchungseinheiten wurden individuell bearbeitet, damit die Ergebnisse auf die
individuelle Vorgeschichte (Haltungsbedingungen, Eltern) bezogen werden kénnen.

3. Alle Nachkommen einer Oothek wurden als eine gemeinsame Stichprobe behandelt und
ausgewertet, da die Geschwister eines Geleges mdglicherweise als voneinander abhan-
gige Einzelstichproben anzusehen sind (d.h. 1 Oothek = 1N).

4. Bei der Zusammenstellung der einzelnen Versuchsansatze erfolgte eine Randomisierung
Uber die verschiedenen Muttertiere, um mdgliche maternale Effekte auszuschlief3en.

5. Bei der Weiterzucht wurden nur solche Tiere miteinander verpaart, die nicht dieselben
Eltern hatten, und deren Eltern keine Geschwister waren, um Inzuchteffekte zu minimie-
ren.

6. Wahrend der Versuche erfolgte eine tagliche Kontrolle der verschiedenen Untersu-
chungseinheiten, damit keine Datenllicken auftreten.

Eine exakte Beschreibung der Haltungsbedingungen der Versuchsobjekte (Larven, Imagi-
nes, Ootheken, Eier) sowie eine detaillierte Beschreibung der Versuchsstandorte (Aufien-
voliere, Klimakammern, Klima- und Kiihlschranke) finden sich in Anhang | und Il

4 Methoden

4.1 Embryonalentwicklung allgemein

Der erste Teil dieser Untersuchung hatte zum Ziel, einen grundlegenden Einblick in den
Verlauf der Embryonalentwicklung beider Arten zu gewinnen. Zunachst sollte festgestelit
werden, welche embryonalen Entwicklungsstadien sich morphologisch voneinander abgren-
zen lassen. Der Verlauf der Embryogenese sollte anschlieBend in einem generalisierten
Schema fur die Gattung Chorthippus zusammengeflihrt werden. In diesem Zusammenhang
war auch zu klaren, welches Entwicklungsstadium sich bei beiden Arten als Diapause-Sta-
dium diagnostizieren lasst.

41.1 Embryonalstadien

Die Untersuchung der Embryonalstadien wurde mit Ootheken der G IlI-Generation durchge-
fahrt, die im Rahmen der Versuche zur Vorwinterruhe-Entwicklung verwendet wurden (vgl.
Kapitel 4.2.1). Insgesamt standen von Chorthippus montanus 237 Ootheken mit 1389 Eiern
und von Chorthippus albomarginatus 231 Ootheken mit 1207 Eiern zur Verfigung, die
zwischen 21. Juni und 9. November 2000 abgelegt worden waren. Die Ootheken wurden
unmittelbar nach der Ablage bis zur kunstlichen Winterruhe unterschiedlichen Bebritungs-
programmen unterzogen. Bei drei verschiedenen Temperaturansatzen (Tigs: 23,7 °C, 30,2
°C, 34,4 °C; Thachts: 5-6 °C; LD 12:12) wurden jeweils mindestens 5 Ootheken unterschiedlich
lange (jeweils 15 Bebrutungsansatze mit 3,6,9 bis 45 Tagen) bebrutet. Durch diese
uneinheitliche Behandlung wahrend der Vorwinterruhe war zu erwarten, dass die Embryonen
in unterschiedlichen Stadien in die Winterruhe eingetreten waren. Bis zum Tag der Prapara-
tion, die im Zeitraum vom 2. April bis zum 5 Juni 2001 vorgenommen wurde, verblieben alle
Ootheken in der Winterruhe (Tiagsmachts: 9-6 °C; LD 0:24). Um weitere Embryonen in fortge-
schrittenen Stadien nach der Diapause zu erhalten, wurden auRerhalb der Bebritungs-
programme von beiden Arten 24 Ootheken, die wahrend der Vorwinterruhe fir 45 Tage bei
30,2 °C bebrutet wurden, nach der Winterruhe bei 30,4 °C weiter bebritet. Alle 3,6,9 bis 24
Tage wurden 3 Ootheken enthommen und sogleich aufprapariert.
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4 METHODEN 4.1 Embryonalentwicklung allgemein

Praparationsmethode

Die Praparation der Ootheken und Eier erfolgte stets nach demselben Vorgehen. Zunachst
wurde der Oothekenschaum mit einer Prapariernadel entfernt, so dass die einzelnen Eier
aus der Oothek entnommen werden konnten. Anschliefend wurden die einzelnen Eier bei 20
bzw. 40-facher VergroRerung unter der Stereolupe in Leitungswasser gedffnet. Hierzu wurde
mit einer angeschliffenen Praparationsnadel am posterioren Ende zunachst das Chorion
vorsichtig abgeschabt, so dass es moglich war, bei seitlicher Beleuchtung das Innere des
Eies zu betrachten. Sofern ein Embryo zu erkennen war, wurde die Orientierung und Lage
des Embryos sowie die Verteilung des Dotters im Ei protokolliert. Anschlieend wurde das Ei
gedffnet, indem die Prapariernadel zuerst langsam ins posteriore Ende eingeflihrt wurde, um
daraufhin die Spitze des Eies seitlich aufzureifden. Auf diese Weise liel3 sich der gesamte
Inhalt des Eies nach aul3en befordern. Sofern sich nach dieser Behandlung ein Embryo oder
Teile eines Embryos finden lieRen, wurde dieser mit einem Okularmikrometer vermessen
(Messgenauigkeit: 25-50 ym), und dem entsprechenden Entwicklungsstadium nach CHER-
RILL (1987) zugeordnet. Insgesamt konnten 865 Embryonen von Ch. montanus sowie 638
Embryonen von Ch. albomarginatus einem Embryonalstadium eindeutig zugeordnet werden.
AulRerdem wurden alle Eier nach dem jeweiligen Inhalt bzw. dem Zustand in eine von funf
definierten Ei-Kategorien eingeteilt (vgl. Tabelle 4.1).

Tabelle 4.1: Kriterien flr die Einteilung der Eier in Kategorien nach dem mdéglichen Inhalt
und dem Zustand

Kategorie Kriterium bzgl. Inhalt und Zustand des Eies

E (Embryo) Im Ei lassen sich ein vollstdndiger Embryo oder Teile eines Embryos finden.

D (Dotter) Im Ei befindet sich nur flissiger Dotter (gelb/weiR). Es lassen sich keine Anzeichen firr einen Embryo
feststellen.

H (harte Substanz) Im Ei befindet sich eine harte Substanz (gelb/orange/rot/braun/schwarz). Es lassen sich keine
Anzeichen flir einen vertrockneten Embryo feststellen (z.B. Reste von Beinen, Segmente).

L (leer, Larve) Das Ei besteht aus einer leeren Eihllle. Entsprechend der Anzahl Larven, die aus einer Oothek
geschlipft sind, kdnnen die leeren Eihlllen den Larven zugeordnet werden.

L ? (leer, unklar) Das Ei besteht aus einer leeren Eihiille. Bei einem Uberschuss leerer Eihiillen im Vergleich zur Anzahl
geschlUpfter Larven bleibt das Schicksal der Uberzahligen leeren Eier unklar.

Von einer Vielzahl Embryonen wurde abschliefend eine schematische Skizze angefertigt.
Samtliche Embryonen einer Oothek wurden nach der Préparation gemeinsam in Bouinscher
Lésung (Pikrinsaure-Formalin-Eisessig) aufbewahrt. Von besonders gut erhaltenen Exem-
plaren wurden im November 2001 zusatzlich REM-Aufnahmen angefertigt. Hierzu wurden
die ausgewahlten Embryonen in der Ublichen Weise behandelt (aufsteigende Alkoholreihe,
Trocknen, Sputtern, Anfertigen der Rasteraufnahmen; vgl. ROSENBAUER & KEGEL (1978),
LANGE & BLODORN (1981)).

Insgesamt wurden von Ch. montanus 198 Zeichnungen und von Ch. albomarginatus 149
Zeichnungen sowie jeweils 12 REM-Aufnahmen angefertigt. Aus allen Skizzen und
Aufnahmen liel® sich spater der gesamte Verlauf der Embryonalentwicklung fir beide Arten
en detail rekonstruieren. Mit Hilfe der Unterscheidungskriterien von CHAPMAN & WHITHAM
(1968), WARDHAUGH (1978) und CHERRILL (1987) sowie weiterer morphologischer Merkmale,
die zur Diagnose der Embryonalstadien erstmalig beschrieben werden, liel} sich dieser
kontinuierliche Entwicklungsprozess in einer schematischen Darstellung zusammenfassen.
Zur Vergleichbarkeit mit anderern Untersuchungen wurde an der Einteilung der Stadien nach
CHERRILL (1987) festgehalten. Welches Entwicklungsstadium bei beiden Arten als Diapause-
Stadium definiert werden kann, wurde anhand der Ergebnisse zur Temperaturabhangigkeit
der Vorwinterruhe-Entwicklung ermittelt (vgl. Kapitel 4.2.1).
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41.2 Entwicklungstypen

Im Rahmen dieser Untersuchung werden bezogen auf den Verlauf der Embryonalentwick-
lung vier verschiedene Entwicklungstypen definiert: Subitanentwicklung (SUB), Diapause-
Entwicklung (D), Non-Diapause-Entwicklung (ND) und Uberliegen (UB).

Die beiden markantesten Ereignisse wahrend der Embryogenese sind das Erreichen des
Diapause-Stadiums sowie der erfolgreiche Abschluss der Embryonalentwicklung mit dem
Schlupf der Larve. Fir die Unterscheidung der vier Entwicklungstypen wird als ein Haupt-
kriterium der Zeitpunkt dieser beiden Ereignisse herangezogen. Dabei ist entscheidend, ob
der Embryo unter den vorgegebenen Versuchsbedingungen Uberhaupt die Gelegenheit dazu
hatte, eines der beiden Ereignisse zu erzielen. Der Schlupf einer Larve lasst sich verhalt-
nismaRig einfach durch Beobachtung feststellen. Weniger leicht ist dagegen die Beurteilung,
ob ein Embryo das Diapause-Stadium erreichen konnte oder nicht. Direkt kann dies nur
durch die Eipraparation anhand der eindeutigen ldentifizierung des Diapause-Stadiums
bestatigt werden (bzw. durch die Identifizierung eines anderen Entwicklungsstadiums zurlick-
gewiesen werden). Da bei dieser Gelegenheit jedoch das Untersuchungsobjekt zerstort wird,
lasst sich nicht mit Gewissheit sagen, wie sich das entsprechende Objekt ungestort weiter-
entwickelt hatte. Indirekt lasst sich das Erreichen der Diapause deshalb nur durch die Mes-
sung der Entwicklungsdauer ab der Winterruhe bis zum Larvenschlupf feststellen. Hierbei
wird angenommen, dass ein Embryo, der die Diapause nicht erreichen konnte, den fehlen-
den Teil der Entwicklung nachholen muss und im Vergleich zu einem Diapause-Embryo
deutlich verzdgert schlipft. Als zweites Hauptkriterium wird daher die bis zum Larvenschlupf
erforderliche Entwicklungsdauer herangezogen.

Grundsatzlich ist darauf hinzuweisen, dass ab und zu auch Misch-Ootheken mit Embryonen
verschiedener Entwicklungstypen auftreten kdnnen. In diesen Fallen wurden die Embryonen
jeweils nach dem Entwicklungstyp getrennt ausgewertet. In Tabelle 4.2 sind die Kriterien fur
die Unterscheidung der vier Entwicklungsmoglichkeiten zusammengestellt.

Die Subitanentwicklung ist dadurch charakterisiert, dass sich der Embryo direkt nach der
Ablage bis zum Larvenschlupf durchentwickelt, ohne die Diapause einzuhalten. Sofern also
bei den Versuchen noch vor der ersten Winterruhe ein erfolgreicher Larvenschlupf festge-
stellt werden kann, wird dies als Subitanentwicklung bezeichnet. Zu berlcksichtigen ist
dabei, dass die Subitanentwicklung nur dann beobachtet werden kann, wenn die Bebri-
tungsdauer rein rechnerisch flr die komplette Embryonalentwicklung ausreichen wirde.

Demgegenuber ist die Diapause-Entwicklung dadurch gekennzeichnet, dass sich der
Embryo nach der Ablage bis zur Winterruhe nur bis zum Diapause-Stadium entwickelt, selbst
wenn die Bebritungsdauer rein rechnerisch eine weitere Entwicklung gestatten wirde.
Sofern bei der Eipraparation das Diapause-Stadium festgestellt wird, wird dies als Diapause-
Entwicklung bezeichnet. Der Zeitpunkt des Larvenschlupfs erfolgt bei Diapause-Embryonen
unabhangig von den Bebritungsbedingungen vor der Winterruhe.

Kennzeichnend fur die Non-Diapause-Entwicklung ist, dass sich der Embryo bis zur Winter-
ruhe nur bis zu einem Pra-Diapause-Stadium entwickelt. Insofern lassen sich bei einer Ei-
praparation nur Stadien vor der Diapause feststellen. Der Larvenschlupf erfolgt auch bei der
Non-Diapause-Entwicklung nach der Winterruhe, allerdings lasst sich abhangig von der
Bebrutungsdauer vor der Winterruhe ein verzégerter Schlupftermin feststellen. Vorausset-
zung fur die Non-Diapause-Entwicklung ist, dass die Bebritungsdauer vor der Winterruhe fir
das Erreichen des Diapause-Stadiums nicht ausreicht.

Von allen anderen Entwicklungstypen unterscheidet sich das Uberliegen dadurch, dass sich
der Embryo erst nach einer zweiten Winterruhe bis zum Larvenschlupf entwickelt. Insofern
wird von einem ,Uberlieger* ausgegangen, wenn bei einer Eipréparation nach der zweiten
Bebritung bzw. nach der zweiten Winterruhe das Diapause-Stadium festgestellt wurde.
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4.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

Tabelle 4.2: Kriterien fur die Unterscheidung der Entwicklungstypen nach dem Zeitpunkt
des Erreichens der Diapause und dem Zeitpunkt des Larvenschlupfs

Entwicklungstyp 1. Bebriitung 1. Winterruhe 2. Bebriitung 2. Winterruhe 3. Bebriitung
(Vorwinterruhe) (Nachwinterruhe) (2. Nachwinterruhe)

Subitan

(SUB)

Diapause Embryo erreicht .

(D) P Diapause Diapause Schlupf

Non-Diapause Embryo erreicht Pra-Di Verzogerter

(ND) Pra-Diapause [EHEIETEEE Schlupf

Uberliegen Embryo erreicht 5 Embryo erreicht .

(UB) Pra-Diapause Pra-Diapause Diapause Diapause Schlupf

Zur Berechnung der prozentualen Verteilung der vier Entwicklungstypen wurde der Anteil der
Typen stets auf alle befruchteten Eier einer Generation bezogen. Eier werden als befruchtet
bezeichnet, wenn entweder der Schlupf einer Larve nachgewiesen und bei der Praparation
eine leere Eihllle festgestellt wurde, oder wenn bei der spateren Praparation ein nicht
geschlipfter Embryo gefunden wurde. Leere Eihlllen, zu denen keine Larve zugeordnet wer-
den konnten, blieben bei dieser Auswertung unberucksichtigt.

4.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

Der zweite Teil dieser Untersuchung setzt sich mit der Temperaturabhangigkeit der Embryo-
nalentwicklung bei beiden Arten auseinander. Die generelle Konzeption der Versuche sah
vor, dass die Vorwinterruhe-Entwicklung mit Ootheken der G llI-Generation und die Nach-
winterruhe-Entwicklung mit Ootheken der G Il-Generation untersucht werden sollte. Mit
Ootheken der G lll- und der G IV-Generation wurde zusatzlich die Temperaturabhangigkeit
der Subitanentwicklung naher untersucht. Aufgrund der extrem langen Entwicklungsdauer
uberliegender Eier, konnte dieser Entwicklungstyp nur fragmentarisch bearbeitet werden. In
Abbildung 4.1 (S. 30) findet sich eine Ubersicht der verschiedenen Bebriitungsprogramme.

4.21 Embryonalentwicklung der Vorwinterruhe

4.21.1 Eipraparation: Embryonalstadien

In einem ersten Teilversuch zur Vorwinterruhe wurde untersucht, welchen Einfluss Bebri-
tungsdauer und -temperatur auf die Embryonalentwicklung vor der Winterruhe haben. Dabei
lieR sich durch die Praparation der Eier feststellen, wann die Embryonen welches Stadium
erreichen und unter welchen Bedingungen das Diapause-Stadium erreicht wird.

Fir den Versuch standen 237 G 1ll1-Ootheken (1389 Eier, 865 Embryonen) von Chorthippus
montanus und 231 G IlI-Ootheken (1207 Eier, 638 Embryonen) von Chorthippus albomargi-
natus zur Verfigung, die vom 21. Juni bis 9. November 2000 abgelegt worden waren. Ab
dem Tag nach der Ablage (dem Entnahmetag) bis zur Winterruhe wurden die Ootheken
verschiedenen Bebritungsprogrammen unterzogen, wobei drei verschiedene Temperatur-
anséatze vorgegeben wurden (Tiags: 23,7 °C, 30,2 °C, 34,4 °C; Thachts: 5-6 °C; LD 12:12). Bei
jeder Bebritungstemperatur wurden jeweils 15 (z.T. 16) Bebritungsansatze zu je 5-6
Ootheken gebildet, bei denen die Ootheken gestaffelt in 3-Tages-Abstanden, fur 3, 6, 9 bis
45 (z.T. 48) Tage bebritet wurden. Nach der jeweiligen Bebritung kamen die Ootheken bis
zum Tag der Praparation in die Winterruhe (Tiagsmachts: 5-6 °C; LD 0:24; min. 122 Tage WR).
Bei der Verteilung der Ootheken auf die einzelnen Bebritungsansatze erfolgte eine
Randomisierung Uber die verschiedenen Mdutter, die Ablagenummer (1., 2. bis n. Gelege),
den Ablagetermin sowie Uber die Herkunft der Oothek (Au, KK). Auf diese Weise sollte
verhindert werden, dass die Ergebnisse durch die genannten Faktoren beeinflusst wirden.
Die Praparation erfolgte im Zeitraum vom 2. April bis zum 5. Juni 2001 (zu Einzelheiten der
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Methodik siehe Kapitel 4.1.1). Protokolliert wurde dabei die Kategorie der Eier nach ihrem
Inhalt und Zustand. Embryonen lieRen sich dem entsprechenden Stadium nach CHERRILL
(1987) zuordnen. Bei der Auswertung der Daten wurde fir jede Oothek der Median aus den
Entwicklungsstadien aller festgestellten Embryonen gebildet. In Tabelle 4.3 findet sich eine
Auflistung der bei den verschiedenen Bebritungsansatzen eingesetzten Ootheken sowie der
Anzahl Ootheken mit mindestens einem Embryo.

Tabelle 4.3: Bebritete Ootheken (Ngepr) und Ootheken mit Embryonen (Ngmp) (G ) —
Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus
Chorthippus montanus Chorthippus albomarginatus |
23,7 °C 30,2 °C 34,4°C 23,7 °C 30,2 °C 34,4 °C

BPI‘O N Bebr N Embr N Bebr N Embr N Bebr N Embr N Bebr N Embr N Bebr N Embr N Bebr N Embr
3 5 0 5 0 5 0 5 0 5 2 5 3
6 5 0 5 2 5 3 5 0 6 5 5 4
9 5 0 5 3 5 4 5 0 5 4 5 4
12 5 0 5 3 5 3 5 3 5 4 5 3
15 5 3 5 3 5 3 5 3 5 3 5 3
18 5 4 5 2 5 5 5 3 5 3 5 4
21 6 4 5 3 6 4 5 4 6 4 5 5
24 5 4 5 3 6 3 6 5 5 4 6 2
27 6 3 6 4 5 4 5 2 5 3 5 3
30 5 4 6 4 5 3 5 4 5 3 5 3
33 5 4 5 5 6 2 5 3 5 4 6 3
36 5 3 5 4 6 3 6 5 5 3 5 3
39 6 5 5 3 5 3 5 5 5 3 5 3
42 5 4 5 4 5 2 5 3 5 2 5 3
45 5 4 5 4 5 1 5 3 5 3 5 3
48 5 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

N qes 81 47 77 47 79 43 77 43 77 50 77 49
% 58.0 61.0 544 55.8 64.9 63.6

Ermittlung des Diapause-Stadiums

In der grafischen Darstellung der Ergebnisse lielen sich alle auswertbaren Ootheken ent-
sprechend dem erreichten Stand der Embryonalentwicklung gegen die jeweilige Bebri-
tungsdauer vor der Winterruhe [Tage] als Scatterplots auftragen. Daraufhin erfolgte die
Ermittlung des Diapause-Stadiums nach einem zweistufigen Vorgehen. Dem wurde zugrun-
de gelegt, dass die Embryonalentwicklung in einem festgelegten Stadium arretiert. Somit
wlrde ab einer Mindestbebrutungsdauer die Entwicklung stagnieren, und zwar unabhangig
von einer weiteren Bebritung. In der grafischen Darstellung lieR sich zunachst durch eine
grafische Interpolation feststellen, ab welchem Stadium die Entwicklung stehen bleibt
(=Diapause-Stadium). In einem zweiten Schritt wurde mit allen Pra-Diapause-Ootheken fur
jeden Temperaturansatz eine lineare Regression Uber alle bis zum Diapause-Stadium durch-
laufenen Embryonalstadien berechnet. Diapause-Ootheken durften hierbei nicht bertcksich-
tigt werden, da andernfalls zahlreiche Stichproben in die Berechnung eingegangen waren,
deren Entwicklungsstand von einer weiteren Bebritung bereits unabhangig war. Alle ausge-
werteten Ootheken kénnen als voneinander unabhangige Einzelstichproben angesehen wer-
den. Problematisch erscheint bei dieser Regressionsanalyse, dass es sich bei der Embryo-
nalentwicklung eigentlich um einen kontinuierlichen Wachstumsprozess handelt. Mit der
Einteilung der Entwicklungsstadien wurde dagegen eine Unterteilung der Embryogenese in
einzelne Teilschritte vorgenommen. Diese Ungenauigkeit ist bei der Bewertung der Ergeb-
nisse zu bericksichtigen.

Uber die Geradengleichungen lasst sich naherungsweise die Entwicklungsdauer bis zum
Erreichen des Diapause-Stadiums errechnen. Parallel dazu kann aus den Abbildungen
ermittelt werden, nach wieviel Tagen Bebritung das Diapause-Stadium erstmalig erreicht
wurde. Die Regressionsanalyse gestattet aullerdem einen Vergleich der drei verschiedenen
Temperaturansatze innerhalb jeder Art sowie den Artvergleich fiir gleiche Temperaturan-
satze. Der Vergleich der Regressionen zweier Datensatze erfolgte methodisch nach MOTUL-
SKY & RANSNAS (1987).
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In einem weiteren Auswertungsschritt wurde fiir jede Oothek aus der entsprechenden Bebri-
tungsdauer die Entwicklungsrate [1/d] flr das Erreichen des entsprechenden Embryonal-
stadiums gebildet. In der grafischen Darstellung der Ergebnisse lieRen sich alle Ootheken
entsprechend der Entwicklungsrate [1/d] gegen den jeweiligen Temperaturansatz [°C]
auftragen. Getrennt nach dem mittleren Embryonalstadium einer Oothek konnte fir jedes
Stadium jeweils eine lineare Regression zwischen der Entwicklungsrate und der Temperatur
bestimmt werden. Die Ermittlung der Geradengleichungen war eine Voraussetzung fur die
spatere Berechnung des Entwicklungsnullpunktes der einzelnen Stadien (vgl. Kapitel 4.2.5).

4.21.2 Bebriitung: Entwicklung bis Larvenschlupf

Der zweite Teilversuch zur Vorwinterruhe kann als eine Fortsetzung des ersten Versuchsteils
angesehen werden. Dabei wurden die Ootheken nach dem Ende der Winterruhe nicht auf-
prapariert, sondern bis zum Larvenschlupf bebritet. Festgestellt wurden Unterschiede in der
Entwicklungsdauer, in Abhangigkeit von der Entwicklung vor der Winterruhe.

Fir den Versuch standen 487 G 1lI-Ootheken (2902 Eier, 776 Larven) von Chorthippus mon-
tanus und 339 G IlI-Ootheken (1975 Eier, 516 Larven) von Chorthippus albomarginatus zur
Verfligung. Das Versuchsdesign beinhaltete dieselben Bebritungsprogramme wie der erste
Versuchsteil, d.h. drei Temperaturansatze (Tiwgs: 23,7 °C, 30,2 °C, 34,4 °C; Tracnts: 5-6 °C;
LD 12:12) mit jeweils 15 (16) Ansatzen in 3-Tages-Abstanden (3, 6, 9 bis 45 (48) Tage). In
jedem Bebrutungsansatz wurden mindestens sechs Ootheken (Ch. alb.) bzw. neun Oothe-
ken (Ch. mon.) bebrutet, wobei fur die Verteilung auf die Ansatze die bereits genannten
Voraussetzungen galten (s.0.). Die Bebritung nach der Winterruhe erfolgte vom 12. April bis
zum 5. November 2001 bei identischen Bedingungen (Tigs: 30,4 °C; Thachs: 56 °C;
LD 12:12), so dass sich Unterschiede in der Entwicklungsdauer allein auf die individuelle
Bebritungsgeschichte vor der Winterruhe zurlickflhren lielen. Wahrend der Bebriitung
fanden tagliche Schlupfkontrollen statt, wobei die Anzahl Larven sowie die Bebritungsdauer
bis zum Schlupf protokolliert wurde (vgl. Anhang I. 2.). Bei der Auswertung wurde fur jede
Oothek der Median aus der Entwicklungsdauer aller Larven gebildet. In Tabelle 4.4 findet
sich eine Auflistung der bei den verschiedenen Bebritungsansatzen eingesetzten Ootheken
sowie der Anzahl Ootheken, aus denen mindestens eine Larve geschllpft war.

In der grafischen Darstellung der Ergebnisse wurde die Entwicklungsdauer nach der Winter-
ruhe [Tage] gegen die Bebrutungsdauer vor der Winterruhe [Tage] aufgetragen wobei sich
fir jeden Temperaturansatz ein gesondertes Box-and-Whisker-Diagramm erstellen lieRR. Fir
den Vergleich der drei Temperaturansatze wurden in einer zusammenfassenden Abbildung
nur die Mediane der Entwicklungsdauer [Tage] gegen die Bebrutungsdauer vor der Winter-
ruhe [Tage] aufgetragen. Die zwischen den Medianwerten eingezeichneten Verbindungs-
linien sind streng genommen methodisch unzuldssig und dienen hier lediglich der besseren
optischen Veranschaulichung der Ergebnisse. Um nachzuweisen, dass die Bebritungsdauer
vor der Winterruhe einen Einfluss auf die Entwicklungsdauer nach der Winterruhe hat, wurde
fur jeden Temperaturansatz eine Varianzanalyse mit dem Kruskal-Wallis-Test durchgefuhrt,
wobei das Datenmaterial die Voraussetzungen fir diesen Test erflllte (Zufallsauswahl und
Unabhangigkeit, vgl. SIEGEL 1985, BARLOCHER 1999).

Unterscheidung von Diapause- und Non-Diapause-Ootheken

In Erganzung zu den Ergebnissen der Eipraparation (vgl. Kapitel 4.2.1.1.) wurde mit diesem
Versuch indirekt Uber den Larvenschlupf ermittelt, unter welchen Bebritungsbedingungen
der Vorwinterruhe das Diapause-Stadium erreicht wurde. Dem wurde zugrunde gelegt, dass
alle Diapause-Embryonen bei identischer Behandlung nahezu zeitgleich schlipfen, und alle
Embryonen, die das Diapause-Stadium verfehlten mit entsprechender Verzdgerung schliip-
fen. Somit liel® sich in den Abbildungen durch eine grafische Interpolation feststellen, ab
welcher Bebritungsdauer vor der Winterruhe dies der Fall war (=Diapause-Stadium). In den
zusammenfassenden Abbildungen der Mediane lasst sich an der Grenze zwischen Diapause
und Non-Diapause ein ,Knick® in der Kurve erkennen.
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Tabelle 4.4: Bebrutete Ootheken (Ngey) und Ootheken mit Larvenschlupf (Nse) (G IIl) —
Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus
Chorthippus montanus Chorthippus albomarginatus |
23,7°C 30,2°C 34,4 °C 23,7°C 30,2°C 34,4 °C

BPro N Bebr N Schi N Bebr N Schl N Bebr N Schl N Bebr N Schl N Bebr N Schi N Bebr N Schi
3 12 6 12 5 11 4 6 0 6 0 6 0
6 25 19 13 6 9 5 7 0 7 0 7 1
9 12 5 12 5 12 6 6 0 7 1 6 4
12 12 6 12 6 12 6 7 2 6 3 7 1
15 11 5 10 6 9 5 6 1 7 5 7 5
18 9 5 10 5 10 6 7 2 7 6 7 5
21 9 6 10 6 9 5 6 5 7 6 8 6
24 10 5 10 7 9 5 8 6 6 5 9 7
27 9 5 10 6 9 6 6 5 8 6 8 6
30 10 6 10 7 9 6 9 6 7 6 7 5
33 9 5 10 6 9 6 9 6 9 7 8 6
36 10 5 10 5 10 7 8 5 7 6 8 6
39 9 6 10 5 9 6 10 7 9 7 8 6
42 11 8 10 6 11 5 8 6 10 7 9 7
45 11 6 11 5 11 6 10 7 9 7 9 6
48 9 6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Nes | 178 104 | 160 86 149 84 113 58 112 72 114 71
% 584 53,8 56,4 51,3 64,3 62,3

4.2.2 Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe

Mit dem Versuchsteil zur Nachwinterruhe wurde untersucht, welchen Einfluss die Bebri-
tungstemperatur und der Ablagetermin der Oothek auf die Embryonalentwicklung nach der
Winterruhe haben. Hierzu wurden die Ootheken vor der Winterruhe je nach Ablagetermin
unterschiedlich lange der naturlichen Witterung ausgesetzt. Zusatzlich wurden die Ootheken
nach dem Ende der Winterruhe bis zum Larvenschlupf verschiedenen Bebritungstempera-
turen ausgesetzt. Auf diese Weise lieRen sich beide Teilfragen in einem gemeinsamen
Versuch bearbeiten, wobei Unterschiede in der Entwicklungsdauer nach der Winterruhe bis
zum Schlupf der Larven zu erwarten waren.

Fir den Versuch konnten 566 G II-Ootheken (3630 Eier, 2710 Larven) von Chorthippus
montanus und 338 G II-Ootheken (2187 Eier, 1258 Larven) von Chorthippus albomarginatus
verwendet werden, die vom 2. August bis zum 8. Oktober 1999 abgelegt worden waren.
Insgesamt erstreckt sich der Ablagezeitraum uber 9 Ablagewochen (AW) von der 31. bis zur
39. Kalenderwoche (AW 31-39). Alle Ootheken wurden ab dem Tag der Ablage (variabel) bis
zur Winterruhe (einheitlich ab 8.10.1999) in der AuRRenvoliere bebritet. Demzufolge waren
friih abgelegte Ootheken den Aulientemperaturen entsprechend langer ausgesetzt als spat
abgelegte Ootheken. Die Winterruhe (Tiagsimachts: 9-6 °C; LD 0:24) erfolgte bei allen Ootheken
einheitlich vom 8. Oktober 1999 bis zum 22. April 2000 (genau 196 Tage WR). Der anschlie-
Rende Bebritungsversuch der Nachwinterruhe wurde im Zeitraum vom 22. April bis zum
21. Dezember 2000 durchgefuihrt. Hierbei wurde eine Variation der Bebritungstemperatur
vorgenommen, indem sieben verschiedene Temperaturansatze vorgegeben wurden (Tiags:
16,6 °C, 20,1 °C, 22,2 °C, 23,7 °C, 26,5 °C, 30,2 °C, 34,4 °C; Tnacnts: 5-6 °C; LD 12:12). Bei
der Verteilung der Ootheken auf die einzelnen Ansatze erfolgte eine Randomisierung Uber
den Ablagetermin (AW 31-39), die verschiedenen Mitter sowie die Ablagenummer
(1., 2. bis n. Gelege). Auf diese Weise sollte verhindert werden, dass die Ergebnisse durch
die genannten Faktoren beeinflusst wiirden, so dass sich Unterschiede in der Entwicklungs-
dauer bis zum Schlupf allein auf den Ablagetermin zurtickfihren lieRen. Wahrend der Bebri-
tung fanden tagliche Schlupfkontrollen statt, bei denen die Anzahl der Larven sowie die
Bebritungsdauer bis zum Schlupf protokolliert wurden (vgl. Anhang I. 2.). Bei der Auswer-
tung der Daten wurde fur jede Oothek der Median aus der Entwicklungsdauer aller Larven
gebildet. In den Tabellen 4.5 ist die Datenstruktur der eingesetzten Ootheken sowie der
Ootheken mit Larvenschlupf aufgefunhrt.

22



4 METHODEN 4.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung
Tabelle 4.5: Bebrutete Ootheken (Ngey) und Ootheken mit Larvenschlupf (Nsen) (G II) —
a.) Chorthippus montanus
Temperaturansatz
16,6 °C 20,1 °C 22,2°C 23,7 °C 26,5 °C 30,2°C 34,4 °C
AW Datum N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N gebr | N schi
31 ab 2.38. 8 6 1 1 8 5 7 6 6 6 8 5 8 6
32 ab 9.8. 6 6 7 6 6 6 6 6 6 6 6 5 6 6
33 ab 16.8. 9 5 9 7 8 8 8 8 8 7 8 8 8 5
34 | ab 23.8. 13 13 12 10 15 14 15 15 13 13 13 12 14 12
35 ab 30.8. 12 11 10 10 12 11 12 11 13 11 12 12 12 10
36 | ab 6.9. 16 13 9 9 15 13 17 17 16 14 17 16 17 16
37 ab 13.9. 11 9 13 12 9 9 10 8 9 8 10 9 9 8
38 ab 20.9. 5 2 13 10 5 5 5 5 5 5 5 5 4 2
39 ab 27.9. 3 0 10 6 2 1 2 2 1 0 2 2 1 0
N gee 83 65 84 71 80 72 82 78 77 70 81 74 79 65
% 78.3 84,5 90,0 951 90,9 914 82,3
b.) Chorthippus albomarginatus
Temperaturansatz
16,6 °C 20,1 °C 22,2°C 23,7 °C 26,5 °C 30,2 °C 34,4 °C
AW Datum N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr | N schi | N Bebr § N schi | N Bebr | N schi | N gebr | N schi
31 ab 2.38. 7 0 1 1 6 5 8 4 8 4 8 5 7 3
32 ab 9.8. 6 1 3 3 6 5 6 6 5 3 6 4 6 5
33 ab 16.8. 4 0 6 4 4 3 4 3 4 3 4 4 4 3
34 | ab 23.8. 11 1 8 8 11 9 11 11 11 8 11 10 11 9
35 ab 30.8. 7 0 7 6 7 6 7 6 7 6 8 8 8 6
36 ab 6.9. 9 0 10 9 8 6 8 7 9 9 9 8 8 5
37 ab 13.9. 3 1 8 7 3 3 2 1 3 2 3 3 3 1
38 ab 20.9. 2 0 5 4 1 0 3 1 0 0 2 2 1 1
39 ab 27.9. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
N ges 49 3 48 42 46 37 49 39 47 35 51 44 48 33
% 6,1 87,5 80,4 79,6 74,5 86,3 68.8

In der grafischen Darstellung der Ergebnisse wurde die Entwicklungsdauer nach der Winter-
ruhe bis zum Schlupf [Tage] gegen den Ablagetermin [AW 31-39] aufgetragen, wobei sich fir
jeden Temperaturansatz ein gesondertes Box-and-Whisker-Diagramm erstellen liel3. Wie
auch bei den Versuchen zur Vorwinterruhe wurde fur den direkten Vergleich der verschie-
denen Ansatze eine zusammenfassende Abbildung mit den Medianen erstellt. Um nach-
zuweisen, dass der Ablagetermin vor der Winterruhe einen Einfluss auf die Entwicklungs-
dauer nach der Winterruhe hat, wurde fir jeden Temperaturansatz eine gesamte Varianz-
analyse mit dem Kruskal-Wallis-Test durchgeflhrt.

Unterscheidung von Diapause- und Non-Diapause-Ootheken

In Anlehnung an die Ergebnisse zur Vorwinterruhe (vgl. Kapitel 4.2.1.2.) wurde indirekt tber
den Larvenschlupf ermittelt, welche Ootheken vor der Winterruhe das Diapause-Stadium
erreichen konnten und welche nicht. Als Kriterium diente wiederum die Dauer der
Entwicklung bis zum Larvenschlupf. Auch in diesem Fall lie} sich in den zusammenfassen-
den Abbildungen der Mediane am ,Knick* der Kurven ausmachen, wo die Grenze zwischen
Diapause und Non-Diapause vermutlich liegen wirde. Dieser Anstieg der Entwicklungsdauer
wurde dann mit zwei verschiedenen statistischen Verfahren bestatigt. Zum einen konnte die
genaue Lages dieses ,Knicks“ mit dem Kruskal-Wallis-Test bestatigt werden. Dabei wurde
zunachst die Varianz der Daten vor dem vermeintlichen Anstieg getestet. Sofern sich hierbei
kein signifikanter Unterschied feststellen lie®, wurden die Daten der folgenden AW in die
Varianzanalyse mit einbezogen usw., bis ein signifikanter Unterschied in der Varianz festzu-
stellen war (=Grenze Diapause/Non-Diapause). Zusatzlich konnte der Anstieg der Entwick-
lungsdauer mit dem Mann-Whitney-U-Test nachgewiesen werden. Dabei wurde festgestellt,
ob zwischen den Daten der benachbarten Ablagewochen ein signifikanter Unterschied
besteht (=Grenze D/ND), wobei das Datenmaterial die Voraussetzungen fir diesen Test
erfullte (Unabhangigkeit der Daten; vgl. SIEGEL 1985, BARLOCHER 1999). Auf die zuvor be-
schriebene Weise liel sich wahrscheinlich machen, welche Ootheken dem Entwicklungstyp
Diapause und welche dem Entwicklungstyp Non-Diapause angehdrten.
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In einer gesonderten Auswertung fir alle Diapause-Ootheken konnte nun die Entwicklungs-
dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit von der Bebrutungstemperatur ermittelt werden.
In der grafischen Darstellung der Ergebnisse wurde die Entwicklungsdauer nach der Winter-
ruhe bis zum Schlupf [Tage] gegen den Temperaturansatz [°C] in Box-and-Whisker-Dia-
grammen aufgetragen. Unterschiede zwischen den beiden Arten lieRen sich fur gleiche
Temperaturansatze mit dem Mann-Whitney-U-Test feststellen.

In einem weiteren Auswertungsschritt wurde fiir jede Ablagewoche aus der mittleren Ent-
wicklungsdauer von der Winterruhe bis zum Schlupf die entsprechende Entwicklungsrate
[1/d] berechnet. In der grafischen Darstellung dieser Ergebnisse lieen sich die Entwick-
lungsraten [1/d] der entsprechenden Ablagewochen gegen den jeweiligen Temperaturansatz
[°C] auftragen. Fir jede einzelne Ablagewoche konnte nun eine lineare Regression zwischen
der Entwicklungsrate und der Temperatur bestimmt werden. Die Ermittlung der Geraden-
gleichungen war eine Voraussetzung fur die spatere Berechnung des Entwicklungs-
nullpunktes der einzelnen Ablagewochen (vgl. Kapitel 4.2.5). Da dieselben Daten mehrfach
statistischen Tests unterzogen wurden, musste ein sequentieller Bonferroni-Test nach DUNN-
SIDAK durchgefiihrt werden, bei dem das Signifkanzniveau je nach Anzahl der Tests stufen-
weise verringert wurde (vgl. SOKAL & ROHLF 1995).

4.2.3 Subitanentwicklung

Bezuglich der Subitanentwicklung wurde zum einen festgestellt, welchen Einfluss die Bebri-
tungstemperatur auf die Dauer der Subitanentwicklung hat, und zum anderen zu welchem
Anteil Subitanlarven auftreten.

Da die Subitanentwicklung ein verhaltnismaRig seltenes Ereignis darstellt, wurde jegliches
verfligbare Material ausgewertet. Im Zuge der G llI-Versuche (vgl. Kapitel 4.2.1) traten bei
beiden Teilversuchen (Eipraparation bzw. Entwicklung bis Schlupf) Subitanlarven auf. Fur
drei Temperaturansatze (Tiags: 23,7 °C, 30,2 °C, 34,4 °C; Thacnts: 5-6 °C; LD 12:12) liel sich
so die Entwicklungsdauer der Subitanlarven ermitteln. Weitere Subitanlarven traten in einem
Bebritungsansatz von G IlI-Ootheken auf, die im Rahmen eines speziellen Experimentes zur
Reproduktion von macropteren Ch. montanus-Morphen abgelegt wurden (MORCHNER 2002).
Diese Ootheken wurden in einem gesonderten Temperaturansatz bebritet (Tiags: 26,5 °C;
Thachts: 9-6 °C; LD 12:12). Da die Macropterie nicht direkt vererbt wird, sondern offenbar eine
Folge hoher Individuendichte ist (KOHLER 2002), und keine Hinweise dafir existieren, dass
sich die Eier von macropteren Weibchen anders als ,normale” Eier entwickeln, kdnnen die
hierbei erzielten Ergebnisse zur Subitanentwicklung unter Vorbehalt verwendet werden.
Insgesamt lieRen sich 26 G IlI-Ootheken (62 Subitanlarven) auswerten, fur die jeweils der
Median aus der Entwicklungsdauer der Subitanlarven gebildet wurde.

Die Ergebnisse aus den einzelnen Temperaturansatzen kdnnen direkt mit den Ergebnissen
der vorausgegangenen Versuche zur Vor- und Nachwinterruhe (vgl. Kapitel 4.2.1 und 4.2.2)
verglichen werden. Dazu wurde die Summe aus der Entwicklungsdauer bis zur Diapause
zuzuglich der Entwicklungsdauer bis zum Schlupf (Diapause-Ootheken) als Gesamtdauer
der Embryonalentwicklung berechnet und mit der Dauer der Subitanentwicklung verglichen.

Mit einem Teil der G IV-Ootheken konnte der Anteil Subitan-Eier sowie die Dauer der
Subitanentwicklung detailliert untersucht werden. Hierzu wurden nicht komplette Ootheken,
sondern unmittelbar nach der Ablage freipraparierte einzelne Eier verwendet (zu
Einzelheiten der Methodik siehe Anhang I. 2.). Insgesamt standen fir den Versuch 4594
G IV-Eier (aus 680 Ootheken) von Chorthippus montanus und 1717 G IV-Eier (aus 274
Ootheken) von Chorthippus albomarginatus zur Verfligung, die vom 28. Juni bis 27. Oktober
2001 in der AulRenvoliere abgelegt worden waren. Bei Ch. montanus wurden von 45 Weib-
chen samtliche Ootheken verwendet (4116 Eier), und von weiteren 63 Weibchen jeweils das
6. Gelege (478 Eier). Das Versuchsdesign sah fir alle Eier eine 25-tagige Dauerbebritung
wahrend der Vorwinterruhe vor (Tiags: 30,4 °C; Tnacnis: 30,4 °C; LD 12:12). Durch den Wegfall
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der sonst Ublichen Thermoperiode in den Bebritungsphasen konnten mdgliche unglinstige
Auswirkungen der taglichen Kaltebehandlung auf die Ausbildung des Subitan-Entwicklungs-
typs ausgeschlossen werden. Samtliche Eier wurden vor der Winterruhe mindestens
zweimal vermessen: unmittelbar nach der Ablage (dem Entnahmetag) sowie am 25. Bebri-
tungstag (unmitteloar vor der Winterruhe). Uber den Eizuwachs in diesem Zeitraum lieR sich
feststellen, ob sich ein Ei subitan weiterentwickeln wirde (Zuwachs >80%) oder ob es sich
um ein Diapause-Ei handelte (Zuwachs: 0-60%). Alle vermeintlichen Subitan-Eier wurden bis
zum Larvenschlupf weiterbebritet. Alle vermeintlichen Diapause-Eier kamen nach dem 25.
Bebritungstag in die Winterruhe (Tiagsmacnts: 56 °C; LD 0:24; min. 170 Tage WR). Der
anschlieRende Bebritungsversuch der Nachwinterruhe wurde im Zeitraum vom 9. Mai bis
zum 17. Juni 2002 durchgefiihrt, bei dem alle Eier wiederum identisch behandelt wurden
(Ttags: 30,4 °C; Thachs: 30,4 °C; LD 12:12). Dieser Versuch wurde aus Zeitgrinden nur noch
mit den Eiern von Ch. montanus durchgeflihrt. Wahrend der Bebritung fanden tagliche
Schlupfkontrollen statt, bei denen die Bebritungsdauer bis zum Schlupf protokolliert wurde
(vgl. Anhang I. 2.). Zum Abschluss des Versuchs erfolgte die Praparation der Resteier an
funf Tagen zwischen dem 3. und 17. Juni 2002 (zur Methodik siehe Kapitel 4.1.1).

Mit diesem Versuch liel3 sich feststellen, welche Eier dem Entwicklungstyp Subitanentwick-
lung und welche dem Entwicklungstyp Diapause angehdérten, so dass es mdglich war, die
entsprechenden prozentualen Anteile zu berechnen.

Untersuchung maternaler Effekte

AuRerdem lield sich im Detail auswerten, welchen Einfluss maternale Effekte auf die Eient-
wicklung nehmen. Untersucht wurden zum einen maogliche saisonale Einflisse, die mit einem
Wechsel der natlrlichen Photoperiode zusammenhangen kdnnten. Diesbezlglich wurden
die Subitan- und Diapause-Eier im gesamten Ablagezeitraum auf 3-Tages-Intervalle aufge-
teilt. Zum anderen wurden maternale Alterseffekte untersucht, wobei als Parameter fiir das
Alter der Tiere die Gelege-Reihenfolge (Ablagenummer 1.-n. Gelege) genutzt wurde. Hierzu
wurden die Eier auf die entsprechende Ablagenummer aufgeteilt. In beiden Fallen lielden
sich Uber die prozentuale Verteilung von Subitan- und Diapause-Eiern mégliche maternale
Effekte auf die Eientwicklung feststellen. Zur Berechnug der Entwicklungsdauer wurde jede
Oothek wieder als eine Stichprobe betrachtet. So konnte die Entwicklungsdauer der Diapau-
se-Larven der Entwicklungsdauer der Subitan-Larven gegenlubergestellt werden.

4.2.4 Uberliegen

Da die Untersuchung uberliegender Embryonen extrem lange Versuchszeiten erfordert,
konnte dieser Versuchsteil nur sehr begrenzt bearbeitet werden. Uberliegende Embryonen
erreichen das Diapause-Stadium erst im Verlauf einer zweiten Bebritungsphase, so dass fur
die Entwicklung bis zum Larvenschlupf eine zweite Winterruhe erforderlich ist. In diesem
Sinn lie® sich nur durch die Praparation bereits zweimal bebriteter Ootheken indirekt ermit-
teln, welche Embryonen als ,Uberlieger‘ in den Ootheken zuriickblieben und welche nicht.
Festgestellt wurden mit diesem Versuchsteil Unterschiede im prozentualen Anteil Uberliegen-
der Embryonen je nach Ablagetermin der Oothek.

Hierzu wurden die G II-Ootheken aus dem Bebritungsversuch zur Nachwinterruhe (vgl.
Kapitel 4.2.2) nach dem Ende der Nachwinterruhe im Zeitraum vom 22. Dezember 2000 bis
zum 6. Februar 2001 aufprapariert (zur Methodik siehe Kapitel 4.1.1). Protokolliert wurde
dabei die Kategorie der Eier nach ihrem Inhalt und Zustand und ggfs. das Embryonalstadium
nach CHERRILL (1987). Bei der Auswertung wurde fur jede Oothek der prozentuale Restanteil
Diapause-Embryonen (=Uberlieger) bestimmt. Als Bezugsbasis zur Berechnung dieses An-
teils wurden alle befruchteten Eier einer Oothek herangezogen. In der grafischen Darstellung
der Ergebnisse wurde der Restanteil Diapause-Embryonen [%] gegen den Ablagetermin [AW
31-39] aufgetragen. Dabei wurde flir jeden Temperaturansatz ein gesondertes Box-and-
Whisker-Diagramm erstellt. Mit dem Mann-Whitney-U-Test lieR sich nachweisen, ob
zwischen den Daten benachbarter Ablagewochen ein signifikanter Unterschied besteht.
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4 METHODEN 4.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

Um zu Uberprifen, ob vermeintliche ,Uberlieger” nach einer zweiten Winterruhe tberhaupt
schlipfen wirden, kamen 4 Ootheken aus dem 16,6 °C-Bebritungsansatz vom 22. Dezem-
ber 2000 bis zum 16. Februar 2001 in eine zweite Winterruhe (Tiagsinachts: 9-6 °C; LD 0:24)
und wurden anschlieRend ein drittes Mal bebritet (Tiags: 30,2 °C; Tnacnis: 5-6 °C; LD 12:12).

4.2.5 Entwicklungsnullpunkte, Temperatursummen, Qo-Werte

Zu den Untersuchungzielen zahlte die Ermittlung der artspezifischen Entwicklungsnullpunkte,
der Temperatursummen sowie der Qqo-Werte flir die einzelnen Phasen der Embryonal-
entwicklung (Vorwinterruhe, Nachwinterruhe, Subitanentwicklung).

Das temperaturabhangige Entwicklungsmodell nach TISCHLER (1993) basiert auf der Annah-
me, dass zwischen der Entwicklungsdauer und der Temperatur eine umgekehrt proportio-
nale Beziehung besteht, die sich grafisch als Hyperbel darstellt. Dabei existiert eine Tempe-
ratur-Untergrenze, unterhalb der keine Entwicklung stattfindet. Je naher die Umgebungs-
temperatur an diesem Entwicklungsnullpunkt (to) liegt, desto langer dauert die Entwicklung.
Diese Hyperbel-Beziehung lie sich mit dem Statistik-Programm STATISTICA nach der Glei-
chung y=1/(a+b + x) berechnen. Das Produkt aus der Entwicklungsdauer in Tagen (T) und
der Uber dem Entwicklungsnullpunkt (tp) liegenden Temperatur (t) ist konstant und wird als
Thermalkonstante oder Temperatursumme (K) bezeichnet (vgl. Formel 4.2).

Der Entwicklungsnullpunkt kann alternativ nach zwei verschiedenen Ansatzen ermittelt wer-
den. Zum einen lasst sich t; [°C] nach TISCHLER (1993) aus der Entwicklungsdauer [d] nach
Formel 4.1 direkt errechnen. Dabei werden zunachst alle denkbaren Kombinationen von
Temperaturansatzen paarweise berechnet. Anschliefend wird aus diesen Werten der Medi-
an ermittelt, was den mittleren Entwicklungsnullpunkt ergibt. Alternativ dazu lasst sich t; auch
aus den umgerechneten Entwicklungsraten [1/d] ermitteln (vgl. ANDO 1993, CARRIERE &
ROFF 1996). In diesem Fall wird eine lineare Beziehung zwischen Entwicklungsraten und der
Temperatur angenommen, fur die eine lineare Regression berechnet werden kann. Wenn die
Entwicklungsrate als Funktion der Temperatur dargestellt wird, 18sst sich ty als Nullstelle aus
der Geradengleichung (y=a+b - x) errechnen.

Anschlielfend kann in beiden Fallen die Temperatursumme K [Kd] aus t; und den entspre-
chenden Temperaturen der Bebriitungsansatze nach Formel 4.2 berechnet werden. Wiede-
rum ist der Median aus allen moglichen Kombinationen zu bestimmen. Bei der Berechnung
der to- und K-Werte war zu bericksichtigen, dass bei den Bebriitungsversuchen (G Il und G
[l) eine tagliche Thermoperiode mit einer 12-stiindigen Nachtphase bei 5-6 °C vorgegeben
wurde, bei der keine Entwicklung angenommen wurde (vgl. Kapitel 3.2.2). Insofern konnten
alle Werte auf Basis der halbtdgigen Bebritungsdauer wahrend der warmen Tagphasen
berechnet werden (12 h Bebritung = 0,5 d).

Formel 4.1 tp=t, — J2(=t) [
T =T,
t1 2 = Temperaturen von zwei Bebritungsansatzen [°C]; t; < t;
T4, 2 = Entwicklungsdauer bei t; bzw. t, [d]

Formel 4.2 K

Ty * (t —to) [Kd]

ty = Temperatur eines Bebritungsansatzes [°C]
T, = Entwicklungsdauer bei t, [d]
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4 METHODEN 4.3 Larvenschlupf

Als weiterer Parameter fir die Embryogenese kann der Qqo-Wert fir die einzelnen Phasen
der Embryonalentwicklung errechnet werden. Dem liegt die RGT-Regel nach VAN'T HOFF
zugrunde, die besagt, dass sich bei einer Temperaturerhohung um 10 °C die Reaktions-
geschwindigkeit verdoppelt bis vervierfacht (PENZLIN 1996). Nach Formel 4.3 lasst sich der
Qqo-Wert auch aus Daten fir ein von 10 °C verschiedenes Temperaturintervall berechnen.

Formel 4.3 log Qo =10 + 109 T2—log Ty
to—t4
t12 = Temperaturen von zwei Bebritungsansatzen [°C]; t; < t,
T4, 2 = Entwicklungsdauer bei t; bzw. t, [d]

4.3 Larvenschlupf

Im dritten Teil dieser Untersuchung sollte der Schlupf der Larven untersucht werden, wobei
der Schlupferfolg sowie die Synchronisation des Schlupfereignisses bearbeitet wurden.

4.3.1 Schlupferfolg

Das Ziel dieses Versuchsteils war festzustellen, welchen Einfluss die Bebritungstemperatur
und der Entwicklungstyp (Diapause bzw. Non-Diapause) auf den Schlupferfolg der Larven
haben. Entscheidend war dabei auch die Frage, in welchem Zustand sich die Eier befanden,
aus denen keine Larven geschlipft waren. Insofern wurde auch untersucht, wie grof3 der
prozentuale Anteil nicht geschlipfter, aber schlupfreifer Embryonen war.

Ausgewertet wurden die G II-Ootheken aus dem Bebritungsversuch zur Nachwinterruhe
(vgl. Kapitel 4.2.2), die im Anschluss an die zweite Bebrutungsphase im Zeitraum vom
22. Dezember 2000 bis zum 6. Februar 2001 aufprapariert wurden (vgl. Kapitel 4.1.1). Proto-
kolliert wurde dabei die Kategorie der Eier nach ihrem Inhalt und Zustand, sowie das
Entwicklungsstadium von nicht geschlipften Embryonen. Neben den ,Uberliegern* (wenig
weit entwickelte Embryonen im Diapause-Stadium, vgl. Kapitel 4.2.4) traten auch schlupf-
reife, aber nicht geschlipfte Embryonen auf, die hier als ,Rest-Embryonen® definiert werden.

Bei der Auswertung wurde fur jede Oothek der prozentuale Anteil geschlupfter Larven be-
ziglich aller befruchteten Eier der Oothek berechnet (=Schlupfrate). Da Schlupfraten Ubli-
cherweise auf die abgelegten Eier bezogen werden, wurden zum Vergleich die Schlupfraten
auch auf der Basis aller abgelegten Eier berechnet. Zusatzlich wurde fir jede Oothek der An-
teil schlupfreifer ,Rest-Embryonen® berechnet. Insgesamt konnten bei der Auswertung 566
G 1I-Ootheken (3630 Eier, 2688 D- und ND-Larven) von Ch. montanus und 338 G [I-Oothe-
ken (2187 Eier, 1258 D- und ND-Larven) von Ch. albomarginatus bericksichtigt werden.

In der grafischen Darstellung der Ergebnisse wurde der Anteil geschlipfter Larven (=Schlupf-
rate) [%] gegen den Temperaturansatz [°C] in einem Box-and-Whisker-Diagramm darge-
stellt. Dabei wurden fur jeden Temperaturansatz die Ootheken nach Diapause- und Non-
Diapause-Ootheken getrennt bertcksichtigt (zur Zuordnung von D- und ND-Ootheken siehe
Kapitel 4.2.2). Bei der statistischen Auswertung der Ergebnisse erschien die variable
GelegegrofRe innerhalb der Ootheken problematisch, da je nach Eizahl die einzelne Larve
einen unterschiedlichen Anteil am Gelege ausmacht. Insofern war es erforderlich, vor einer
weiteren Auswertung festzustellen, inwiefern sich die Zusammensetzung der GelegegréfRen
unterscheidet (Kruskal-Wallis-Test bzw. Mann-Whitney-U-Test). Danach lielen sich Unter-
schiede im Schlupferfolg zwischen den Temperaturansatzen (nur fur D-Ootheken) mit dem
K-W-Test und Unterschiede zwischen D- und ND-Ootheken innerhalb der Ansatze mit dem
U-Test (iberpriifen, wobei ein sequentieller Bonferroni-Test nach DUNN-SIDAK vorgenommen
wurde. Auf die zuvor beschriebene Weise lield sich feststellen, ob die Bebritungstemperatur
oder der Entwicklungstyp einen Einfluss auf den Schlupferfolg von Geschwisterlarven haben.
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4 METHODEN 4.3 Larvenschlupf

4.3.2 Synchronisation

Die Synchronisation des Larvenschlupfs wurde auf zwei verschiedenen Ebenen betrachtet.
Zum einen lield sich untersuchen, inwiefern Larven aus unterschiedlichen Gelegen synchron
schlipfen, und zum anderen wie synchron der Schlupf von Geschwisterlarven innerhalb
eines Geleges erfolgt. In diesem Zusammenhang wurde jeweils untersucht, welchen Einfluss
die Bebritungstemperatur und der Entwicklungstyp (Diapause bzw. Non-Diapause) auf die
Synchronisation haben.

a.) Bebritungstemperatur

Um den Einfluss der Bebritungstemperatur auf die Synchronisation des Larvenschlupfs fest-
zustellen, wurde fir jeden Temperaturansatz die Schlupfperiode [Tage] bestimmt. Nach
KOHLER (1983) handelt es sich hierbei um die Anzahl der Tage vom Erscheinen der ersten
bis zur letzten Larve. Bei dieser Auswertung wurden nur Diapause-Ootheken berlcksichtigt.

Zwischen verschiedenen Gelegen lie3 sich die Synchronisation untersuchen, indem fir jede
Oothek zunachst der Median der Entwicklungsdauer ermittelt wurde. Die Differenz aus dem
Minimal- und Maximalwert aller Ootheken eines Temperaturansatzes ergab die Gesamt-
Schlupfperiode bei der entsprechenden Bebritungstemperatur. Ausreier-Werte (vgl. Kapitel
4.4) blieben dabei unbertcksichtigt.

Innerhalb der Gelege lie} sich die Synchronisation dadurch untersuchen, dass die Schlupf-
periode fur jede Oothek (mit N>1 Larven) ermittelt wurde. Anschlie3end ergab der Median
aus den einzelnen Perioden eines Temperaturansatzes die mittlere Schlupfperiode bei der
entsprechenden Bebritungstemperatur. Mit dem Kruskal-Wallis-Test lieR sich dann die
Varianz der Schlupfperioden zwischen den verschiedenen Temperaturansatzen testen. Auf
diese Weise konnte festgestellt werden, ob die Bebritungstemperatur einen Einfluss auf den
Schlupferfolg von Geschwisterlarven hatte.

b.) Entwicklungstyp (D/ND)

Der Einfluss des Entwicklungstyps (D/ND) auf die Synchronisation zwischen verschiedenen
Gelegen wurde exemplarisch am 30,2 °C-Ansatz aufgezeigt. Hierzu wurde die zeitliche
Staffelung des Larvenschlupfs als Haufigkeitsverteilung flr die einzelnen Diapause- bzw.
Non-Diapause-Larvenin einem Saulendiagramm dargestellt.

Um den Einfluss des Entwicklungstyps (D/ND) auf die Schlupfsynchronisation von Geschwis-
terlarven zu bestimmen, wurde ein Synchronisationsindex (SI) verwendet (vgl. Formel 4.4).
Zur Berechnung des Sl wird fur jede geschllpfte Larve einer Oothek (L bis Ly, mit N>1) die
Entwicklungsdauer [Tage] bis zum Schlupf verwendet. Als Minuend gilt die mittlere Entwick-
lungsdauer (Median) von allen Larven der Oothek (Ly). Von diesem Wert wird jeweils die
Entwicklungsdauer der einzelnen Larven (L, bis Ly) subtrahiert. AnschlieRend berechnet sich
der Sl aus der Summe der Betrage aller Differenzen, dividiert durch die Anzahl der Larven.
Der Sl kann als Mal fur die Synchronisation betrachtet werden. Der Wert Null gibt stets an,
dass alle Geschwisterlarven synchron an einem Tag schlipften. Je starker SI vom Wert Null
abweicht, desto desynchroner erfolgte der Larvenschlupf.

Mz

1
Formel 4.4 Sl=— | Lo— L]
N i=1
Ly = Median der Entwicklungsdauer bis Schiupf [d]
L; = Entwicklungsdauer bis Schlupf der i-ten Larven [d]

N = Gesamtzahl Larven pro Oothek

Im Gegensatz zur Schlupfperiode berlcksichtigt der Sl die Anzahl Larven sowie die
Streuung des Schlupfgeschehens, so dass einzelne Ausreil3er innerhalb einer Oothek relati-
viert werden. In der grafischen Darstellung der Ergebnisse wurde der Synchronisationsindex
S| gegen den Temperaturansatz [°C] in einem Box-and-Whisker-Diagramm nach Diapause-
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und Non-Diapause-Ootheken getrennt dargestellt. Bei der statistischen Auswertung der
Ergebnisse bestand ein Problem in der variablen Anzahl Larven innerhalb der Ootheken.
Deshalb wurde im Vorfeld der statistischen Auswertung mit dem Mann-Whitney-U-Test
festgestellt, inwiefern sich die Zusammensetzung der D- und ND-Vergleichsgruppen bezig-
lich der Anzahl Larven unterscheidet. Anschlie3end liefien sich Unterschiede in der Synchro-
nisation zwischen D- und ND-Ootheken innerhalb eines jeden Temperaturansatzes mit dem
U-Test Uberpriifen, wobei wiederum ein sequentieller Bonferroni-Test nach DUNN-SIDAK
vorgenommen wurde.

4.4 Auswertungsmethodik

Die Datenverarbeitung und ein Teil der grafischen Darstellungen wurden mit dem Tabellen-
kalkulationsprogramm EXCEL 97 SR-2 (Fa. Microsoft Corp.) durchgeflihrt. Fir die statisti-
schen Testverfahren sowie fir den Grofteil der grafischen Darstellungen wurde das Statis-
tikprogramm STATISTICA (Version 1994/95 der Fa. Statsoft) verwendet.

Far alle statistischen Tests wurde als minimale Signifikanzgrenze eine Irrtumswahrschein-
lichkeit auf dem 5%-Niveau (a = 0,05) vorgegeben. Bei p<0,05 wurde so von einem signi-
fikanten Unterschied ausgegangen. Als weitere Signifikanzgrenzen wurden das 1%-Niveau
(a = 0,01) sowie das 0,1%-Niveau (a = 0,001) gewahlt. Bei p<0,01 und p<0,001 wurden
Unterschiede als ,,hochsignifikant® bezeichnet.

Bezuglich des Kruskal-Wallis-Tests ist anzumerken, dass das Programm STATISTICA maxi-
mal zehn Vergleichsgruppen in einer Varianzanalyse bearbeiten kann. Bei 15-16 Bebri-
tungsprogrammen pro Temperaturansatz (G lll-Varianzanalyse, vgl. Kapitel 4.2.1.2) konnten
daher nur die ersten zehn Bebrutungsprogramme in der Varianzanalyse gleichzeitig getestet
werden, so dass in einzelnen Fallen die letzten Ansatze unberucksichtigt bleiben mussten.

Bezlglich des Mann-Whitney-U-Tests ist anzumerken, dass dieses Verfahren erst ab einer
StichprobengréfRe von N=5 angewendet wurde. Als Ausreiler wurden alle Werte angesehen,
die mehr als das 1,5-fache des Abstandes zwischen dem ersten und dritten Quartil von der
nachsten Boxkante entfernt sind. Bei Extremwerten betrug dieser Abstand mehr als das
3-fache (BARLOCHER 1999).

In den Abbildungen wurden fur die Unterscheidung der vier Entwicklungstypen einheitlich
folgende Farben gewahit: SUB: rot; D: orange; ND: gelb; UB: hellgelb. Zur Unterscheidung
von Bebritungstemperaturen wurden die Farbténe wie folgt ausgewahlt: 16,6 °C: hellgrin;
20,1 °C: rot; 22,2 °C: gelb; 23,7 °C: dunkelgrin; 26,5 °C: dunkelblau; 30,2 °C: orange;
34,4 °C: violett. Bei der Unterscheidung von Ablagewochen (AW 31-39) wechseln die Farb-
tone von rot Uber orange, gelb, hellblau bis dunkelblau (was die fortschreitende Abnahme
der Bebritungsdauer symbolisiert).

Legende der Diagramme:

T mlanxs :u “:rj'rf;r (Whisker) Plot-Layout: O bei N25; O bei N<5
75% n.s. nicht signifikant
259, (BO¥) * p<0,05
**  p<0,01
O Median ***  p< 0,001
O Ausreiler, Einzelwerte k.A. keine Angabe
¥ Extreme
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Abbildung 4.1.a:

Behandlung der G [I-Ootheken

Vorwinterruhe (VWR)

LD AuRenvoliere

Twgs  AuBenvoliere

Thachtss  Aullenvoliere

BPro: 31.-39. Ablagewoche (AW)
2.8.-8.10.1999

Untersuchungsteil
Einfluss Ablagetermin
%-Anteil SUB

Abbildung 4.1.b:

Winterruhe (WR)

LD 0:24

Tags: 56 °C

Tnachts: 5-6 °C

WPro: 8.10.1999 - 22.4.2000
(196 Tage)

Nachwinterruhe (NWR)

LD 12:12

Twgss 16,6 20,1 22,2 237
26,5 30,2 34,4°C

Thachtss 5-6 °C

BPro: 22.4.-21.12.2000

Prap: 22.12.2000 - 6.2.2001

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der NWR
%-Anteil D/ ND / UB

% Schlupferfolg
Schlupfsynchronisation

to, K, Q1o der NWR

Vorwinterruhe (VWR)

LD 12:12

Tagss 23,7 30,2 34,4°C

Thachtss 9-6 °C

BPro: 3, 6,... 45 Tage ab Ablage
21.6.-1.12.2000

Winterruhe (WR)
LD 0:24
Tgs 56 °C

Thachtss 5-6 °C

WPro: bis 04-06/2001 (122 -332 Tage)

Prap: 2.4.-5.6.2001

Behandlung der G III-Ootheken 1.Teil Eipraparation: Embryonalstadien

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der SUB
to, K, Q1o der SUB

Abbildung 4.1.c:

Untersuchungsteil
Embryonalstadien
Entwicklungsdauer der VWR
tg, K, Q1o der VWR

Behandlung der G III-Ootheken 2.Teil Bebritung: Entwicklung bis Schlupf

Vorwinterruhe (VWR)

LD 12:12

Tagss 23,7 30,2 34,4°C

Tnachts: 5-6 OC

BPro: 3, 6,... 45 Tage ab Ablage
21.6.-1.12.2000

Winterruhe (WR)
LD 0:24
Tagss 56 °C

Tnachts: 5-6 °C
WPro: bis 04/2001 (132277 Tage)

Nachwinterruhe (NWR)
LD 12:12

Tiags: 30,4 °C

Tnachts: 5'6 OC

BPro: 12.4.-5.11.2001
Prap: 5.11.-17.12.2001

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der SUB
to, K, Qo der SUB

Abbildung 4.1.d:

Behandlung der G IV-Ootheken

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der NWR

Vorwinterruhe (VWR)

LD 12:12

Tagss 30,4 °C

Thacntss 30,4 °C

BPro: 25 (z.T.>25) Tage ab Ablage
28.6.-20.11.2001

Winterruhe (WR)
LD 0:24
Tagss 56 °C

Tnachts: 5-6 °C
WPro: bis 05/2002 (170-290 Tage)

Nachwinterruhe (NWR)
LD 12:12

Tgss 30,4 °C

Thachs: 30,4 °C

BPro: 9.5.-17.6.2002

Prap: 3.6.-17.6.2002

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der SUB
%-Anteil SUB

30

Untersuchungsteil
Entwicklungsdauer der NWR
%-Anteil D / UB

% Schlupferfolg




5 ERGEBNISSE 5.1 Embryonalentwicklung allgemein

5 Ergebnisse
5.1 Embryonalentwicklung allgemein

5.1.1 Embryonalstadien

Die gesamte Embryonalentwicklung von der Ablage bis zum Schlupf der Pralarve lasst sich
bei beiden untersuchten Arten als eine Abfolge von 20 Entwicklungsstadien in neun Entwick-
lungsphasen (I-1X) darstellen (vgl. Abbildung 5.1). Dieses Schema basiert auf einer allgemei-
nen Einteilung der Embryonalentwicklung bei den Acridoidea, die von CHAPMAN & WHITHAM
(1968) erstmalig vorgeschlagen, und von WARDHAUGH (1978) und CHERRILL (1987) weiter
modifiziert wurde. Diese Einteilung wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit beibehalten.
Zur besseren Vergleichbarkeit mit den Ensifera wurde das Schema zusatzlich mit den von
INGRISCH (1984) beschriebenen Entwicklungsphasen Uberlagert: Embryonalprimordium,
Anatrepsis, Mesentrepses, Katatrepsis, Rickenschluss und Ausdifferenzierung. Auch bei
den Acridoidea finden diese Bezeichnungen hin und wieder Verwendung, wobei die Phasen
Anatrepsis und Mesentrepses bisweilen zusammengefasst werden. Eindeutiges Kennzei-
chen der Katatrepsis ist die Blastokinese, bei der sich der Embryo am posterioren Eipol um
180° um seine Langsachse dreht und dadurch die Orientierung im Ei wechselt.

In Tabelle 5.1 sind die im Rahmen dieser Untersuchung zugrunde gelegten Merkmale fir die
einzelnen Stadien tabellarisch aufgelistet. Dabei sind weitere diagnostische Erganzungen
und Neuerungen zu CHAPMAN & WHITHAM (1968), WARDHAUGH (1978) sowie CHERRILL
(1987) in kursiver Schreibweise hervorgehoben. Zur besseren Abgrenzung der einzelnen
Embryonalstadien der Gattung Chorthippus erwiesen sich bislang noch nicht beschriebene
Merkmale als sehr hilfreich. So kbnnen die einzelnen Stadien der Anatrepsis und vor allem
die Stadien wahrend der Ausdifferenzierung anhand der Ausbildung der Kopfanhange
(Mandibeln, Labrum, Antennen) wesentlich besser unterschieden werden. Die Ausbildung
des Nervensystems macht eine eindeutige Unterscheidung der friihen Phasen wahrend der
Mesentrepses moglich. Ferner stellt die Verteilung des Dotters sowie die Lage des Embryos
im Ei ein wesentliches Unterscheidungskriterium beim Ubergang von der Mesentrepses zur
Katatrepsis dar.

Das Diapause-Stadium wurde anhand der Ergebnisse zur Vorwinterruhe-Entwicklung ermit-
telt (vgl. Kapitel 5.2.1.1). Dabei stellte sich heraus, dass bei Ch. montanus die Diapause zu
Beginn der Katatrepsis im Stadium Va auftritt, wohingegen bei Ch. albomarginatus die Dia-
pause bereits friher zum Ende der Mesentrepses im Stadium 1Vd auftritt.
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5.1 Embryonalentwicklung allgemein

Abbildung 5.1: Embryonale Entwicklungsstadien
| Embryonalprimordium I Anatrepsis | Mesentrepses
I Il Ila IIb Illc IVa
Mesentrepses Katatrepsis
IVb IVc vVd Va Vb Vc
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Fortsetzung Abbildung 5.1: Embryonale Entwicklungsstadien

| Katatrepsis | Riickenschluf | Ausdifferenzierung

VI Vila Vb VIl

LI—Larve |

IXc IXd




5 ERGEBNISSE 5.1 Embryonalentwicklung allgemein

Tabelle 5.1: Beschreibung der embryonalen Entwicklungsstadien von Feldheuschrecken der Gattung Chorthippus nach CHAPMAN & WHITHAM (1968),

WARDHAUGH (1978) und CHERRILL (1987) mit weiteren diagnostischen Ergadnzungen (kursiv)
YPhasen nach INGRISCH (1984): E: Embryonalprimordium, A: Anatrepsis, M: Mesentrepses, K: Katatrepsis, R: Ruckenschluss, A: Ausdifferenzierung, PR: Pralarve;
PPhasen nach CHERRILL (1987): I-IXd; *'Stadien fortlaufend durchnumeriert (1-20)

Phase/Stadium Beschreibung Lage des Embryos im Ei
1) 2) 3)
0 0 0 Blastoderm entwickelt sich, Keimscheibe nicht sichtbar
E 1 1 Keimscheibe fast rund oder birnenférmig. Embryo liegt am posterioren Eipol
E Il 2 Embryo differenziert in Protocephalon und Protocorn
Keine Segmentierung sichtbar; Lénge:Breite >1,5
A (1] Unterscheidungskriterien: Anhange und abdominale Segmentierung Embryo schwimmt im Dotter, mitten im Ei
Embryo liegt mit dem Kopf Richtung posteriorer Eipol
A llla 3 Gnathale und thorakale Anhange als runde Auswiichse
Antennen als Ausstlilpungen am Kopf erkennbar
A b 4 Gnathale und thorakale Anhange sind verlangert; zeigen nach auen
Beginnende Verldngerung und Segmentierung Abdomens
A liic 5 Thorakale Anhange sind langer als gnathale; beide zeigen nach auRen

Abdomen lang; nimmt 250% der Kérperlange ein; 4-5 hintere Abdominalsegmente vorhanden
Pleuropoden als zipfelfdrmige Auswiichse des 1. Abdominalsegmentes erkennbar

Antennen verléngert, reichen bis (ber die Mandibeln

Clypeus/Labrum zwischen den Antennen sichtbar

Riicken als Rinne ausgebildet

M 1\ Embryo verbreitert sich, nimmt einen gréfReren Teil des Dotters ein Embryo schwimmt im Dotter, mitten im Ei mit dem Kopf
Abdomen ist Uber gesamte Lange segmentiert; 17 Abdominalsegmente erkennbar Richtung posteriorer Eipol,
Unterscheidungskriterium: E ntwicklung der Beine Beine beriihren die Eivand

M IVa (] Anhange parallel zur Langsachse des Embryos oder bereits etwas nach innen zeigend; berlhren sich aber nicht

an der Mittellinie
Alle Beinpaare gleichlang; keine aulRere Segmentierung der Beine erkennbar
After deutlich erkennbar

M IVb 7 Beine nahe der Mittellinie gelegen

AuRere Segmentierung der Beine: Beine gebogen an den Gelenken zwischen Protofemur, Tibia und Tarsus;
Tibia fangt an sich Richtung Abdomen zurlckzuziehen; Prototarsen beginnen sich entlang der Langsachse des
Embryos auszurichten

AuBere Segmentierung der Mundwerkzeuge; Maxille und Labium an der Spitze gebogen; Komplexaugen vom
Rest des Kopfes deutlich abgegrenzt (Okularnaht)

Pleuropoden hinter dem letzten Beinpaar als Blasen erkennbar

Embryo durchsichtig, Nervensystem-Anlagen paarig in den Segmenten als kleine wei8e Zellhaufen erkennbar

M IVe 8 Hinterbeine in N-Form gefaltet. Femur ist langer als Tibia
Dorsale Oberflache der Augen ist hellrot pigmentiert; Pigmentierung der Augen nur zart
Segmentale Nervensystem-Anlagen verbinden sich durch Konnektive

M Ivd 9 Femur und Tibia anliegend, parallel und gleiche Lange erreichend. Beingelenke gut entwickelt Embryo liegt mit den Antennen und Mundwerkzeugen zur
Tarsen parallel zur Tibia, aber kurzer. Tibia zeigt Einbuchtung, um Tarsen aufzunehmen posterioren Eivand
Augen am dorsalen Rand halbmondférmig karminrot bis dunkelrot geférbt Dotter zieht sich iiber dem Kopf des Embryos bis zum
Antenne weiter verldngert, reicht liber die Mundwerkzeuge posterioren Eipol hin

Clypeus/Labrum verldngert; in der Mitte eingekerbt
Maxille und Labium riicken ventral zur Mittellinie zusammen
Abdomenspitze mit Cerci; Geschlechtsorgane erkennbar
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1) 2) 3) | Beschreibung Lage des Embryos im Ei
K \'4 Katatrepsis, 180°-Rotation im Ei, Unterscheidungskriterium: Lage im Ei
K Va 10 Rotation beginnt;
Embryo zeigt zum posterioren Eipol;
Kopf deutlich zuriickgelegt
Dotter vom Eipol verdréngt; Antennen und Mundwerkzeuge
liegen unter dem posterioren Eipol
K Vb 11 Rotation halb vollendet;
Embryo U-Férmig, ,Arme des U zeigen zum anterioren Eipol
Hinterbeine liegen unter dem posterioren Eipol
K Vc 12 Rotation fast komplett;
Der Embryo zeigt zum anterioren Eipol.
Das Ende streckt sich noch aus
K Vi 13 | Katatrepsis komplett Embryo ruht am posterioren Eipol
Antennen zeigen deutliche Segmentierung Embryo erreicht ca. 50% der Eilange
R Vil Eine Periode schnellen Langenwachstums, in der der Dotter durch die Bildung der dorsalen Kérperwand in der
Korperhéhle verschwindet (d.h. dorsaler Verschluss)
R Vila 14 | Dorsaler Verschluss beginnt an der Abdomen-Spitze, erreicht aber nicht den Kopf Eine groRRe Dottermasse kommt hinter dem Kopf hervor und
Dorsale Kérperwand ist durchsichtig und ddnn fiillt den vorderen Raum des Eies
Maxille und Labium liegen unter Antenne und Clypeus/Labrum Embryo erreicht 50-75% der Eildnge
R Vilb 15 | Dorsaler Verschluss weit fortgeschritten. Nur noch wenig Dotter aulerhalb des Embryos
Dorsale Kérperwand ist undurchsichtig; Anzeichen abdominaler Segmentierung des Riickens Embryo erreicht 75-100% der Eilange
Antennen verléngert, reichen bis zu den Vorder-Tibien
2 Ocellen am vorderen Kopfrand neben den Komplexaugen erkennbar
R Vil 16 | Dorsaler Verschluss komplett Dotter im Embryo-Innern sichtbar
1 Frontale Ocelle zwischen den Antennenbasen erkennbar Embryo erreicht 100% der Eilange
Epistomalnaht trennt Stirnapotom von Clypeus/Labrum
Hinterfemur reicht bis 6. Abdominalsegment
D IX Unterscheidungskriterium: Pigmentierung
D IXa 17 | Femora der Hinterbeine, gefolgt von den Antennenbasen, werden pigmentiert
Tarsen komplett segmentiert
Komplexaugen fast komplett rot-braun geférbt
Komplexaugen und Ocellen riicken am Vertex ndher zusammen
Genae wachsen sich beiderseitig unter den Komplexaugen aus
D IXb 18 | Antennen, Genitalvalven, Basen der Femora, Tibial- und Femoral-Geleke sind in ihrer Lange pigmentiert
Unregelmafige Pigmentierung der ersten beide Beinpaare, dorsale Oberflache, Kopf und Pronotum
Maxillen- und Labium-Taster komplett segmentiert
Hinterfemora lassen nur noch einige Abdominalsegmente erkennen
D IXc 19 | Gesamtpigmentierung wird dunkler
Mandibelspitzen sind pigmentiert
Neben den Antennen bilden sich Frontalnéhte aus
Pleuropoden nicht mehr erkennbar
D IXd 20 | Tibiale Dornen und tarsale Klauen sind pigmentiert
Der Embryo ist bereit zum Schlupf
Alle Tarsen mit Arolium und Pulvillen ausgestattet
Hinterfemora lassen maximal ein Abdominalsegment erkennen
PR Schlupf der Pralarve
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5.1.2 Entwicklungstypen

Zur Unterscheidung der Entwicklungstypen, die im Verlauf der Embryogenese auftreten
kdnnen, wurden vier verschiedene Mdglichkeiten angenommen: Subitanentwicklung (SUB),
Diapause-Entwicklung (D), Non-Diapause-Entwicklung (ND) und Uberliegen (UB) (vgl.
Kapitel 4.1.2).

Bei Ch. montanus konnten im Rahmen der verschiedenen Bebritungsversuche alle vier
Entwicklungstypen festgestellt werden. Subitanentwicklung liel® sich in allen Generationen
bei ausreichender Bebritungsdauer nachweisen (vgl. Kapitel 5.2.3). Dabei traten Subitan-
larven sowohl bei der Bebritung in der AuRenvoliere (G Il) als auch bei allen Bebritungs-
programmen in den Klimaschranken (G lll, G 1V) auf. Ebenso konnte Diapause-Entwicklung
in allen Generationen festgestellt werden, sofern die Bebritungsdauer der Vorwinterruhe
zum Erreichen der Diapause ausreichte (vgl. Kapitel 5.2.1 und 5.2.2). Non-Diapause-Ent-
wicklung trat nur bei den Bebritungsprogrammen auf, bei denen die Bebritungsdauer der
Vorwinterruhe zum Erreichen der Diapause nicht mehr ausreichte (vgl. Kapitel 5.2.1.3 und
5.2.2.2). Uberliegende Embryonen kamen vereinzelt bei der Praparation der G Il- und G IV-
Ootheken zum Vorschein (vgl. Kapitel 5.2.4). Demgegeniber konnten bei Ch. albomargi-
natus nur drei verschiedene Entwicklungstypen festgestellt werden. Unter keinen Bedingun-
gen trat Subitanentwicklung auf (Auflenvoliere, Klimaschranke mit Wechseltemperaturen
oder bei Dauerbebritung).

In Abbildung 5.2 werden flur die Generationen G IV und G |l die prozentualen Anteile der
Entwicklungstypen grafisch dargestellt. Dabei wurden die Anteile stets auf alle befruchteten
Eier einer Oothekengeneration bezogen. Die Bebritungsversuche mit den G IlI-Ootheken
lieBen keine Auswertung zu, da ein Grofdteil der Ootheken nicht bis zum Larvenschlupf
bebritet wurde, sondern vorzeitig aufprapariert wurde (vgl. Kapitel 5.2.1.1).

Alle G IV-Ootheken wurden identisch behandelt und vor der Winterruhe einer mindestens
25-tagigen Dauerbebrutung ausgesetzt (Tiagsimachts: 30,4 °C). Diese Bebrutungsbedingungen
reichten aus, um eine Non-Diapause-Entwicklung zu verhindern. Gleichzeitig bestand fur alle
Eier aber die Mdglichkeit zur Subitanentwicklung (vgl. Kapitel 5.2.3). Bei Ch. montanus
betrug der Anteil Subitan-Larven lediglich 11,3%. Der Gberwiegende Teil der Larven zeigte
trotz der Dauerbebriitung eine Diapause-Entwicklung (82,5%). Uberlieger-Larven traten nur
zu 2,9% auf, und der Anteil nicht geschlupfter ,Rest-Embryonen” lag bei 3,3% (vgl. Abbil-
dung 5.2). Bei den ,Rest-Embryonen® handelt es sich im Gegensatz zu den Uberliegern um
nicht geschlipfte aber schlupfreife Embryonen (vgl. Kapitel 4.3.1).

Die G lI-Ootheken wurden wahrend der Vorwinterruhe unter den natirlichen Klimabedingun-
gen der AulRenvoliere von August bis Oktober 1999 bebritet (vgl. Kapitel 5.2.2), so dass sich
Ruckschlisse auf die Entwicklung unter naturlichen Freilandbedingungen ziehen lassen.
Dort lag der Anteil Subitan-Larven bei Ch. montanus bei nur noch 0,7%. Auch der Anteil
Diapause-Larven verringerte sich deutlich auf 41,8%. Dagegen erreichte der Anteil Non-
Diapause-Larven 53,9%. Uberlieger-Larven traten wiederum nur zu einem geringen Anteil
auf (3,1%), und auch der Anteil Rest-Embryonen lag bei lediglich 0,5%.

Bei den G lI-Ootheken von Ch. albomarginatus zeigte sich eine ahnliche Verteilung der
Entwicklungstypen, wobei jedoch keine Subitan-Larven auftraten. Mit 56,6% Uberwog der
Anteil Diapause-Larven. Non-Diapause-Larven traten zu 29,7% auf, und der Anteil Uberlie-
ger-Larven betrug nur 0,4%. Im Vergleich zu Ch. montanus lag vor allem der Anteil Rest-
Embryonen deutlich hdher bei 13,2%. Nahezu alle Rest-Embryonen traten beim 16,6 °C-
Ansatz auf, so dass der verhaltnismaRig hohe Anteil schlupfreifer Embryonen an den
speziellen Bedingungen dieses Bebritungsprogramms liegen dirfte (vgl. Kapitel 5.3.1.3).
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Abbildung 5.2: Prozentualer Anteil der Entwicklungstypen

(Basis flr %-Anteil: befruchtete Eier)
YRest: nicht geschliipfte aber schlupfreife Embryonen —
Chorthippus montanus und Chorthippus albomarginatus

5.1.3 Entwicklungstypen unter dem Einfluss maternaler Effekte

Um zu Uberprifen, ob maternale Faktoren einen Einfluss auf die Ablage von Diapause- oder
Subitan-Eiern nehmen, wurden die Ergebnisse der G IV-Generation von Ch. montanus im
Detail analysiert. Dabei wurde ausgewertet, wie sich die 2875 Diapause-Eier und 392
Subitan-Eier der G IV-Generation (vgl. Abbildung 5.2, linke Saule) nach dem Ablagetermin
(in 3-Tages-Intervallen) sowie nach der Gelege-Reihenfolge (Ablagenummer 1-15) verteilen.

Der Ablagetermin im Zeitaum von Mitte Juli bis Anfang Oktober 2001 Iasst keinen Effekt auf
den Anteil Subitan-Eier erkennen (vgl. Abbildung 5.2.1 oben). In nahezu allen 3-Tages-Inter-
vallen bleibt der Anteil deutlich unter 20%, und liegt nur in einem Fall (17.-19.9.) darUber.
Ohne einen erkennbaren saisonalen Einfluss schwanken die Subitan-Anteile zwischen 0%
und 18,3%. Zu berlcksichtigen ist hierbei, dass die Eiablage unter dem Einfluss der natir-
lichen Photoperiode erfolgte.

Ebenso lasst auch das Alter der Weibchen (Ablagenummer) keinen Effekt auf den Subitan-
Anteil erkennen (vgl. Abbildung 5.2.1 unten). In allen Fallen liegt der Anteil Subitanlarven
unter 20% und schwankt ohne einen erkennbaren Einfluss der Gelege-Reihenfolge zwischen
7,4% und 16,5%.
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die Ablagenummer der Weibchen (unten) — Chorthippus montanus G IV " bei 6. Ablage 358 Eier von 63 Weibchen
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5.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung
5.2.1 Embryonalentwicklung der Vorwinterruhe

5.2.1.1 Entwicklungsstadien der Embryonen

Mit den Bebritungsversuchen der G IlI-Ootheken wurde der Einfluss der Bebritungsdauer
und -temperatur auf die Embryonalentwicklung vor der Winterruhe untersucht. Als Mess-
groRe lielden sich die unter den vorgegebenen Bebritungsprogrammen erreichten Embryo-
nalstadien verwenden.

Mit einer Zunahme der Bebrutungsdauer vor der Winterruhe erreichen die Embryonen bei
allen Temperaturansatzen jeweils weiter fortgeschrittene Entwicklungsstadien (vgl. Abbil-
dung 5.3 und 5.4). In der grafischen Darstellung lasst sich fur beide Arten feststellen, ab
welchem Stadium die Embryonalentwicklung stagniert und von einer weiteren Steigerung der
Bebritungsdauer unbeeinflusst bleibt. Bei Ch. montanus bleibt die Embryogenese vor der
Winterruhe vorlaufig im Embryonalstadium Va stehen, wahrend bei Ch. albomarginatus die
Entwicklung bereits friiher im Stadium IVd stagniert. Diese Stadien lassen sich als Diapause-
Stadien definieren. Fur beide Arten kann fir jeden der drei Temperaturansatze eine
hochsignifikante lineare Regression zwischen dem erreichten Embryonalstadium und der
dazu erforderlichen Bebritungsdauer ermittelt werden (Ch. mon.: R?>0,85, p<0,001; Ch. alb.:
R?>0,91, p<0,001, vgl. Tabelle 5.2). Dieser Zusammenhang wurde von Stadium | bis zum
letzten Stadium vor der Diapause (Stadium 1Vd bzw. IVc) ausgewertet, wobei das Diapause-
Stadium selbst nicht mit beriicksichtigt werden durfte (vgl. Kapitel 4.2.1.1). Anzumerken ist
dabei, dass in Einzelfallen auch ,Nachzuigler auftreten kénnen. So erreichten die Embryo-
nen einer Oothek von Ch. montanus nach 48 Tagen Bebritung bei 23,7 °C im Median erst
das Stadium lllb (vgl. Abbildung 5.3).

Parallel lie sich ein Temperatureffekt feststellen: Mit einem Anstieg der Bebrutungstem-
peratur erreichten die Embryonen bei identischer Bebritungsdauer jeweils weiter fortge-
schrittene Entwicklungsstadien (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4). Der statistische Vergleich der
Temperaturansatze ergibt bei beiden Arten hochsignifikante Unterschiede zwischen benach-
barten Temperaturansatzen (p<0,001, vgl. Tabelle 5.2).

Der statistische Vergleich beider Arten ergibt schlieBlich, dass Ch. albomarginatus die einzel-
nen Entwicklungsstadien jeweils schneller erreicht als Ch. montanus. Dieser Unterschied ist
bei allen drei getesteten Temperaturansatzen hochsignifikant (p<0,001, vgl. Tabelle 5.3). So
erzielte zum Beispiel beim 23,7 °C-Ansatz die erste Oothek von Ch. albomarginatus bereits
nach 39 Tagen das IVd-Stadium, wahrend dasselbe Stadium bei Ch. montanus frihestens
nach 45 Tagen nachgewiesen werden konnte.

Abschliellend wurden die Daten getrennt nach den einzelnen Embryonalstadien ausgewer-
tet. Dabei wurde fir jede ausgewertete Oothek die Entwicklungsrate gegen den Tempera-
turansatz auftragen (vgl. Abbildung 5.5 und 5.6). Dieser Auswertungsschritt war eine Voraus-
setzung fir die spatere Ermittlung der Entwicklungsnullpunkte (vgl. Kapitel 5.2.1.4). Die Re-
gressionsanalyse ergibt flr die einzelnen Stadien jeweils eine hochsignifikante lineare
Regression zwischen der Entwicklungsrate der Vorwinterruhe und der Bebritungstemperatur
(Ch. mon.: R*>0,80, p<0,001; Ch. alb.: R>0,79, p<0,001, vgl. Tabelle 5.4 und 5.5).
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Stand der Embryonalentwicklung (Vorwinterruhe) in Abhangigkeit von der
Bebrutungsdauer und der Bebritungstemperatur vor der Winterruhe —

Chorthippus montanus (G 1lI)

Abbildung 5.3:
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Bebritungsdauer vor Winteruhe (Tage)

Stand der Embryonalentwicklung (Vorwinterruhe) in Abhangigkeit von der
Bebrutungsdauer und der Bebritungstemperatur vor der Winterruhe —

Chorthippus albomarginatus (G IllI)

Abbildung 5.4:

TVWR/tags: 23,7 OC; 30,2 °C; 34,4 °C
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Tabelle 5.2: Statistische Angaben zur Vorwinterruhe-Entwicklung fur die einzelnen
Temperaturansatze (Regressionsanalyse) (G Ill)

a.) Chorthippus montanus

Temperatur- | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
Ansatz (°C) | fiir Stadium | bis IVd
23,7 y =0,2127x - 1,9247 47 45 0,856 274,99 <0,001 *** 0,927
30,2 y =0,3305x - 1,2402 27 | 25 0,941 11,62 <0,001 *** 0,971
344 y =0,3762x - 0,7653 27 | 25 0,963 668,59 <0,001 *** 0,982
Vergleich der N FG F p-Niveau
T-Ansitze (°C)
23,7/30,2 74 | 2,70 115,501 <0,001 ***
30,2/34,4 54 | 2,50 31,607 <0,001 ***
b.) Chorthippus albomarginatus
Temperatur- | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
Ansatz (°C) | fiir Stadium | bis IVc
23,7 y =0,2558x - 1,5854 35 33 0,910 346,69 <0,001 *** 0,956
30,2 y =0,3192x + 0,0127 31 29 0,961 749,652 <0,001 *** 0,981
344 y =0,3591x + 0,6735 26 | 24 0,919 287,25 <0,001 *** 0,961
Vergleich der N FG F p-Niveau
T-Ansétze (°C)
23,7/30,2 66 | 2,62 126,973 <0,001 ***
30,2/34,4 57 12,53 31,044 <0,001 ***
Tabelle 5.3: Statistische Angaben zur Vorwinterruhe-Entwicklung fiir die einzelnen

Temperaturansatze (Regressionsanalyse) (G Il) —
Artvergleich Chorthippus montanus/ Chorthippus albomarginatus

Temperatur- FG gesamt F p-Niveau
Ansatz (°C)
23,7 2,78 111,978 <0,001 ***
30,2 2,54 21,544 <0,001 ***
344 2,49 25,338 <0,001 ***

5.2.1.2 Entwicklungsdauer bis Diapause

Aus den zuvor dargestellten Ergebnissen lasst sich eine gesonderte Auswertung fir das
Erreichen des Diapause-Stadiums vornehmen. Mit Hilfe der Geradengleichungen der
Regressionsanalyse (vgl. Tabelle 5.2) kann rechnerisch ermittelt werden, nach welcher
Bebriutungsdauer das Diapause-Stadium erreicht wurde (zur Methodik siehe Kapitel 4.2.1.1).

Bei beiden Arten nimmt die bis zum Erreichen der Diapause erforderliche Bebritungsdauer
mit einem Anstieg der Bebrutungstemperatur ab. Bei Ch. montanus nimmt die Entwicklungs-
dauer bis zur Diapause von 56 Tage bei 23,7 °C Uber 34 Tage bei 30,2 °C auf 28,5 Tage bei
34,4 °C ab. Bei Ch. albomarginatus reduziert sich die Entwicklungsdauer von 41,5 Tage bei
23,7 °C Uber 28 Tage bei 30,2 °C auf 23 Tage bei 34,4 °C. Hierbei wird auch deutlich, dass
Ch. albomarginatus unter denselben Bebritungstemperaturen das Diapause-Stadium jeweils
schneller erreicht als Ch. montanus.

Diese rechnerisch ermittelten Befunde lassen sich durch die im Rahmen der Praparation
tatsachlich nachgewiesenen Diapause-Ootheken bestatigen (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4). Bei
Ch. montanus konnten beim 23,7 °C-Ansatz Uberhaupt noch keine Diapause-Ootheken
nachgewiesen werden, da die maximale Bebritungsdauer von 48 Tagen offenbar zu kurz
war. Bei den anderen Temperaturansatzen traten die ersten Diapause-Ootheken nach
33 Tagen (30,2 °C) bzw. nach 27 Tagen (34,4 °C) auf. Bei Ch. albomarginatus wurden die
ersten Diapause-Ootheken dagegen schon nach einer Bebritungsdauer von 39 Tagen
(23,7 °C), 27 Tagen (30,2 °C) bzw. 21 Tagen (34,4 °C) festgestellt.
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Abbildung 5.5: Entwicklungsrate der Vorwinterruhe in Abhangigkeit vom Embryonalstadium
und der Bebritungstemperatur vor der Winterruhe —
Chorthippus montanus (G 1lI)
TVWR/tags: 23,7 OC; 30,2 OC; 34,4 °C
Tabelle 5.4: Statistische Angaben zu den Entwicklungsraten der Vorwinterruhe fur die
einzelnen Embryonalstadien (Regressionsanalyse) —
Chorthippus montanus (G II)
Stadium | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
| y=0,0101x-0,1732 10 8 0,814 40,39 <0,001 *** 0,914
Il y =0,0075x - 0,1274 10 8 0,807 38,67 <0,001 *** 0,910
llla y =0,0052x - 0,0794 12 10 0,869 74,53 <0,001 *** 0,939
llib y =0,0048x - 0,0792 10 8 0,934 128,96 <0,001 *** 0,970
llic y =0,0033x - 0,0467 9 7 0,956 174,31 <0,001 *** 0,981
IVa y =0,0029x - 0,0397 16 14 0,915 162,99 <0,001 *** 0,960
IVb y =0,0023x - 0,0302 15 13 0,933 195,01 <0,001 *** 0,933
IVc y =0,0019x - 0,0222 8 6 0,968 212,29 <0,001 *** 0,986
Ivd y=0,0017x-0,018 12 10 0,918 123,95 <0,001 *** 0,962
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Abbildung 5.6: Entwicklungsrate der Vorwinterruhe in Abhangigkeit vom Embryonalstadium
und der Bebritungstemperatur vor der Winterruhe —
Chorthippus albomarginatus (G Ill)
Tywritags: 23,7 °C; 30,2 °C; 34,4 °C
Tabelle 5.5: Statistische Angaben zu den Entwicklungsraten der Vorwinterruhe fir die
einzelnen Embryonalstadien (Regressionsanalyse) —
Chorthippus albomarginatus (G Ill)
Stadium | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
| y =0,0239x - 0,4727 9 7 0,793 31,63 <0,001 *** 0,905
Il y=0,0125x-0,2318 10 8 0,813 40,17 <0,001 *** 0,913
llla y=0,0097x -0,1773 10 8 0,899 80,76 <0,001 *** 0,954
llib y =0,0061x - 0,0993 9 7 0,994 1410,49 <0,001 *** 0,998
llic y =0,0045x - 0,0646 10 8 0,851 52,52 <0,001 *** 0,932
IVa y =0,0035x - 0,0478 10 8 0,907 88,57 <0,001 *** 0,958
IVb y =0,0027x - 0,035 19 17 0,847 100,99 <0,001 *** 0,925
IVc y =0,0021x - 0,0227 15 13 0,877 100,48 <0,001 *** 0,941
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5.2.1.3 Entwicklungsdauer der Nachwinterruhe in Abhédngigkeit der Vorwinterruhe

Im zweiten Versuch zur Vorwinterruhe wurde erganzend zur Eipraparation ein Teil der G llI-
Ootheken bis zum Larvenschlupf bebritet. Als MessgroRe liel3 sich in diesem Fall die
Entwicklungsdauer von der Winterruhe bis zum Schlupf der Larven feststellen. Auf diese
Weise wurde untersucht, welcher Zusammenhang zwischen der Embryonalentwicklung vor
und nach der Winterruhe besteht.

Grundsatzlich lasst sich feststellen, dass eine zu kurze Bebriitungsdauer vor der Winterruhe
einen erheblichen Einfluss auf die Dauer der Nachwinterruhe hat. Dieser Befund lasst sich
durch die Ergebnisse der Varianzanalyse stlitzen, die bei allen Temperaturansatzen eine
hochsignifikante Varianz in der Nachwinterruhe-Dauer ergab (p<0,01 bis 0,001, vgl. Tabelle
5.6 und Tabelle 5.7).

Charakteristisch ist fUr alle Temperaturansatze, dass mit zunehmender Bebritungsdauer vor
der Winterruhe (VWR) die Dauer der Nachwinterruhe (NWR) zunachst abnimmt, bis ein
gleichbleibendes Niveau von etwa 18-21 Tagen erreicht wird (bei Tywr: 30,4 °C). Danach hat
die Bebritungsdauer der Vorwinterruhe keinen Einfluss mehr auf die Nachwinterruhe. Bei
diesem Versuch lassen sich Diapause-Ootheken von Non-Diapause-Ootheken unterschei-
den, wobei der Ubergang von ND- zu D-Entwicklung in Abbildung 5.7 und 5.9 am ,Knick® in
den Kurven deutlich wird (zur Methodik siehe Kapitel 4.2.1.2). So Iasst sich beispielsweise im
34,4 °C-Ansatz von Ch. montanus nach 3 Tagen VWR eine maximale Entwicklungsdauer
der NWR von 51,5 Tagen bis zum Schlupf feststellen. Mit einer Steigerung der VWR-Dauer
auf 30 Tage sinkt die bis zum Larvenschlupf erforderliche NWR-Dauer kontinuierlich bis auf
18 Tage ab. Danach schwankt die Entwicklungsdauer auf einem ahnlichen Niveau zwischen
19 und 21 Tagen. Die Grenze zwischen ND- und D-Entwicklung liegt bei einer VWR-Bebru-
tung von etwa 30 Tagen. Anzumerken ist auch bei diesem Versuch, dass in Einzelfallen
,Nachzigler‘ mit deutlich verlangerter Entwicklungsdauer auftraten. Derartige Ootheken sind
in den Box-Plot-Diagrammen als Extremwerte gekennzeichnet (vgl. Abbildung 5.8 a-c und
Abbildung 5.10 a-c).

Weiterhin zeigt sich bei beiden Arten ein Temperatureffekt, da mit einem Anstieg der Bebri-
tungstemperatur die Diapause schneller erreicht wird. Dabei entwickelt sich Ch. albomargi-
natus unter denselben Bedingungen jeweils schneller als Ch. montanus. Bei Ch. montanus
konnten beim 23,7 °C-Ansatz nach 48 Tagen Bebriitung noch keine Diapause-Ootheken
festgestellt werden. Bei den anderen Temperaturansatzen traten die ersten Diapause-Oothe-
ken nach 39 Tagen (30,2 °C) bzw. nach 30 Tagen (34,4 °C) auf. Bei Ch. albomarginatus
wurden die ersten Diapause-Ootheken dagegen schon nach einer Bebritungsdauer von
36 Tagen (23,7 °C), 27 Tagen (30,2 °C) bzw. 21 Tagen (34,4 °C) festgestellt.
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Abbildung 5.7: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit von der Bebritungsdauer und der
Bebrutungstemperatur vor der Winterruhe (Mediane) —
Chorthippus montanus (G III)
Tywritags: 23,7 °C; 30,2 °C; 34,4 °C; Tnwrtags: 30,4 °C
Tabelle 5.6: Dauer der Nachwinterruhe: Mediane (Tage) und statistische Angaben zur
Varianz der NWR-Dauer —
Chorthippus montanus (G IlI)
Dauer der NWR bei Bebriitungsprogramm VWR (Tage)
T(CC)[ 3 6 9 12 [ 15 [ 18 [ 21 | 24 | 27 [ 30 [ 33 | 36 [ 39 | 42 | 45 [ 48
237 | 55 | 485 | 47 | 46 | 45 | 41 36 [ 32 | 31 31 30 | 30 [ 295|295 | 255 | 235
30,2 | 48 | 45 | 43 | 38 |335| 32 [305| 29 | 26 | 22 | 21 20 17 | 17 17 -
344 [ 515] 44 [385] 35 | 295[275[ 25 | 22 | 22 | 18 [195] 19 | 20 [ 21 [205] -
Varianz der NWR-Dauer iiber Bebriitungsprogramme (K-W-Test)
T(CC)[ BP | N FG H p-Niveau BP N FG H p-Niveau
23,7 | 3-30 | 68 9 | 49,31 | <0,001*** 2148 | 58 9 | 22,18 | =0,0084 **
30,2 | 3-30 | 59 9 [ 49,95 | <0,001** 18-45 | 58 9 [51,71 | <0,001 ***
344 | 330 | 54 9 | 47,99 | <0,001*** 18-45 | 58 9 |3352| <0,001**
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Abbildung 5.9: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit von der Bebritungsdauer und der
Bebrutungstemperatur vor der Winterruhe (Mediane) —
Chorthippus albomarginatus (G IlI)
Tywritags: 23,7 °C; 30,2 °C; 34,4 °C; Tnwrtags: 30,4 °C
Tabelle 5.7: Dauer der Nachwinterruhe: Mediane (Tage) und statistische Angaben zur
Varianz der NWR-Dauer —
Chorthippus albomarginatus (G Ill)
Dauer der NWR bei Bebriitungsprogramm VWR (Tage)
T(CC)[ 3 6 9 12 [ 15 [ 18 [ 21 | 24 | 27 [ 30 [ 33 | 36 [ 39 | 42 | 45 [ 48
237 | kA | kA | kKA. [ # 32 | 30 | 28 | 265 25 | 23 | 22 | 20 | 20 | 20 | 20 -
30,2 | kA | kA | 38 | 28 | 26 | 245 | 22 | 21 19 | 19 18 | 18 19 | 18 19 -
344 | kA [315] 30 [ 26 | 26 | 23 [195] 20 | 20 | 20 [ 195 [ 195 [ 20 | 21 21 -
Varianz der NWR-Dauer iiber Bebriitungsprogramme (K-W-Test)
TCC)| BP [ N FG H p-Niveau BP N FG H
23,7 [ 12-39| 45 9 | 38,00 | <0,001*** 1845 | 55 9 | 3821 <0,001**
30,2 | 9-36 | 51 9 | 42,86 | <0,001*** 18-45 | 63 9 [3929 | <0,001**
344 | 633 | 46 9 | 3119 | <0,01* 18-45 | 60 9 |2265| =0,007*
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Abbildung 5.10 c: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit von der Bebritungsdauer
vor der Winterruhe - Ch. albomarginatus (G Ill)
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5.2.1.4 Entwicklungsnullpunkt, Temperatursumme, Q,o-Wert der Vorwinterruhe

Far beide Arten lassen sich der Entwicklungsnullpunkt ty, die Temperatursumme K sowie der
Qqo-Wert fur die Embryonalentwicklung der Vorwinterruhe errechnen.

Bei beiden Arten kann flr das Erreichen eines jeden Pradiapause-Stadiums ein gesonderter
Entwicklungsnullpunkt t, ermittelt werden. Dabei zeigt sich im Verlauf der Embryonalentwick-
lung eine Abnahme von t,, je weiter die Entwicklung fortschreitet (vgl. Tabelle 5.8). Bei
Ch. montanus nimmt t, von 17,2 °C (Stadium [) nahezu kontinuierlich auf 10,6 °C (bis
Stadium IVd) ab. Bei Ch. albomarginatus nimmt t, von 19,8 °C (Stadium I) kontinuierlich auf
10,8 °C (bis Stadium IVc) ab. Die einzelnen t-Werte wurden Uber die Geradengleichungen
der Regressionsanalyse fir die einzelnen Entwicklungsstadien berechnet (vgl. Kapitel
5.2.1.1; vgl. Tabelle 5.4 und Tabelle 5.5).

Tabelle 5.8: Entwicklungsnullpunkte der Vorwinterruhe flir das Erreichen verschiedener
Pradiapause-Stadien (I bis 1Vd bzw. | bis IVc) (G IIl) —
a.) Chorthippus montanus b.) Chorthippus albomarginatus
Stadium t (°C) " Stadium t (°C) "
[ 17,15 I 19,78
1l 16,99 1l 18,54
ila 15,27 la 18,23
b 16,5 lb 16,28
Ilic 14,15 lic 14,36
IVa 13,69 IVa 13,66
IVb 13,13 IVb 12,96
IVc 11,68 IVc 10,81
Ivd 10,59

"berechnet aus Geradengleichungen aus Tabelle 5.4 und 5.5

Der Entwicklungsnullpunkt to(vwr) flir die Embryonalentwicklung von der Ablage bis zum
Erreichen des Diapause-Stadiums liegt bei Ch. montanus bei 12,5 °C, bei Ch. albomar-
ginatus deutlich niedriger bei 10,1 °C (vgl. Tabelle 5.9). Die dabei erforderliche Temperatur-
summe K\wR) liegt bei Ch. montanus bei 312,1 Kd und bei Ch. albomarginatus auf einem
niedrigeren Niveau bei 282,2 Kd. Berechnet wurden diese Werte aus der mittleren Entwick-
lungsdauer bis zum Diapause-Stadium (vgl. Kapitel 5.2.1.2, zur Methodik siehe Kapitel
4.2.5). Mit diesen Daten wurde auch der QqovwR) fur den Temperaturbereich von 23,7-
34,4 °C errechnet. Bei Ch. montanus liegt der Qo(vwR) fiir die Embryonalentwicklung wah-
rend der Vorwinterruhe mit 1,88 ahnlich niedrig wie der von Ch. albomarginatus mit 1,72.

Tabelle 5.9: Entwicklungsnullpunkte, Temperatursummen und Q4,-Werte der
Vorwinterruhe fur das Erreichen des Diapause-Stadiums (G IIl) —

a.) Chorthippus montanus

Methode Entwicklungsdauer (Tage) t (°C) K (Kd) Qo
bei T-Ansatz (23,7-34,4 °C)
23,7°C | 30,2°C | 344°C
Embryonalstadium Va erreicht” 56 34 28,5 12,5 3121 1,88
Embryonalstadium Va erreicht” >48 33 27
Entwicklungsdauer bis Schlupf”’ >48 | 39 | 30
b.) Chorthippus albomarginatus
Methode Entwicklungsdauer (Tage) t, (°C) K (Kd) Q1o
bei T-Ansatz (23,7-34,4 °C)
23,7°C | 30,2°C 344°C
Embryonalstadium IVd erreicht” | 415 28 23 10,1 2822 1,72
Embryonalstadium IVd erreicht” 39 27 21
Entwicklungsdauer bis Schlupf’ 36 27 21

"berechnet aus Geradengleichungen aus Tabelle 5.2; 2 friihester Wert aus Abbildung 5.3 und 5.4;
% aus Abbildung 5.7 und 5.9
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5.2.2 Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe

5.2.21 Entwicklungsdauer von Diapause bis zum Schlupf

Mit den Bebritungsversuchen der G [I-Ootheken wurde der Einfluss der Bebriitungstempe-
ratur auf die Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe untersucht. Messgrofle war die
Entwicklungsdauer nach der Winterruhe bis zum Schlupf der Larven, wobei die Auswertung
nur mit Diapause-Ootheken vorgenommen wurde. Welche der G 1I-Ootheken als Diapause-
Ootheken anzusehen sind wird im folgenden Kapitel geklart (vgl. Kapitel 5.2.2.2).

Grundsatzlich gilt bei beiden Arten fur die Nachwinterruhe-Entwicklung (Diapause bis
Schlupf), dass mit einem Anstieg der Bebritungstemperatur die Entwicklungsdauer abnimmt
(vgl. Abbildung 5.11 und 5.12). Bei Ch. montanus nimmt die mittlere Entwicklungsdauer bis
zum Schlupf von 83,5 Tage bei 16,6 °C Uber 65 Tage bei 20,1 °C auf 12 Tage bei 34,4 °C
ab. Bei Ch. albomarginatus nimmt die Entwicklungsdauer von 65 Tage bei 20,1 °C auf 14
Tage bei 34,4 °C ab. Bei 16,6 °C erfolgte kein Larvenschlupf. Die Regressionsanalyse ergibt
bei beiden Arten jeweils eine hochsignifikante nicht-lineare Hyperbel-Funktion fur den
Zusammenhang zwischen Entwicklungsdauer und Temperatur (Ch. mon.: R#>0,95, p<0,001;
Ch. alb.: R*>0,95, p<0,001, vgl. Tabelle 5.10).

Als Funktion konnte fir Ch. montanus die Gleichung y = 1/(-0,052+0,0038x) und fir
Ch. albomarginatus die Gleichung y = 1/(-0,0645+0,0039x) ermittelt werden.

Der statistische Vergleich der beiden Arten ergibt, dass die Entwicklungsdauer von Ch. mon-
tanus bei allen sechs getesteten Temperaturansatzen hochsignifikant geringer ist als die von
Ch. albomarginatus (p<0,001, vgl. Tabelle 5.10). Demnach schlupft Ch. montanus unter
denselben Versuchsbedingungen jeweils schneller als Ch. albomarginatus. So schlipften
z.B. beim 20,1 °C-Ansatz die letzten Larven von Ch. montanus nach 50 Tagen, wahrend bei
demselben Temperaturansatz der friheste Larvenschlupf von Ch. albomarginatus nach
58 Tagen gerade erst einsetzte.

Tabelle 5.10: Statistische Angaben zur Nachwinterruhe-Entwicklung in verschiedenen
Temperaturansatzen (G Il) —
Artvergleich Chorthippus montanus/ Chorthippus albomarginatus

Temperatur- MEDIAN Entwicklungsdauer (Tage) ) 4 p-Niveau
Ansatz (°C) Ch.mon N Ch.alb. N
16,6 83,5 30 k.A. 0 k.A. K.A. k.A.
20,1 44 24 65 22 0,0 -5,816 <0,001 ***
22,2 29 33 40 28 5,0 -6,645 <0,001 ***
23,7 27 35 35 24 9,0 -6,342 <0,001 ***
26,5 19 32 23 18 26,0 -5,295 <0,001 ***
30,2 16 30 19 23 92,0 -4,605 <0,001 ***
34,4 12 29 14 26 66,0 -5,243 <0,001 ***
Art Hyperbel-Gleichung N R? p-Niveau
Fiir alle T-Ansitze
Ch. mon. y=1/(-0,052 +0,0038x) 213 0,952 <0,001 ***
Ch. alb. y =1/(-0,0645 + 0,0039x) 141 0,949 <0,001 ***
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5.2.2.2 Ablagetermin

Als ein weiterer Parameter wurde im Rahmen der G Il-Bebritungsversuche der Einfluss des
Ablagetermins der Oothek auf die Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe untersucht.
Wiederum konnte als Messgréfie die Entwicklungsdauer von der Winterruhe bis zum Schlupf
der Larven erhoben werden.

Grundsatzlich Iasst sich feststellen, dass der Ablagetermin einen erheblichen Einfluss auf die
Entwicklungsdauer nach der Winterruhe hat. Dieser Befund lasst sich durch die Ergebnisse
der Varianzanalyse stutzen, die bei allen Temperaturansatzen hochsignifikante Werte ergab
(p<0,01 bis 0,001, vgl. Tabelle 5.11 und Tabelle 5.13).

Charakteristisch ist fir alle Temperaturansatze, dass die Entwicklungsdauer der frih abge-
legten Ootheken vom Ablagetermin unabhangig ist, wohingegen die Entwicklungsdauer der
spater abgelegten Ootheken mit voranschreitendem Ablagetermin immer weiter ansteigt (vgl.
Abbildung 5.13 und Abbildung 5.15). Bei diesem Versuch lassen sich Diapause- von Non-
Diapause-Ootheken unterscheiden. Der Ubergang von D- zu ND-Entwicklung ldsst sich in
Abbildung 5.13 und 5.15 als ,Knick® in den Kurven erkennen, was sich mit dem Kruskal-
Wallis-Test sowie mit dem Mann-Whitney-U-Test bestatigen lasst (Ergebnisse siehe Tabelle
5.12 und 5.14; zur Methodik siehe Kapitel 4.2.2).

Die Grenze zwischen D- und ND-Entwicklung liegt bei Ch. montanus zwischen der 34. und
35. AW, und bei Ch. albomarginatus je nach Bebritungsansatz zwischen der 34. und 35. AW
oder erst zwischen der 35. und 36. AW.

Bei Ch. montanus bleibt die Entwicklungsdauer der Nachwinterruhe nahezu konstant, sofern
die Oothekenim Jahr davor in der in 31.-34. AW abgelegt wurden. Ab der 35. AW nimmt die
Entwicklungsdauer jedoch deutlich zu. Bei allen sieben Temperaturansatzen ist dieser
Anstieg von der 34. zur 35. AW signifikant (p<0,05 bis 0,001, vgl. Abbildung 5.14 a-g). Ein
weniger einheitliches Bild zeigt sich bei Ch. albomarginatus. Bei dieser Art liegen die Werte
inder 31.-34. AW, z.T. aber auch bis zur 35. AW auf einem ahnlichen Niveau, so dass der
Anstieg der Entwicklungsdauer zwischen den Temperaturansatzen variiert. Bei 23,7 °C,
26,5 °C und 30,2 °C erfolgte der Anstieg bereits von der 34. zur 35. AW (p<0,05, vgl. Abbil-
dung 5.16 d-f). Aufgrund kleiner Stichprobenzahlen in den ersten AW dieser Ansatze erga-
ben sich Ungenauigkeiten in der Varianzanalyse. In diesen Fallen wurde der U-Test fiir den
direkten Vergleich der AW im ,Knick® als aussagescharfer angesehen. Bei 20,1 °C, 22,2 °C
und 34,4 °C erfolgt der signifikante Anstieg dagegen erst von der 35. zur 36. AW (p<0,05 bis
0,01, vgl. Abbildung 5.16 b,c,g). Auch bei desem Versuch traten hin und wieder einzelne
.-Nachzigler® mit deutlich verlangerter Entwicklungsdauer auf (vgl. Abbildung 5.14 a-g und
Abbildung 5.16 a-g).

Abschlielend wurden die Daten getrennt nach den einzelnen Ablagewochen ausgewertet.
Dabei wurde fir jede auswertbare Ablagewoche die Entwicklungsrate gegen den Tempe-
raturansatz auftragen (vgl. Abbildung 5.17 und 5.18). Dieser Auswertungsschritt war eine
Voraussetzung fur die spatere Ermittlung der Entwicklungsnullpunkte (vgl. Kapitel 5.2.2.3).
Die Regressionsanalyse ergibt fir alle Ablagewochen (31. bis 38. AW) jeweils eine hoch-
signifikante lineare Regression zwischen der Entwicklungsrate der Nachwinterruhe und der
Bebrutungstemperatur (Ch. mon.: R*>0,97, p<0,001; Ch. alb.: R*>0,67, p<0,001, vgl. Tabelle
5.15 und 5.16). Lediglich in AW 39 bei Ch. montanus war die Regression ,nur” signifikant
(p<0,05).
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Abbildung 5.13: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin und der
Bebritungstemperatur wahrend der Nachwinterruhe (Mediane) —
Chorthippus montanus (G 1)
TVWR: AUBenVOliere; TNWR/tags: 16,6-34,4 °C
Tabelle 5.11: Dauer der Nachwinterruhe: Mediane (Tage) und statistische Angaben zur
Varianz der NWR-Dauer —
Chorthippus montanus (G II)
Dauer der NWR bzgl. Ablagewochen 1999 (Tage)

T (°C) 31 32 33 34 35 36 37 38 39
16,6 87,5 86,75 82,5 83 106 126 172 202 —
20,1 43 46,5 43 445 49,5 64 89,5 102 117
22,2 31 285 285 295 35 48 56 77 76
23,7 27 26 26,5 27 35 41 54 63,5 71
26,5 20 19 19 19 23 32 455 47 -
30,2 18 16 16 16 20 24 32 405 4725
34,4 12,5 12 12 12 16,5 18 25 35,25 -

Varianz der NWR-Dauer iiber Ablagewochen (K-W-Test)

T (°C) AW N FG H p-Niveau

16,6 31-38 65 7 50,55 <0,001 ***
20,1 31-39 71 8 65,22 <0,001 ***
22,2 31-39 72 8 64,47 <0,001 ***
23,7 31-39 78 8 67,77 <0,001 ***
26,5 31-38 70 7 54,38 <0,001 ***
30,2 31-39 74 8 66,04 <0,001 ***

34,4 31-38 65 7 54,64 <0,001 ***
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Abbildung 5.14 c: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin -
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Abbildung 5.14 g:
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Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin -
Ch. montanus (G I1)
Tvwr: Auldenvoliere; Tywriags: 34,4 °C

Tabelle 5.12: Statistische Angaben zur Varianz der Nachwinterruhe-Dauer Gber
aufeinander folgende Ablagewochen —
Chorthippus montanus (G Il)
Varianz der NWR-Dauer iiber AW | Varianz der NWR-Dauer iiber AW Anstieg AW 34-35
vor Anstieg (K-W-Test) mit Anstieg (K-W-Test) U-Test)
TCCO) | AW | FG H p-Niveau AW | FG H p-Niveau AW U r4 p-Niveau
16,6 | 31-34| 3 1,463 >0,5 31-35| 4 14,962 | =0,0048 ** | 34-35| 15,0 | -3,277 | =0,0010 **
201 [ 31-34| 3 4,224 >0,1 31-35| 4 17,126 | =0,0018 ** | 34-35| 8,5 | -3,153 | =0,0016 **
222" [31-34] 3 9,474 =0,024* |31-35| 4 | 27,654 | <0,001 *** | 34-35| 9,0 | -3,744 | <0,001 ***
22,27 3234 2 2,386 >0,1 32-35| 3 | 22471 | <0,001 ***
23,7 | 31-34| 3 2,132 >0,5 31-35| 4 | 24,383 | <0,001 *** | 34-35| 55 | -4,029 | <0,001 ***
26,5 | 31-34| 3 2,616 >0,5 31-35| 4 11,908 | =0,018* | 34-35| 32,5 | -2,293 =0,022 *
30,2 | 31-34| 3 7,398 =0,060 31-35| 4 | 24,588 | <0,001** | 34-35| 16,0 | -3,268 | =0,001 **
344 | 31-34| 3 3,226 >0,1 31-35| 4 | 22,665 | <0,001** | 34-35| 10,0 | -3,353 | <0,001 ***

- Varianz ab AW 31 berechnet
2. varianz ab AW 32 berechnet
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Abbildung 5.15: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin und der
Bebritungstemperatur wahrend der Nachwinterruhe (Mediane) —
Chorthippus albomarginatus (G 1)
TVWR: AUBenVO”ere; TNWR/tags: 16,6-34,4 °C
Tabelle 5.13: Dauer der Nachwinterruhe: Mediane (Tage) und statistische Angaben zur
Varianz der NWR-Dauer —
Chorthippus albomarginatus (G 1)
Dauer der NWR bzgl. Ablagewochen 1999 (Tage)

T (°C) 31 32 33 34 35 36 37 38 39
16,6 - 173 - 128 - - 195 - -
20,1 63 66 63,5 65,5 67 78 88 99,5 -
22,2 40 42 40 39 39 48,5 53 - -
23,7 345 36 36 33 36,75 43 48 53 -
26,5 25,5 23 28 23 255 29 36 - -
30,2 20 19,5 18,5 18 19 22 25 28 -
34,4 13 13 14 14 14 19 18 22 -

Varianz der NWR-Dauer iiber Ablagewochen (K-W-Test)

T (°C) AW N FG H p-Niveau

16,6 31-39 3 kKA. kKA. kKA.
20,1 31-38 42 7 31.99 <0,001 ***
22,2 31-37 37 6 19,18 <0,001 ***
23,7 31-38 39 7 21,71 =0,0029 **
26,5 31-37 35 6 26,31 <0,001 ***
30,2 31-38 44 7 27,93 <0,001 ***

34,4 31-38 33 7 18,82 | =0,0088 **
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Abbildung 5.16 d: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin -
Ch. albomarginatus (G Il)
Tvwr: Auldenvoliere; Tywriags: 23,7 °C
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Abbildung 5.16 e: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin -
Ch. albomarginatus (G Il)
Tywr: AuBenvoliere; Tnwritags: 26,5 °C
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Abbildung 5.16 f: Dauer der Nachwinterruhe in Abhangigkeit vom Ablagetermin -
Ch. albomarginatus (G 1)
Tvweg: AuRenvoliere; TNWRItags: 30,2 °C
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Abbildung 5.16 g:
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aufeinander folgende Ablagewochen —
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Statistische Angaben zur Varianz der Nachwinterruhe-Dauer Gber

Varianz der NWR-Dauer iiber AW

Varianz der NWR-Dauer iliber AW

Anstieg AW 34/35-35/36

vor Anstieg (K-W-Test) mit Anstieg (K-W-Test) U-Test)

TCCO) | AW | FG H p-Niveau AW | FG H p-Niveau AW U r4 p-Niveau
16,6 k.A. k.A. k.A. kA.| kA. k.A. k.A. k.A. k.A.
201 | 31-35| 4 4,438 >0,1 31-36 | 5 | 17,949 | =0,003* |35-36 | 90 | -2,125 | =0,034*
22,2 | 31-35| 4 2,967 >0,5 31-36 | 5 | 14159 | =0,015* |35-36| 00 | -2,945 | =0,003 **
23,7 | 31-34| 3 6,583 =0,087 31-35| 4 9,240 =0,055 34-35| 10,56 | -2,297 | =0,022*
23,7" 31-36 | 5 | 18,338 | =0,0026 **

26,5 | 31-34| 3 | 10,040 | =0,018* |31-35| 4 | 11979 | =0,018* |34-35| 7,0 | -2195 | =0,028*
30,2 | 31-34| 3 9,347 =0,025* [31-35| 4 | 11,276 | =0,023* |34-35| 13,0 | -2,471 =0,013*
344 | 31-35| 4 4,307 >0,1 31-36 | 5 | 15,069 | =0,010** |35-36| 05 | -2,684 | =0,008 **

- Varianz bis AW 36 berechnet
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Abbildung 5.17: Entwicklungsrate der Nachwinterruhe (bis Schlupf) in Abhangigkeit
von der Bebritungstemperatur und dem Ablagetermin im Jahr 1999 —
Chorthippus montanus (G Il)
Tywr: AuBenvoliere; Tnwritags: 16,6-34,4 °C

Tabelle 5.15: Statistische Angaben zu den Entwicklungsraten der Nachwinterruhe
(bis Schlupf) fir die einzelnen Ablagewochen 1999 (Regressionsanalyse) —
Chorthippus montanus (G Il)

AW 1999 | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
31 y =0,0037x - 0,0506 7 5 0,981 306,33 <0,001 *** 0,992
32 y =0,004x - 0,0565 7 5 0,990 616,14 <0,001 *** 0,996
33 y =0,004x - 0,0549 7 5 0,992 742,15 <0,001 *** 0,997
34 y =0,004x - 0,0562 7 5 0,991 693,62 <0,001 *** 0,996
35 y =0,0029x - 0,0378 7 5 0,980 297,65 <0,001 *** 0,992
36 y =0,0027x - 0,0378 7 5 0,993 812,16 <0,001 *** 0,997
37 y =0,0019x - 0,0262 7 5 0,985 402,55 <0,001 *** 0,994
38 y=0,0014x-0,017 7 5 0,976 249,52 <0,001 *** 0,990
39 y=0,0012x - 0,0141 4 2 0,955 64,46 <0,05* 0,985
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Abbildung 5.18: Entwicklungsrate der Nachwinterruhe (bis Schlupf) in Abhangigkeit
von der Bebritungstemperatur und dem Ablagetermin im Jahr 1999 —
Chorthippus albomarginatus (G IlI)
Tywr: AuBenvoliere; Tnwritags: 16,6-34,4 °C
Tabelle 5.16: Statistische Angaben zu den Entwicklungsraten der Nachwinterruhe

(bis Schlupf) fir die einzelnen Ablagewochen 1999 (Regressionsanalyse) —
Chorthippus albomarginatus (G 1)

AW 1999 | Geradengleichung N FG R? F p-Niveau Beta
31 y =0,004x - 0,0665 6 4 0,970 164,81 <0,001 *** 0,988
32" y =0,0042x - 0,0695 6 4 0,978 220,32 <0,001 *** 0,991
33 y =0,0039x - 0,0627 6 4 0,989 376,17 <0,001 *** 0,995
34" y =0,0039x - 0,06126 6 4 0,996 1179,265 <0,001 *** 0,998
35 y =0,0039x - 0,0624 6 4 0,993 660,09 <0,001 *** 0,997
36 y =0,0029x - 0,0433 6 4 0,980 242,95 <0,001 *** 0,992
37" y =0,003x - 0,0498 6 4 0,987 380,62 <0,001 *** 0,995
38 y =0,0025x - 0,0401 4 2 0,999 4836,31 <0,001 *** 1,0
39 k.A. - - - - -

":16,6 °C nicht ausgewertet bei Geradengleichung und to
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5 ERGEBNISSE 5.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

5.2.2.3 Entwicklungsnullpunkt, Temperatursumme, Q,o-Wert der Nachwinterruhe

Far beide Arten lassen sich der Entwicklungsnullpunkt ty, die Temperatursumme K sowie der
Qqo-Wert fur die Embryonalentwicklung der Nachwinterruhe errechnen. Berechnet wurden
diese Werte aus der mittleren Entwicklungsdauer bis zum Larvenschlupf (vgl. Kapitel 5.2.2.1
und 5.2.2.2, zur Methodik siehe Kapitel 4.2.5) und zum Vergleich auch Uber die
Entwicklungsraten (EntwRa) mit einer Regressionsanalyse (vgl. Kapitel 5.2.2.2; vgl. Tabelle
5.15 und 5.16).

Der Entwicklungsnullpunkt to(NwR) liegt bei Ch. montanus zwischen 13,2-13,8 °C bzw.
zwischen 12,1-14,1 °C (EntwRa). Fur die Diapause-Ootheken konnte ein to(N\wR) von 13,7 °C
ermittelt werden (vgl. Tabelle 5.17). Bei Ch. albomarginatus liegt to(NwWR) deutlich hdher zwi-
schen 15,6-16,4 °C bzw. zwischen 14,9-16,6 °C (EntwRa) und fur die Diapause-Ootheken
bei 16,0 °C. Die Temperatursumme K(NwWR) der 31.-34. AW liegt bei Ch. montanus zwischen
123,4-132,8 Kd bzw. 121,7-132,1 Kd (EntwRa). Bei Ch. albomarginatus liegt KNwR) auf
einem ahnlichen Niveau zwischen 121,3-137,1 Kd bzw. 118,1-130,7 Kd (EntwRa). Mit fort-
schreitendem Ablagetermin zeigt sich bei beiden Arten ein Anstieg der zum Larvenschlupf
erforderlichen Temperatursumme. Bei Ch. montanus steigt die Temperatursumme ab der 35.
AW bis zur 38. AW von 202,9 Kd auf 344,5 Kd bzw. von 174,9 Kd auf 387,2 Kd (EntwRa)
kontinuierlich an. Bei Ch. albomarginatus erfolgt der Anstieg der Temperatursumme erst ab
der 36. AW bis auf einen Maximalwert von 201,0 Kd bzw. 202,0 Kd (EntwRa) in der 38. AW.
Der QioNwR) liegt bei Ch. montanus im Temperaturbereich von 23,7-34,4 °C mit 2,28
deutlich unter dem von Ch. albomarginatus mit 2,67.

Tabelle 5.17: Entwicklungsnullpunkte, Temperatursummen und Q4o-Werte der
Nachwinterruhe bis zum Schlupf (G II) —

a.) Chorthippus montanus

Ablagewoche 1999
31 32 33 34 35 36 37 38 39
t, (°C)" 13,6 13,7 13,6 13,8 13,3 13,7 13,6 13,2 —
K (Kd)" 132,8 123,9 1246 1234 168,8 202,9 266,0 3445 -
t, (°C)? 13,7 14,1 13,7 14,1 13,0 14,0 13,8 12,1
K (Kd)? 132,1 1217 1241 1221 174,9 195,2 262,6 3872
t (°C)” 13,7
K (Kd)? 1243
Qo (23,7-344°C)7 | 2,28

b.) Chorthippus albomarginatus

Ablagewoche 1999
31 32 33 34 35 36 37 38 39
t, (°C)" 15,7 16,4 15,9 15,9 16,2 15,6 16,1 16,1 —
K (Kd) " 1371 121,3 131,8 128,7 1317 168,0 176,3 201,0
t (°C)? 16,6 16,5 16,1 15,7 16,0 14,9 16,6 16,0
K (Kd)? 118,8 119,3 129,5 130,7 1344 180,6 165,1 202,0
t, (°C) Y 16,0
K (Kd)? 1314
Qi (23,7-344°C) Y | 2,67

" berechnet aus Median der Entwicklungsdauer aus Tabelle 5.11 und 5.13;
2 berechnet aus Geradengleichungen (Entwicklungsraten) aus Tabelle 5.15 und 5.16
% berechnet nur fiir Diapause-Ootheken aus Median der E ntwicklungsdauer aus Tabelle 5.10
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5 ERGEBNISSE 5.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

5.2.3 Subitanentwicklung

5.2.3.1 Entwicklungsdauer bis zum Schlupf

Bezlglich der Subitanentwicklung wurde mit einem Teil der G |lI-Ootheken sowie mit den
G IV-Ootheken der Einfluss der Bebritungstemperatur auf diesen Entwicklungstyp unter-
sucht. Als Messgrofde lield sich die Entwicklungsdauer von der Ablage bis zum Schlupf der
Larven feststellen. Dieser Teil der Auswertung wurde nur fir Ch. montanus durchgefihrt, da
bei Ch. albomarginatus in keiner Generation Subitanentwicklung auftrat.

Grundsatzlich kann fir die Subitanentwicklung festgestellt werden, dass mit einem Anstieg
der Bebritungstemperatur die Entwicklungsdauer abnimmt (vgl. Abbildung 5.19). Die mittlere
Entwicklungsdauer bis zum Schlupf nimmt von 88,5 Tage bei 23,7 °C Utber 76 Tage bei 26,5
°C und 52 Tage bei 30,2 °C auf 42 Tage bei 34,4 °C ab.

Diese Ergebnisse kdonnen als Gesamtentwicklungsdauer angesehen werden und lassen sich
den Ergebnissen der Vor- und Nachwinterruhe direkt gegeniberstellen (Ablage bis Diapause
vgl. Kapitel 5.2.1.2; Diapause bis Schlupf vgl. Kapitel 5.2.2.1). Dabei wird deutlich, dass in
der Summe der beiden Einzelschritte (VWR+NWR) die Diapause-Entwicklung etwa genauso
lange dauert wie die Subitanentwicklung. In der Summe dauert die Diapause-Entwicklung
83 Tage (56+27 Tage) bei 23,7 °C, 50 Tage (34+16 Tage) bei 30,2 °C und 40,5 Tage
(28,5+12 Tage) bei 34,4 °C.
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Abbildung 5.19: Dauer der Subitanentwicklung in Abhangigkeit von der Bebritungstemperatur

(Ttags: 23,7'34,4 OC; Tnachts: 5-6 OC; LD 1212) -
Chorthippus montanus (G 1ll)  *) Ootheken von macropterer Morphe abgelegt

Die zuvor genannten Ergebnisse gelten fur Versuche mit einer Thermoperiode im 12-Stun-
den-Rhythmus (Tiags: 23,7-34,4 °C; Tnachis: 5-6 °C; LD 12:12). Bei Dauerbebritung der
Ootheken ohne Thermoperiode (Tiagsiachts: 30,4 °C; LD 12:12) betragt die mittlere Ent-
wicklungsdauer bis zum Schlupf der Subitanlarven 28 Tage und die Entwicklungsdauer der
Diapauselarven (nur NWR) 12 Tage (vgl. Abbildung 5.20).
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Abbildung 5.20: Dauer der Subitanentwicklung sowie der Nachwinterruhe bei Diapause-

Entwicklung (Dauerbebrutung bei 30,4 °C)
(Ttags: 30,4 °C; Thachis: 30,4 °C; LD 12:12) -
Chorthippus montanus (G 1V)

5.2.3.2 Entwicklungsnullpunkt, Temperatursumme, Q,o-Wert der Subitanentwicklung

Fir die Subitanentwicklung von Ch. montanus lassen sich aus der Entwicklungsdauer der
Entwicklungsnullpunkt to, die Temperatursumme K sowie der Qqo-Wert errechnen.

Der Entwicklungsnullpunkt tosus) fir die gesamte Subitanentwicklung liegt bei Ch. montanus
bei 14,2 °C (vgl. Tabelle 5.18). Die dabei erforderliche Temperatursumme Ksus) betragt
421,1 Kd. Der Qqo(suB) liegt im Temperaturbereich von 23,7-34,4 °C bei 2,01.

Tabelle 5.18: Entwicklungsnullpunkt, Temperatursumme und Q;o-Wert flr die
Subitanentwicklung — Chorthippus montanus (G Il1)
Methode Entwicklungsdauer (Tage) t, (°C) K (Kd) Q1o
bei T-Ansatz (°C) (23,7-34,4 °C)

237 | 2657 | 30,2 | 344

Entwicklungsdauer bis Schlupf
(Schlupfversuch) ! 88,5 76 52 42 14,2 4211 2,01
" aus Abbildung 5.19; ¥ Ootheken von macropterer Morphe abgelegt
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5.2.4 Uberliegen

Mit den G 1I-Ootheken lieR® sich auch der Einfluss des Ablagetermins sowie der Einfluss der
Bebriitungstemperatur der Nachwinterruhe auf das Uberliegen von Embryonen untersuchen.
Diapause-Embryonen, die nach dem Ende der zweiten Bebritungsphase (Nachwinterruhe)
nachgewiesen werden konnten, wurden als Uberlieger gewertet (vgl. Kapitel 4.2.4). Bei
dieser Auswertung wurde fir jede Oothek der prozentuale Restanteil Diapause-Embryonen
bestimmt (=Uberlieger-Anteil).

Nur bei Ch. montanus zeigt sich ein Einfluss des Ablagetermins und der Bebriitungstempe-
ratur (NWR) auf den Uberlieger-Anteil. Allein bei den spéat abgelegten Ootheken (ab 37. AW),
die nach der Winterruhe bei niedrigen Temperaturen bebritet wurden (16,6 °C und 20,1 °C),
lasst sich eine signifikante Zunahme des Anteils feststellen (p<0,05 bis 0,01, vgl. Abbildung
5.21 und 5.22). Bezogen auf alle befruchteten Eier steigt der Anteil bei 20,1 °C von 6,3%
(38. AW) auf 32,5% (39. AW) und bei 16,6 °C sogar von 50% (37. AW) auf 100% (38. AW).
Bei allen anderen Temperaturansatzen und Ablagewochen traten dagegen nahezu keine
Uberlieger auf (Median 0%). Um zu Uberpriifen, ob vermeintliche ,Uberlieger* nach einer
zweiten Winterruhe Uberhaupt schlipfen wirden, wurden vier einzelne Ootheken von Ch.
montanus exemplarisch ein drittes Mal bebriitet. In einem Fall gelang es zwei Uberlieger-
Larven erfolgreich zu schlupfen (2. Marz 2001: 2 L I-Larven).
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Abbildung 5.21: Restanteil Diapause-Embryonen (=Uber|ieger) innerhalb der Ootheken in

Abhangigkeit vom Ablagetermin (Basis fur %-Anteil: befruchtete Eier) —
Chorthippus montanus (G 1) Tuor winterrune Aulbenvoliere; Tnach winterune 16,6°C
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Abbildung 5.22: Restanteil Diapause-Embryonen (=Uberlieger) innerhalb der Ootheken in

Abhangigkeit vom Ablagetermin (Basis fur %-Anteil: befruchtete Eier) —
Chorthippus montanus (G 1) Tor winterrune AuBenvoliere; Thach winterrune 20,1°C
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5.3 Larvenschlupf
5.3.1 Schlupferfolg

5.3.1.1 Bebriitungstemperatur

Im Rahmen der G IlI-Versuche wurde der Einfluss der Bebritungstemperatur der Nach-
winterruhe auf den Schlupferfolg untersucht. Als VergleichsgroRe konnte nach Praparation
der Eier der prozentuale Anteil geschliipfter Larven pro Oothek bestimmt werden. Die Aus-
wertung wurde zunachst nur mit Diapause-Ootheken vorgenommen, um den Einfluss des
Entwicklungstyps (D/ND) auszuschlieRen.

Grundsatzlich lasst sich im vorgegebenen Temperaturspektrum von 16,6-34,4 °C nur im
kaltesten Temperaturansatz bei Ch. albomarginatus ein Einfluss der Bebritungstemperatur
(NWR) auf den Schlupferfolg feststellen. Bezogen auf alle befruchteten Eier betragt die
Schlupfrate von Ch. albomarginatus bei 16,6 °C im Median 0%. Ansonsten liegt die mittlere
Schlupfrate bei allen anderen Temperaturansatzen bei 100% (p>0,1 ohne 16,6 °C, vgl.
Tabelle 5.19 b). Im Vergleich dazu betragt die mittlere Schlupfrate von Ch. montanus bei
allen Temperaturansatzen stets 100% (p>0,5, vgl. Tabelle 5.19 a).

Deutlich anders stellen sich die Verhaltnisse dar, wenn die Schlupfrate, wie bei anderen
Untersuchungen Ublich, auf alle abgelegten Eier pro Oothek bezogen wird. In diesem Fall
liegt die Schlupfrate bei Ch. albomarginatus — abgesehen vom 16,6 °C-Ansatz (0%) — im
Median zwischen 65,7% und 87,5% (p>0,1 ohne 16,6 °C, vgl. Tabelle 5.19 b). Bei Ch. mon-
tanus schwankt die Schlupfrate im Median zwischen 73,2% und 100% (p<0,05, vgl. Tabelle
5.19 a). Bei der Beurteilung dieser Ergebnisse ist zu berlicksichtigen, dass die Zusammen-
setzung der sieben Temperaturansatze beziglich der Gelegegrofken (N Eier/Oothek) bei
Ch. albomarginatus Unterschiede aufweist (p<0,05, vgl. Tabelle 5.19 b). Bei groften Gelegen
macht eine einzelne Larve einen geringeren %-Anteil aus, als bei kleinen Gelegen.

Tabelle 5.19: Statistische Angaben zum Schlupferfolg innerhalb von Diapause-Ootheken
(bzgl. befruchteter und abgelegter Eier) (G Il) —

a.) Chorthippus montanus

Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
N Ootheken 36 29 37 36 33 35 36
MEDIAN N Eier 7 7 7 7 7 7 7
Varianz N Eier N=242; FG 6; H=6,99; p=0,321 n.s.
a.) MEDIAN % Schlupf 100 100 100 100 100 100 100
b.) MEDIAN % Schlupf 82,9 83,3 80,0 100 87,5 85,7 73,2
Varianz des Schlupferfolgs (%) liber T-Anséatze (K-W-Test)
T-Ansitze (°C) N FG H p-Niveau
a.) 16,6 —34,4 216 6 3,32 >0,5
b.) 16,6 — 344 242 6 16,47 =0,0114 *
b.) Chorthippus albomarginatus
Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
N Ootheken 28 25 34 29 28 29 36
MEDIAN N Eier 6,5 7 7 8 6,5 7 6
Varianz N Eier N=209; FG 6; H=16,79; p=0,0101 *
a.) MEDIAN % Schlupf 0 100 100 100 100 100 100
b.) MEDIAN % Schlupf 0 85,7 714 87.5 65,7 71,4 75
Varianz des Schlupferfolgs (%) liber T-Ansétze (K-W-Test)
T-Ansitze (°C) N FG H p-Niveau
a.) 20,1-344 148 5 9,12 >0,1
b.) 20,1-344 181 5 4,43 >0,1
a.) Basis: befruchtete Eier b.) Basis: abgelegte Eier ):AusreiRer-Werte in Klammern
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5.3.1.2 Entwicklungstyp

Als eine weitere EinflussgroRe auf den Schlupferfolg lie sich der Entwicklungstyp (D/ND)
untersuchen. Wiederum diente der prozentuale Anteil geschlipfter Larven pro Oothek als
Vergleichsgrolle.

Zwischen den Diapause- und Non-Diapause-Ootheken konnte kein systematischer Unter-
schied im Schlupferfolg festgestellt werden (p>0,1, vgl. Tabelle 5.20). Bezogen auf alle
befruchteten Eier betragt die mittlere Schlupfrate von Ch. albomarginatus bei 16,6 °C sowohl
bei D- als auch bei ND-Ootheken gleichermalRen 0%. Ansonsten liegt die mittlere Schlupfrate
in allen anderen Vergleichsgruppen bei 100%. Ebenso betragt die Schlupfrate von Ch. mon-
tanus bei D- und ND-Ootheken stets 100%.

Wiederum stellen sich Verhaltnisse deutlich anders dar, wenn die Schlupfrate auf alle
abgelegten Eier pro Oothek bezogen wird. Bei Ch. albomarginatus lasst sich nun bei 26,5 °C
und 30,2 °C ein signifikant héherer Schlupferfolg der ND-Ootheken feststellen (p<0,05, vgl.
Abbildung 5.24). In den anderen Ansatzen unterscheidet sich der Schlupferfolg zwischen D-
und ND-Ootheken dagegen nicht signifikant (p>0,05, vgl. Tabelle 5.20 b). Bei Ch. montanus
ist der Schlupferfolg der ND-Ootheken bei 30,2 °C signifikant hdher (p<0,05, vgl. Abbildung
5.23). Ansonsten unterscheidet sich der Schlupferfolg zwischen D- und ND-Ootheken in
allen anderen Ansatzen nicht signifikant (p>0,05, vgl. Tabelle 5.20 a). Bei der Beurteilung
dieser Ergebnisse ist auch hier zu berlcksichtigen, dass die Zusammensetzung der sieben
Temperaturansatze beziglich der GelegegréRen (N Eier/Oothek) z.T. signifkante Unter-
schiede erkennen liel3 (p<0,05, vgl. Tabelle 5.20). Dabei zeichneten sich die ND-Ootheken
jeweils durch geringere Eizahlen aus.

Tabelle 5.20: Statistische Angaben zum Schlupferfolg innerhalb von Diapause- und Non-

Diapause-Ootheken (bzgl. befruchteter und abgelegter Eier) (G II) —

a.) Chorthippus montanus

Temperaturansatz

16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C

D ND D ND D ND D ND D ND D ND D ND
N Ootheken 36 | 47 | 29 | 55 37 43 36 | 46 33 [ 44 35 [ 46 36 | 43
MEDIAN N Eier 7 7 7 7 7 7 7 6 7 6 7 7 7 6
p-Niveau (U-Test) P=0,509 P=0,819 P=0,316 P=0,002* | P=0,002 ** P=0,867 P=0,488
MEDIAN % Schlupf| 100 ’ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100 100’ 100 100’ 100 100’ 100
(Befruchtete Eier)
p-Niveau (U-Test) P>0,1 P>0,1 P>0,1 P>0,1 P>0,5 P>0,1 P>0,1
MEDIAN % Schlupf| 82,9 ’ 50,0 | 83,3 ’ 83,3 | 80,0 ’ 85,7 | 100 ’ 100 87,5’ 100 85,7’ 100 73,2’ 85,7
(Abgelegte Eier)
p-Niveau (U-Test) P>0,1 P>0,5 P>0,5 P>0,1 P>0,5 P=0,014 * P=0,074 |
b.) Chorthippus albomarginatus

Temperaturansatz

16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C

D ND D ND D ND D ND D ND D ND D ND
N Ootheken 28 | 21 25 | 23 34 12 | 29 | 20 | 28 19 | 29 [ 22 36 12
MEDIAN N Eier 6,5 5 7 6 7 45 8 6 6,5 6 7 6 6 4
p-Niveau (U-Test) | P=0,001* [ P=0,0099 ** | P=0,000** | P=0,000 *** P=0,063 P=0,055 P=0,009 **
MEDIAN % Schlupf[ 0 ‘ 0 [ 100 ‘ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100 | 100 ’ 100
(Befruchtete Eier)
p-Niveau (U-Test) P>0,5 P>0,5 P>0,5 P>0,1 P>0,1 P>0,5 P>0,1
MEDIAN % Schlupf[ 0 ‘ 0 | 857 ‘ 857 | 714 ’ 70 | 875 ’ 66,7 | 65,7 ’ 100 | 714 ’ 100 | 75 ’ 45
(Abgelegte Eier)
p-Niveau (U-Test) P>0,5 P>0,5 P>0,5 P>0,1 P=0,029 * P=0,023 * P>01 |
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5.3.1.3 Restanteil schlupfreifer Embryonen

Zuséatzlich lieR sich nach Praparation der Eier feststellen, wie grof3 der prozentuale Anteil
nicht geschlipfter aber schlupfreifer ,Rest-Embryonen® pro Oothek war (vgl. Kapitel 5.1.2).
Diese Teilauswertung ergab nur bei Ch. albomarginatus im kaltesten Temperaturansatz
einen erhdhten Anteil. Bezogen auf alle abgelegten Eier betragt der Anteil schlupfreifer Rest-
Embryonen von Ch. albomarginatus bei 16,6 °C im Median 42,9% (vgl. Abbildung 5.25). Bei
allen anderen Temperaturen trat dieses Phanomen nicht auf. Bei Ch. montanus wurde es
auch bei 16,6 °C nicht gefunden.
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Abbildung 5.25: Restanteil schlupfreifer Embryonen innerhalb der Ootheken in Abhangigkeit

von der Bebrutungstemperatur (Basis fur %-Anteil: abgelegte Eier) —
Chorthippus albomarginatus (G 1)
T\,or Winterruhe AUBenVOliere; Tnach Winterruhe 16,6-34,4°C
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5.3.2 Synchronisation liber unterschiedliche Gelege

5.3.2.1 Bebriitungstemperatur

Mit den G lI-Ootheken wurde auch der Einfluss der Bebriitungstemperatur auf die Synchroni-
sation des Larvenschlupfs untersucht. Bezlglich der Synchronisation verschiedener Gelege
wurde fur jeden Temperaturansatz die Gesamt-Schlupfperiode aller Ootheken bestimmt (zur
Methodik vgl. Kapitel 4.3.2 a.). Die Auswertung wurde zundchst nur mit Diapause-Ootheken
vorgenommen.

Grundsatzlich lasst sich feststellen, dass die Bebrutungstemperatur einen erheblichen
Einfluss auf die Synchronisation des Larvenschlupfs unterschiedlicher Gelege hat. Mit einem
Anstieg der Bebritungstemperatur wird bei beiden Arten die Gesamt-Schlupfperiode kirzer
(vgl. Tabelle 5.21). Bei Ch. montanus verkurzt sich die Schlupfperiode von 27 Tage bei
16,6 °C Uber 10 Tage bei 20,1 °C auf 2 Tage bei 34,4 °C. Bei Ch. albomarginatus nimmt die
Schlupfperiode von 12 Tage bei 20,1 °C auf 2 Tage bei 34,4 °C ab. Parallel dazu verringert
sich auch die Entwicklungsdauer nach der Winterruhe bis zum Schlupf der Larven (vgl.
Kapitel 5.2.2.1).

Tabelle 5.21: Synchronisation des Larvenschupfs zwischen den verschiedenen Diapause-
Ootheken (G ) —

a.) Chorthippus montanus

Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
N Ootheken 30 24 33 35 32 30 29
MEDIAN Dauer 83,5 44,0 29,0 27,0 19,0 16,0 12,0
NWR (Tage)
Min. — Max. Dauer NWR 67-94 40-50 26 — 32 24 — 31 18-22 15-19 11-13
(Tage) (123) (38) (34) (36) (22) (19)
Schlupfperiode (Tage) 27 10 6 7 4 4 2
b.) Chorthippus albomarginatus
Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
N Ootheken K.A. 22 28 24 18 23 26
MEDIAN Dauer NWR k.A. 65,0 40,0 35,0 23,0 19,0 14,0
| (Tage)
Min. — Max. Dauer NWR kA. 58 -70 36-44 32-41 2228 17-225 13-15
(Tage) (93) (52) (52) (31) (29) (17)
Schlupfperiode (Tage) K.A. 12 8 9 6 55 2

):Ausreiler-Werte in Klammern

5.3.2.2 Entwicklungstyp

Zusatzlich lasst sich der Einfluss des Entwicklungstyps (D/ND) auf die Synchronisation des
Larvenschlupfs exemplarisch fur den 30,2 °C-Ansatz auf individueller Ebene aufzeigen (Zur
Unterscheidung der Larven in D- und ND-Ootheken vgl. Kapitel 5.2.2.2).

Zwischen den Entwicklungstypen Diapause und Non-Diapause besteht ein erheblicher
Unterschied in der Synchronisation des Larvenschlupfs. Bei beiden Arten streut der Schlupf-
termin der D-Larven wesentlich geringer als der Schlupftermin der ND-Larven. Dabei kon-
zentriert sich der Schlupf der D-Larven auf einen kirzeren Zeitraum (vgl. Abbildung 5.26 und
Abbildung 5.27). Bei Ch. montanus schlipfen die ersten D-Larven am 15. Bebritungstag, am
16.Tag sind bereits 50% der D-Larven geschlupft und am 18. Tag 90%. Die ersten ND-
Larven schlipfenam 17. Bebritungstag. 50% der ND-Larven sind erst am 24. Tag und 90%
am 43. Tag geschlipft. Eine ahnliche Verteilung zeigt sich bei Ch. albomarginatus. Von
dieser Art schlipfen die ersten D-Larven am 17. Bebrutungstag. Am 19. Tag sind 50% der D-
Larven geschlipft und am 20. Tag bereits 90%. Die ND-Larven schlipfen ab dem 18. Bebru-
tungstag, 50% der ND-Larven sind am 22. Tag und 90% erst am 26. Tag geschlipft.
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Chorthippus montanus (G Il)
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Abbildung 5.27: Zeitliche Staffelung des Larvenschlupfs aus Diapause- und Non-Diapause-
Ootheken bei 30,2°C (Ausgewertet: einzelne Larven) —
Chorthippus albomarginatus (G 1)
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5.3.3 Synchronisation innerhalb der Gelege

5.3.3.1 Bebriitungstemperatur

Bezlglich der Synchronisation innerhalb der Gelege wurde der Einfluss der Bebriitungstem-
peratur auf die Synchronisation des Schlupfs von Geschwisterlarven ausgewertet. Hierzu
wurde fur jede einzelne Oothek die Schlupfperiode aller Larven innerhalb der Ootheken (mit
N>1 Larven) bestimmt (zur Methodik vgl. Kapitel 4.3.2 a.). Diese Auswertung wurde
zunachst nur mit Diapause-Ootheken vorgenommen.

Grundsatzlich lasst sich im vorgegebenen Temperaturspektrum von 16,6-34,4 °C nur im
kaltesten Temperaturansatz bei Ch. montanus ein Einfluss der Bebrutungstemperatur (NWR)
auf die Dauer der Schlupfperiode feststellen. Bei 16,6 °C betragt die mittlere Schlupfperiode
innerhalb der Ootheken 4 Tage. Ansonsten liegt die mittlere Schlupfperiode bei allen ande-
ren Temperaturansatzen bei 0 Tagen (p>0,1 ohne 16,6 °C, vgl. Tabelle 5.22 a). Im Vergleich
dazu betragt die mittlere Schlupfperiode von Ch. albomarginatus bei allen Temperatur-
ansatzen stets 0 Tage (p>0,5, vgl. Tabelle 5.22 b). Bis auf eine Ausnahme schlipfen die
Geschwisterlarven also unabhangig von der Temperatur an einem Tag.

Tabelle 5.22: Synchronisation des Larvenschupfs innerhalb der Diapause-Ootheken
(Ausgewertet: alle Ootheken mit N>1 Larven) (G ) —

a.) Chorthippus montanus

Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
N Ootheken 29 23 30 34 31 28 29
Min. — Max. Schlupf- 0-17 0-0 0-2 0-3 0-0 0-2 0-2
periode (Tage)" (56) (8) (4) (12) (2) (11) (5)
MEDIAN Schlupf- 4 0 0 0 0 0 0

periode (Tage)

Varianz der Schlupfperiode iiber T-Anséatze (K-W-Test)

T-Ansitze (°C) N FG H p-Niveau
16,6 — 34,4 204 6 29,49 <0,001 ***
20,1-34,4 175 5 478 >0,1
b.) Chorthippus albomarginatus
Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C

N Ootheken 0 21 27 23 17 21 24
Min. — Max. Schlupf- kKA. 0-0 0-2 0-1 0-1 0-0 0-1
periode (Tage)" (21) (9) 7 (5) (3)
MEDIAN Schlupf- kKA. 0 0 0 0 0 0

periode (Tage)

Varianz der Schlupfperiode liber T-Ansétze (K-W-Test)
T-Ansitze (°C) N FG H p-Niveau
20,1-344 133 5 0,36 >0,5
):AusreiRer-Werte in Klammern
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5.3.3.2 Entwicklungstyp

In einem weiteren Schritt wurde der Einfluss des Entwicklungstyps (D/ND) auf die Synchro-
nisation des Schlupfs von Geschwisterlarven untersucht. Fir diese Auswertung wurde ein
Synchronisationsindex (SI) fir Ootheken mit N>1 Larven berechnet (zur Methodik vgl.
Kapitel 4.3.2 b.). Der Wert Null gibt an, dass alle Geschwisterlarven synchron an einem Tag
schlipfen. Je starker SI vom Wert Null abweicht, desto desynchroner erfolgte der Larven-
schlupf.

Zwischen den Entwicklungstypen Diapause und Non-Diapause lasst sich nur bei Ch. monta-
nus ein systematischer Unterschied in der Synchronisation des Larvenschlupfs von Geschwi-
sterlarven feststellen. Geschwisterlarven aus Diapause-Ootheken schlupfen weitgehend
synchron, wohingegen Geschwisterlarven aus Non-Diapause-Ootheken Uberwiegend desyn-
chron schlupfen (vgl. Abbildung 5.28). Bei Ch. albomarginatus schlipfen Geschwisterlarven
aus beiden Ootheken-Typen weitgehend synchron (vgl. Abbildung 5.29).

Bei Ch. montanus betragt der mittlere Synchronisationsindex (Sl) der D-Ootheken bei den
Temperaturansatzen von 20,1 °C bis 34,4 °C jeweils Null. Nur bei 16,6 °C liegt der SI mit
1,50 Uber dem Wert Null. Bei ND-Ootheken liegt der Sl bei allen sieben Temperaturansatzen
uber dem Wert Null (SI1=0,20 bei 26,5 °C bis SI=2,86 bei 16,6 °C). Der statistische Vergleich
von D- und ND-Ootheken ergibt bei allen sieben Temperaturansatzen einen signifikanten
Unterschied zwischen den Sl (p<0,05 bis p<0,001, vgl. Tabelle 5.23 a). Bei Ch. albomar-
ginatus betragt der mittlere SI sowohl bei D- als auch bei ND-Ootheken bei nahezu allen
Temperaturansatzen von 20,1 °C bis 34,4 °C Null. Nur bei 34,4 °C liegt der Sl fur die ND-
Ootheken mit 0,10 leicht Gber dem Wert Null (Vergleich D/ND: p>0,05, vgl. Tabelle 5.23 b).
Bei der Beurteilung dieser Ergebnisse ist auch hier zu bertcksichtigen, dass die Zusammen-
setzung der sieben Temperaturansatze bezlglich der Larvenzahl (N Larven/Oothek) z.T.
Unterschiede aufweist (p<0,05, vgl. Tabelle 5.23). In diesen Fallen zeichneten sich die ND-
Ootheken jeweils durch eine geringere Anzahl Larven aus.

Tabelle 5.23 : Statistische Angaben zur Synchronisation des Larvenschupfs innerhalb der
Diapause- und Non-Diapause-Ootheken (Ausgewertet: alle Ootheken mit
N>1 Larven) (G Il) —

a.) Chorthippus montanus

Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34.4°C
D | ND| D | ND| D | ND| D | ND| D | ND| D | ND| D | ND
N Ootheken 20 | 31 | 23 | 45 | 30 | 38 | 34 | 42 | 31 | 36 | 28 | 42 | 29 | 35
MEDIAN N Larven | 5 5 7 6 6 6 7 6 6 5 6 65 | 5 6
p-Niveau (U-Test) P=0,525 P=0,436 P=0,445 | P=0,0098* | P=0,113 P=0,259 P=0,152
MEDIAN S| 1,50 ] 2,86 ] 0,00 | 0,75 [ 0,00 [ 0,29 | 0,00 [ 0,45 | 0,00 [ 0,20 | 0,00 [ 0,25 | 0,00 | 0,38

p-Niveau (U-Test) P=0,016* [ P=0,0000** [ P=0,013* [ P=0,0019* | P=0,0002 ** | P=0,0137 * [ P=0,0009 *** |

b.) Chorthippus albomarginatus

Temperaturansatz
16,6°C 20,1°C 22,2°C 23,7°C 26,5°C 30,2°C 34,4°C
D ND D ND D ND D ND D ND D ND D ND

N Ootheken 0 0 | 21 | 19 [ 27 | 9 | 23 | 14 | 17 | 17 | 21 | 20 | 24 | 6
MEDIAN N Larven | 0 0 6 5 6 4 7 5 6 5 6 5 | 55 ] 3
p-Niveau (U-Test) KA. P=0,093 P=0,047 * | P=0,0074* | P=0,163 P=0,874 P=0,143
MEDIAN SI — [ - [0,00]000]0,00]0,00]000]000]000]000]000]0,00] 000010
p-Niveau (U-Test) KA. P>0,1 P>05 P>0,5 P>0,1 P>0,1 P>0,1
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Abbildung 5.28: Synchronisation des Larvenschlupfs innerhalb der Diapause- und Non-
Diapause-Ootheken in Abhangigkeit von der Bebritungstemperatur —
Chorthippus montanus (G Il)
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Abbildung 5.29: Synchronisation des Larvenschlupfs innerhalb der Diapause- und Non-
Diapause-Ootheken in Abhangigkeit von der Bebritungstemperatur —
Chorthippus albomarginatus (G I1)
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6 DISKUSSION 6.1 Embryonalentwicklung allgemein

6 Diskussion
6.1 Embryonalentwicklung allgemein

6.1.1 Embryonalstadien

Mit dieser Untersuchung wurde der Verlauf der Embryonalentwicklung von Chorthippus mon-
tanus und Chorthippus albomarginatus analysiert. FUr beide Arten konnte ein einheitliches
Entwicklungsschema erstellt werden. Demnach stellt sich die gesamte Embryogenese von
der Ablage bis zum Larvenschlupf als eine Abfolge von 20 morphologisch voneinander
abgrenzbaren Entwicklungsstadien in neun Phasen dar (vgl. Kapitel 5.1.1). Dieses Schema
basiert auf einer Einordnung nach CHAPMAN & WHITHAM (1968), die von WARDHAUGH (1978)
und CHERRILL (1987) modifiziert wurde. Das Schema konnte im Rahmen dieser Studie weiter
prazisiert werden, so dass sich Embryonen anhand bislang noch nicht beschriebener Merk-
male noch eindeutiger typisieren lassen. Die Verbesserungen betreffen die Ausbildung der
Kopfanhange, die Ausbildung des Nervensystems, die Verteilung des Dotters, die Lage des
Embryos im Ei sowie die Pigmentierung (vgl. Tabelle 5.1).

Das Entwicklungsschema von CHAPMAN & WHITHAM (1968) war als eine sehr allgemeine
Ubersicht fiir alle Spezies innerhalb der Acridoidea gedacht. Die Autoren selbst weisen
darauf hin, dass eine Verallgemeinerung der Embryogenese fir unterschiedliche Gattungen
kaum moglich ist. So tritt die charakteristische Faltung der Hinterbeine in ,N-Form“ bei der
Gattung Austroicetes wie auch im hier vorliegenden Fall bereits vor der Blastokinese auf
(STEELE 1941), wohingegen dasselbe Merkmal bei der Gattung Acrida erst nach der Blasto-
kinese zu erkennen ist (KUCUKEKSI 1964). Ein weiteres, sehr grundsatzliches Problem besteht
darin, dass die Embryonalentwicklung einen kontinuierlichen Wachstumsprozess darstellt,
bei dem die einzelnen Phasen flieRend ineinander Gbergehen. Insofern sollte das hier aus-
gearbeitete Entwicklungsschema zunachst nur fiur die beiden untersuchten Arten zugrunde
gelegt werden. Vermutlich lasst sich das Schema dartiber hinaus auch fir die gesamte
Gattung Chorthippus verallgemeinern, zumal die hier Ubernommenen Modifikationen von
CHERRILL (1987) fur die nah verwandte Art Ch. brunneus vorgenommen wurden.

6.1.2 Entwicklungstypen

Die gesamte Embryogenese von der Ablage bis zum Larvenschlupf kann bei beiden Arten
nach unterschiedlichen Entwicklungsmustern ablaufen (vgl. Kapitel 5.1.2). Bei Ch. montanus
lieBen sich vier verschiedene Entwicklungstypen nachweisen (Subitanentwicklung, Diapau-
se, Non-Diapause, Uberliegen), wohingegen bei Ch. albomarginatus nur drei verschiedene
Typen auftraten (Diapause, Non-Diapause, Uberliegen). In keinem Fall konnte bei Ch. albo-
marginatus Subitanentwicklung festgestellt werden. Die nachfolgende Diskussion befasst
sich zunachst nur mit der méglichen Funktionsweise und den Bedingungen fir das Auftreten
der vier Entwicklungstypen. In diese Betrachtung flieRen bereits Ergebnisse zur Temperatur-
abhangigkeit der Embryonalentwicklung aus Kapitel 5.2 mit ein, da die im Rahmen dieser
Versuchsteile gewonnenen Erkenntnisse wesentliche Anhaltspunkte flr das Verstandnis der
verschiedenen Entwicklungswege liefern. Beziglich der Untersuchungsmethodik ist kritisch
anzumerken, dass die Entwicklungstypen nur indirekt anhand morphologischer Kriterien oder
Uber Unterschiede in der Entwicklungsdauer nachgewiesen werden konnten. Eine Beobach-
tung am lebenden Objekt ist bei Heuschrecken-Embryonen grundséatzlich nicht mdglich.

a.) Diapause-Entwicklung als Grundtypus der Embryonalentwicklung

Die Diapause-Entwicklung stellt bei beiden Arten den Grundtypus der Embryonalentwicklung
dar. Sofern ein Embryo die Gelegenheit dazu bekommt, sich vor der Winterruhe mindestens
bis zum Diapause-Stadium zu entwickeln, stagniert die Entwicklung in diesem Stadium. Folg-
lich liegt hier eine prospektive Dormanz vor, bei der die Entwicklungsruhe quasi ,vorsorglich*
bereits unter glinstigen Umweltbedingungen einsetzt. Der prospektive Charakter dieser Ent-
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wicklungsruhe lasst sich bei beiden Arten anhand der Ergebnisse zur Vorwinterruhe-Entwick-
lung nachweisen (vgl. Kapitel 5.2.1.1). Bei ausreichender Bebritungsdauer erreichen die
Embryonen das Diapause-Stadium. Unabhangig von einer weiteren Bebritung verbleiben
die Embryonen auf dieser Entwicklungsstufe (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4). Nur durch eine
ausreichend lange Kalteperiode lasst sich die Diapause wieder beenden, so dass nach
erneuter Bebritung die Entwicklung bis zum Larvenschlupf erfolgen kann (INGRISCH &
KOHLER 1998). Der zuvor beschriebene Entwicklungsstop muss fir beide Arten als Regelfall
angesehen werden. Bei Ch. albomarginatus wird die Diapause auch bei einer sehr langen
Bebritungsdauer obligatorisch eingehalten, wohingegen bei Ch. montanus in Ausnahme-
fallen auch eine diapausefreie Subitanentwicklung erfolgen kann (s.u.). Das belegen die
Ergebnisse der Dauerbebritung der G 1V-Ootheken (vgl. Kapitel 5.1.2). So betrug der Anteil
Subitanentwicklung bei Ch. albomarginatus 0% (G IV) und bei Ch. montanus 11,3% (G V),
wobei sich immerhin 82,5% der Embryonen von Ch. montanus im Diapause-Modus ent-
wickelten. Alle Embryonen hatten bei diesem Versuchsteil die Gelegenheit, sich subitan zu
entwickeln.

Offenbar liegt bei beiden Arten der klassische Fall einer obligatorischen Diapause im Sinne
einer thermalen Parapause nach MULLER (1992) vor. Nach der Einteilung von WITSACK
(1981) kénnte man hier auch von einer ,sekundaren Parapause® sprechen. Dieser
Entwicklungsmodus ist nach SCHMIDT (1987) charakteristisch flir Acrididen der gemaRigten
Klimazone Zentraleuropas. Bei einem saisonalen Klima mit warmen Sommern und kalten
Wintern tritt jeweils nur eine Generation im Jahr auf. Demgemaf konnte auch bei anderen
mitteleuropaischen Feldheuschreckenarten eine obligatorische Diapause als Entwicklungs-
modus festgestellt werden, und zwar bei Ch. brunneus (RICHARDS & WALOFF 1954; MORIA-
RITY 1969a, 1969c, CHERRILL & BEGON 1989), Ch. parallelus, Ch. biguttulus, Gomphocerip-
pus rufus (KOHLER 1991). Ebenso konnte auch fur zahlreiche Acrididen der gemaRigten
Klimazone Nordamerikas eine obligatorische Diapause nachgewiesen werden: Aulocara
eliotti, Ageneotettix deorum (FISHER et al. 1996, 1999), Camnula pellucida (MOORE 1948,
PICKFORD 1966) und Melanoplus sanguinipes (PICKFORD & RANDELL 1969). Zu den Voraus-
setzungen fur die Beendigung der Diapause kénnen keine Angaben gemacht werden, da
dies nicht Gegenstand der vorliegenden Untersuchung war. Diesbeziiglich sei auf entspre-
chende Arbeiten von KELLY-STEBBINGS & HEWITT (1972), MORIARITY (1969c) und KOHLER
(1991) verwiesen, wonach bei Arten der Gattung Chorthippus eine Kélteperiode von minde-
stens 20-80 Tagen bei 0-9 °C erforderlich ist.

Ein deutlicher Unterschied zwischen den beiden Arten besteht in der genauen Lage des
Diapause-Stadiums. Bei Ch. montanus liel} sich als Diapause-Stadium das Entwicklungs-
stadium Va nachweisen, bei dem sich der Embryo zu Beginn der Katatrepsis bereits in der
Blastokinese befindet. Demgegentber bleibt die Entwicklung bei Ch. albomarginatus noch
vor der Blastokinese im Stadium IVd zum Ende der Mesentrepses stehen. Grundsatzlich
entsprechen beide Diapause-Stadien, bezogen auf ihre Lage im Verlauf der Embryogenese,
den Verhéltnissen bei anderen mitteleuropaischen Acrididen. Nach KOHLER (1991) tritt die
Diapause bei Ch. parallelus und Gomphocerippus rufus wahrend der frihen Blastokinese auf
(=Stadium Va). Fur Ch. brunneus konnten CHERRILL (1987) und BROzOwSKI (2000) das
Stadium IVd als Ruhestadium belegen. In diesem Stadium erfolgt auch bei zahlreichen
aullereuropadischen Gattungen die Diapause, so z.B. bei den nordamerikanischen Arten
Camnula pellucida (PICKFORD 1975) und Aulocara elliotti (HORN 1966) sowie bei den austra-
lischen Arten Caledia captiva (GROETERS & SHAW 1992) und Chortoicetes terminifera
(WARDHAUGH 1978). Allerdings kann die Diapause prinzipiell auch in vollig anderen Entwick-
lungsphasen auftreten, so z.B. in der frihen Mesentrepses (Stadium IVb) bei Oedaleus
senegalensis (GEHRKEN & DOUMBIA 1996) oder sogar erst weit nach der Blastokinese
(Stadium VIIIb) bei drei amerikanischen Melanoplus-Arten (SALT 1949). Dass die exakte
Lage des Diapause-Stadiums fiir den spateren Schlupftermin von entscheidender Bedeutung
ist, konnten DINGLE & MOUSSEAU (1994) am Artkomplex Melanoplus sanguinipes/devastator
in Californien (USA) aufzeigen. So lief3 sich entsprechend der geografisch bedingten Saison-
lange bei unterschiedlichen Populationen eine Verschiebung des Diapause-Stadiums
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feststellen. Bei Populationen in ,kalten® Regionen mit einer kurzen Saison fihrte dies zu
einer verkirzten Dauer der Nachwinterruhe und somit zu einem vorgezogenen Schlupfter-
min. Diesen Befund legten die Autoren als eine adaptive Anpassung des Diapause-Stadiums
an die vorherrschende Saisonlange aus. Vor diesem Hintergrund kann der auf den ersten
Blick nur geringfuigige Unterschied zwischen Ch. montanus und Ch. albomarginatus Konse-
quenzen fur die Entwicklungsdauer der Nachwinterruhe und damit fir die Terminierung des
Larvenschlupfs haben (vgl. Kapitel 6.2.3).

b.) Non-Diapause / Nachholen der Entwicklung moglich

Véllig anders stellen sich die Verhaltnisse dar, wenn ein Embryo das Diapause-Stadium vor
der Winterruhe nicht erreicht. Sofern bei einer zu kurzen Bebritungsdauer vor der Winter-
ruhe das Diapause-Stadium verfehlt wurde, Gberwintert der Embryo in dem Stadium, das er
wahrend der Vorwinterruhe noch erreichen konnte. Diese Form der Uberwinterung kann
prinzipiell in jedem beliebigen Pradiapause-Stadium erfolgen. In diesen Fallen liegt eine
konsekutive Dormanz vor, bei der die Entwicklungsruhe als sofortige Reaktion auf ungin-
stige Umweltbedingungen einsetzt. Der konsekutive Charakter dieser Entwicklungsruhe |asst
sich bei beiden Arten wiederum anhand der Ergebnisse zur Vorwinterruhe-Entwicklung dar-
legen (vgl. Kapitel 5.2.1.1). Bei einer unzureichenden Bebrutung erreichen die Embryonen
abhangig von der Bebritungsdauer jeweils unterschiedlich weit fortgeschrittene Stadien, in
denen schlieRlich die Uberwinterung erfolgt (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4). Die hier festgestell-
te Entwicklungsruhe entspricht dem klassische Fall einer Quieszenz nach MULLER (1992).

Erst die Zusammenflihrung der beiden Teilversuche zur Vorwinterruhe (Eipraparation, vgl.
Kapitel 5.2.1.1 sowie Bebritung bis Larvenschlupf, vgl. Kapitel 5.2.1.3) lasst die Besonder-
heit des hier vorliegenden Entwicklungstyps erkennen. Denn nach der Winterruhe holen die
Embryonen den Entwicklungsrickstand nicht nur nach — sie kdnnen sich Uber das Diapause-
Stadium hinaus sogar bis zum Larvenschlupf direkt weiterentwickeln. Demzufolge entwickelt
sich der Embryo unter diesen Bedingungen in einem Non-Diapause-Modus weiter. Wenn
man dagegen von einer obligatorischen Diapause als alleiniger Entwicklungsmdglichkeit
ausgeht, hatten sich die Embryonen nach der Winterruhe nur bis zum Diapause-Stadium
entwickeln dirfen, ohne sich danach weiter bis zum Schlupf zu entwickeln. Da dies jedoch
nicht der Fall war, steht den Embryonen offenbar eine zweite Entwicklungsmdglichkeit offen,
sofern zuvor die Uberwinterung als Quieszenz erfolgte. Abhangig von der Bebriitungs-
geschichte vor der Winterruhe kdnnen sich die Embryonen entweder bis zum Diapause-
Stadium entwickeln, in diesem Stadium Uberwintern und sich nach der Winterruhe bis zum
Larvenschlupf entwickeln. Alternativ dazu kénnen sich Embryonen, die das Diapause-
Stadium verfehlen, in jedem beliebigen Pradiapause-Stadium Uberwintern, und sich nach der
Winterruhe gleichfalls bis zum Larvenschlupf entwickeln.

Die Existenz dieser beiden Entwicklungswege lasst sich bei den G lll-Versuchen an der
hochsignifikanten Abnahme der Entwicklungsdauer der Nachwinterruhe bis zum Larven-
schlupf nachvollziehen (p<0,01, vgl. Tabelle 5.6 und 5.7, vgl. Abbildung 5.7 und 5.9). Bei zu
kurzer Bebritungsdauer vor der Winterruhe verfehlen die Embryonen das Diapause-Stadi-
um, gleichen diesen Entwicklungsrickstand nach der Winterruhe wieder aus und schlipfen
mit einer entsprechenden Verzogerung. In dem Male, wie die Embryonen vor der Winter-
ruhe das Diapause-Stadium verfehlten, dauerte die NWR-Entwicklung entsprechend langer.
Eine Uberlagerung dieser Schlupfergebnisse mit den Ergebnissen der Eipraparation zum
Stand der Embryonalentwicklung (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4) lasst bei beiden Arten in allen
drei Temperaturansatzen einen umgekehrten Verlauf zwischen dem vor der Winterruhe
erreichten Embryonalstadium und der nach der Winterruhe erforderlichen Entwicklungsdauer
erkennen.

Bei den Bebritungsversuchen zur Vorwinterruhe (G Ill) wurde die Embryonalentwicklung
durch eine variable Bebrutungsdauer manipuliert. Die Versuche zur Nachwinterruhe (G II)
stellen gewissermafen eine Ubertragung dieses Versuchdesigns auf die Bedingungen im
Freiland dar (vgl. Kapitel 5.2.2.). Simuliert wurde die Bebritungsdauer dabei Uber die unter-
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schiedlichen Ablagetermine: Frih abgelegte Ootheken wurden unter den Klimabedingungen
der AuRenvoliere entsprechend langer bebritet, als spat abgelegte Ootheken. Diesmal lasst
sich die Existenz der zwei Entwicklungsmaoglichkeiten am signifikanten Anstieg der Entwick-
lungsdauer der Nachwinterruhe nachvollziehen (p<0,05, vgl. Tabelle 5.12 und 5.14; vgl.
Abbildung 5.13 und 5.15). Wiederum schlipfen all jene Embryonen mit einer Verzégerung,
bei denen die Bebritungsdauer vor der Winterruhe zum Erreichen des Diapause-Stadiums
nicht ausreichte. Diese Embryonen konnten sich nach der ,unfreiwilligen® Winterruhe
(Quieszenz) im Non-Diapause-Modus bis zum Larvenschlupf weiterentwickeln. Bei allen
Versuchsteilen konnten gelegentlich einzelne ,Nachzugler mit einer deutlich verlangerten
Entwicklungsdauer festgestellt werden. Bei diesen Ootheken wurde die Diapause offenbar
trotz ausreichender Bebritungsdauer verfehlt, so dass auch hier eine Entwicklung im Non-
Diapause-Modus erfolgt sein drfte.

Die prozentualen Anteile der Entwicklungstypen fur die G Il-Generation konnen letzten
Endes einen Anhaltspunkt dafur liefern, wie sich die Verhaltnisse unter Freilandbedingungen
dargestellt hatten. So lag bei Ch. montanus der Anteil ND-Larven mit 53,9% Uber dem Anteil
der D-Larven mit 41,8% (vgl. Kapitel 5.1.2). Bei Ch. albomarginatus betrug der Anteil ND-
Larven immerhin 29,7%, wohingegen der Anteil D-Larven mit 56,6% deutlich dariber lag.
Das direkte Verhaltnis beider Entwicklungstypen zueinander (D:ND) war bei Ch. montanus
mit 1:1,3 etwas zugunsten der ND-Entwicklung verschoben. Bei Ch. albomarginatus Uber-
wog die D-Entwicklung in einem Verhaltnis von 1,9:1. Grundsatzlich wird an diesen Anteilen
deutlich, dass dem im Rahmen dieser Arbeit erstmalig untersuchten Phanomen der Non-
Diapause-Entwicklung eine nicht zu unterschatzende Relevanz fur die Populationsbiologie
der Arten zukommt.

c.) Subitanentwicklung

Der wesentliche Unterschied zwischen den beiden Arten bezlglich der Entwicklungstypen
besteht darin, dass bei Ch. albomarginatus in keinem Fall Subitanentwicklung festgestellt
werden konnte. Sowohl unter Freilandbedingungen (G Il), als auch unter standardisierten
Versuchsbedingungen im Klimaschrank mit einem Wechsel von Thermo- und Photoperiode
(LD 12:12, G Ill) oder auch bei Dauerbebriitung mit Photoperiode (LD 12:12, G V) traten
keine Subitanlarven auf (vgl. Kapitel 5.1.2). Demgegentber konnten bei Ch. montanus unter
allen genannten Bedingungen Subitanlarven nachgewiesen werden. Bei Dauerbebritung
betrug der Anteil Subitan-Larven immerhin 11,3% (G V), wohingegen sich unter Freiland-
bedingungen (in der AulRenvoliere) nur 0,7% (G Il) der Larven vor der Winterruhe subitan
entwickelten.

Fir die Beurteilung dieser Ergebnisse scheint es zunachst erforderlich, die entwicklungsbio-
logischen Hintergriinde der Subitanentwicklung naher zu betrachten. Bei Arten die Ublicher-
weise eine Diapause zeigen wird die Subitanentwicklung von zahlreichen Autoren als eine
spezielle Form der Diapause-Unterdrickung interpretiert (engl. ,avoidance of diapause®)
(GROETERS & SHAW 1992, GREGG 1985). Im Gegensatz zur Ublichen Beendigung der
Diapause durch eine langere Kalteperiode (engl. ,termination of diapause®), wird im Fall der
Subitanentwicklung die Diapause im Verlauf der Bebrutungsphase unterdrickt, so dass sich
der Embryo direkt bis zum Schlupf durchentwickeln kann. Entscheidend ist dabei letztlich die
Stabilitat der Diapause (engl. ,diapause strength®), d.h. der Widerstand den der Embryos
einer Beendigung der Diapause entgegensetzt (HUNTER & GREGG 1984). Grundsatzlich ist
anzunehmen, dass die physiologischen Mechanismen, die bei einer solchen Entwicklung
auftreten, einer hormonalen Kontrolle unterliegen (MOUSSEAU 1991, HILBERT et al. 1985,
HUNTER & GREGG 1984). Die Subitanentwicklung scheint von ihrer Funktionsweise her der
Non-Diapause-Entwicklung zu ahneln. In beiden Fallen vollziehen die Embryonen keinen
Entwicklungsstop. Statt dessen entwickeln sich die Embryonen ohne Unterbrechung Uber
das Diapause-Stadium hinaus bis zum Larvenschlupf. Im Fall der Subitanentwicklung erfolgt
die gesamte Entwicklung vor der Winterruhe, wohingegen bei der Non-Diapause-Entwick-
lung zuvor eine ,unfreiwillige* Winterruhe (Quieszenz) vollzogen wird (s.0.).
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Aus populationsbiologischer Sicht ermoéglicht die Subitanentwicklung die Ausbildung zusatz-
licher Generationen im Verlauf der Fortpflanzungssaison. So sind beispielsweise von Locu-
sta migratoria aus Sud-Japan Populationen mit zwei Generationen im Jahr bekannt, von
denen die erste Generation ausschlieBlich Subitan-Eier und die zweite Generation aus-
schlieBlich Diapause-Eier produziert (TANAKA 1994). In diesem Fall liegt eine echte fakul-
tative Diapause vor, wobei der Entwicklungstyp der Eier (SUB bzw. D) maternal Gber die
Photoperiode gesteuert wird. Eine solche Generationenfolge findet sich bei Caeliferen der
tropischen und subtropischen Klimazonen mit lang anhaltenden Warmeperioden und milden
Wintern sowie in semiariden Regionen mit einem ausgepragten Wechsel von Trocken- und
Regenzeiten. Auch aus stideuropaischen Regionen konnten einzelne Arten mit zwei Genera-
tionen im Jahr bzw. Arten mit einer fakultativen Diapause festgestellt werden (z.B. Omoces-
tus rufipes (COIN 1993), Aiolopus thalassinus (SCHMIDT 1987)). Im Extremfall fallt die Eidia-
pause sogar vollig aus, so dass sich die Eier immer subitan entwickeln (z.B. Acrotylus insu-
bricus, Aiolopus strepens (SCHMIDT 1987)). Bei mitteleuropaischen Arten tritt Subitanentwick-
lung dagegen nur in Ausnahmefallen auf. So konnte KOHLER (1991) bei einer Laborzucht von
Ch. parallelus und Gomphocerippus rufus einen durchschnittlichen Anteil Subitan-Eier von
lediglich 2,8% bzw. 9,1% feststellen. Selbst unter einem parentalen Einfluss Uber das
Nahrungsangebot, das Ablagealter sowie die Photoperiode erreichten die Anteile bei beiden
Arten maximal nur bis zu 15-16%.

Grundsatzlich lasst sich bei Ch. montanus an der Mdglichkeit zur Subitanentwicklung eine
gewisse Flexibilitat der Embryonalentwicklung erkennen, obwohl dieser Entwicklungs-Modus
unter den hiesigen Freilandbedingungen fur die Art offenbar keine populationsbiologische
Relevanz besitzt. Immerhin scheint aber ein groferes Potential zur Subitanentwicklung vor-
zuliegen. Denkbar ware, dass hierdurch eine Prdadaptation vorliegt, die es der Art ermdg-
licht, bei langfristigen Klimaanderungen eine zweite Generation im Verlauf der Fortpflan-
zungssaison auszubilden. Umgekehrt konnte es sich aber auch um eine rudimentéare
Erscheinung aus der Stammesgeschichte der Art handeln. Da Ch. montanus in seinem Vor-
kommen auf Feuchtwiesen beschrankt ist, die als ,kalte“ Lebensrdume angesehen werden
kénnen, lasst sich vermuten, dass zum Ende einer Saison wenn Uberhaupt nur einzelne
Subitanlarven auftreten. Ohne eine nennenswerte phanotypische Auspragung dirfte hier
allerdings kein relevanter Selektionsdruck wirksam werden. In diesem Sinn kénnte die
entsprechende Eigenschaft von Generation zu Generation verdeckt weitergegeben werden
(vgl. SCHMIDT 1987). Ob die Art moglicherweise in Stdeuropa sogar mit zwei Generationen
im Jahr vorkommt, konnte nach Auswertung der einschlagigen Literatur nicht geklart werden.
Bei Ch. albomarginatus erscheint die Embryonalentwicklung durch das Fehlen der Subitan-
entwicklung auf den ersten Blick weniger flexibel. Besser nachvollziehen lasst sich dieser
Befund jedoch, wenn man von einer ,stabileren® Auspragung der Diapause ausgeht. Wiede-
rum bieten die dkologischen Lebensraumanspriche der Art einen Erklarungsansatz, denn
Ch. albomarginatus kommt nicht nur in klassischen Feuchtwiesen vor, sondern ist durchaus
auch in trockeneren Lebensraumen, bisweilen sogar auf Trockenrasen verbreitet. Somit
bestiinde fur die Art tatsdchlich die Gefahr, dass in den ,warmeren“ Lebensrdumen unter
entsprechenden Temperaturbedingungen ein héherer Anteil Subitanlarven auftreten kdnnte.
Diese Larven hatten im mitteleuropdischen Raum jedoch niemals die Chance, eine
erfolgreiche zweite Generation zu etablieren. Insofern ist es denkbar, dass ein erheblicher
Selektionsdruck zu einer Stabilisierung der Diapause und damit zu einem Verlust der
Subitanentwicklung bei Ch. albomarginatus fuhrte.

d.) Uberliegen

Auf den ersten Blick kommt dem Uberliegen von Eiern bei beiden Arten nur eine untergeord-
nete Bedeutung zu. Wahrend bei Ch. montanus zwischen 2,9% (G IV) und 3,1% (G IlI) der
Embryonen als Uberlieger angesehen werden kénnen, lag der Anteil bei Ch. albomarginatus
bei lediglich 0,4% (G I, vgl. Kapitel 5.1.2). Zu berucksichtigen ist hierbei, dass Uberliegende
Embryonen nur indirekt Gber die Eipraparation nachgewiesen wurden. Immerhin konnte
exemplarisch aufgezeigt werden, dass sich Uberliegende Embryonen sogar noch nach 534
Tagen (ab dem Tag der Eiablage) erfolgreich bis zum Larvenschlupf entwickeln kénnen. Bei
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Ch. montanus liel sich jedoch ein markanter Effekt der Bebritungsdauer und der Bebru-
tungstemperatur auf den Anteil Uberliegender Embryonen (G Il) feststellen (vgl. Kapitel
5.2.4). Bei spat abgelegten (d.h. kurz angebriiteten) Ootheken, die nach der Winterruhe bei
niedrigen Temperaturen bebritet wurden (16,6 °C und 20,1 °C), konnte ein signifikante
Zunahme des Anteils Uberliegender Embryonen pro Oothek festgestellt werden (p<0,01 bzw.
p<0,05, vgl. Abbildung 5.21 und 5.22).

Von der Funktionsweise her scheint dieser Entwicklungstyp der Diapause-Entwicklung zu
ahneln. In beiden Fallen vollziehen die Embryonen prospektiv eine obligatorische Entwick-
lungsruhe, die nur durch eine langere Kalteperiode beendet werden kann. Erst dann ent-
wickeln sich die Embryonen Uber das Diapause-Stadium hinaus bis zum Larvenschlupf. Im
Fall der Diapause-Entwicklung schliipfen die Larven nach der ersten Winterruhe, wohinge-
gen uUberliegende Embryonen eine zweite Winterruhe bendtigen. Aus populationsbio-
logischer Sicht dirfte dem Uberliegen nur eine eingeschrankte Freilandrelevanz zukommen.
Allenfalls in kalten Regionen mit sehr kurzen Sommerperioden (z.B. im Hochgebirge) kénnte
dieser Entwicklungs-Typ bei spat abgelegten Eiern einen Vorteil darstellen. Hinweise hierflr
finden sich bei einigen montanen und alpinen Arten (INGRISCH 1996). Im Fall einer Non-
Diapause-Entwicklung wirden die betreffenden Embryonen im ersten Folgejahr vermutlich
so spat schliipfen, dass die verbleibende Saison fir eine Entwicklung bis zur Geschlechts-
reife nicht mehr ausreicht. Unter diesen Umstanden konnte die schrittweise Entwicklung im
ersten Jahr bis zur Diapause und im zweiten Jahr bis zum Larvenschlupf der Gefahr einer zu
kurzen Fortpflanzungssaison entgegenwirken. Als Konsequenz einer mehrjahrigen Entwick-
lungszeit ist jedoch anzunehmen, dass aufgrund von Alterseffekten die Fitness der Uber-
lieger-Larven stark vermindert sein durfte.

Dem Phanomen des Uberliegens wurde bislang nur wenig Beachtung geschenkt, was ver-
mutlich an der aufwendigen Bearbeitungsmethodik liegt. KOHLER (1991) machte bei seinen
Schlupfversuchen mit Ch. parallelus und Ch. biguttulus die Beobachtung, dass nach den
Bebritungsphasen verhaltnismalig hohe Anteile nicht geschlipfter Eier mit Embryonen
Ubrigblieben. Hinter dieser als ,Problem der Gbriggebliebenen Eier beschriebenen Erschei-
nung vermutet KOHLER eine potenzielle zweifache Uberwinterung. Tatséchlich nachgewiesen
wurde das Uberliegen von BRUCKHAUS (1992), der bei Bebriitungsversuchen mit Ch. biguttu-
lus, Ch. brunneus und Ch. parallelus bei durchschnittlich 2,3% der Eier erst nach einer zwei-
ten Kalteperiode Larvenschlupf feststellte. WINGERDEN et al. (1993) konnten schlieBlich bei
Versuchen mit einer niederlandischen Population von Ch. biguttulus feststellen, dass Eier,
die unmittelbar nach der Ablage gekuhlt wurden, nur zu einem geringen Anteil schlipften
(4,1%) und erst nach einer weiteren Kalteperiode der Rest der Larven nachfolgte (36,7%).
Grundsatzlich Iasst sich bei den im Rahmen dieser Untersuchung bearbeiteten Arten auch
an der Méglichkeit zum Uberliegen eine gewisse Flexibilitdt der Embryonalentwicklung
erkennen. Wie bei der Subitanentwicklung dirfte auch dieser Entwicklungs-Modus unter den
hiesigen Freilandbedingungen fir die Arten wenig populationsbiologische Relevanz besitzen.

6.1.3 Flexible Embryonalentwicklung

Insgesamt sprechen die Ergebnisse zu den Entwicklungstypen bei Ch. montanus und
Ch. albomarginatus fur eine flexible Lebenszyklus-Strategie beziglich der Embryonal-
entwicklung. Diese Flexibilitat beruht offensichtlich darauf, dass die Diapause wesentlich
instabiler ist, als es der obligatorische Charakter zunachst erwarten lasst. Dabei muss man
sich dem Phanomen der Diapause von zwei Seiten nahern: Zum einen zeigt sich eine
verringerte Diapause-Stabilitat vor der Winterruhe, die bei einem Teil der Embryonen zum
Auftreten der Subitanentwicklung fihren kann. Zum anderen Iasst sich bei unterentwickelten
Eiern, die vorzeitig in einer Quieszenz Uberwinterten, ebenfalls eine verringerte Diapause-
Stabilitat feststellen — in diesem Fall jedoch erst nach der Winterruhe bei nahezu allen
Embryonen, was dann zur Non-Diapause-Entwicklung flihrt. Diese Betrachtungsweise
ermdglicht ein besseres Verstandnis der komplexen Zusammenhange zwischen den Ent-
wicklungstypen, der Saisonalitat des Klimas und dem Voltinismus der Populationen.
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Bisher wurde die Flexibilitat der life-history beziglich der Diapause von zahlreichen Autoren
so interpretiert, dass das Konzept der obligatorischen Diapause in Frage gestellt wurde
(DEAN 1982, HILBERT et al. 1985, MOUSSEAU 1991). Eine solche Argumentation bezieht sich
in der Regel auf Arten, die in einer saisonalen Umwelt mit relativ milden Wintern vorkommen
(z.B. Melanoplus sanguinipes/ Nordamerika (DEAN 1982), Locusta migratoria/ Sudjapan
(TANAKA 1994),Caledia captival Australien (GROETERS 1994), Chortoicetes terminiferal Aus-
tralien (GREGG 1985, WARDHAUGH 1986), Locustana pardalina/ Sudafrika (zitiert in WARD-
HAUGH 1986) Oedaleus senegalensis/ Mali (COLVIN & COOTER 1995)). In diesen Fallen bieten
die klimatischen Verhaltnisse eine Chance zur Modifikation stereotyper monovoltiner
Lebenszyklen. In der Tat kann bei den genannten Arten eine Destabilisierung der obligato-
rischen Diapause festgestellt werden, indem ein hoher Anteil Subitanentwicklung vor der
Winterruhe auftritt. Dies fuhrt in nahezu allen genannten Fallen zur Auspragung einer fakul-
tativen Diapause und einer bivoltinen Abfolge der Generationen. Grundsatzlich besteht fur
eine Population durch den Entwicklungsmodus der Subitanentwicklung also die Gelegenheit,
eine zusatzliche Generation auszubilden. Dabei ist letzten Endes entscheidend, ob sich die
Subitanlarven vor dem Ende der Saison reproduzieren kdnnen oder nicht.

Vollig anders stellen sich die Verhaltnisse bei den hier untersuchten Arten dar. Die bemer-
kenswerte Flexibilitat der life-history besteht bei Ch. montanus und Ch. albomarginatus
weniger in der Moglichkeit zur Subitanentwicklung vor der Winterruhe, da Subitanlarven
keine Chance auf Reproduktion haben. Wesentlich bedeutender ist die Méglichkeit zur Non-
Diapause-Entwicklung nach der Winterruhe. Die Destabilisierung der Diapause reicht nach
der Winterruhe so weit, dass bei nahezu allen Embryonen, die in einer Quieszenz Uberwin-
terten, die Diapause vollstandig entfallt. Ohne diese Entwicklungsmaoglichkeit musste ein
Grolteil der gesamten Nachkommenschaft (bis tUber 50%) die Diapause einhalten und bis
zum Ubernachsten Jahr Uberliegen, wodurch sich der direkte Reproduktionserfolg eines
Weibchens enorm verringern wiirde (auch durch erhéhte Mortalitat sowie verringerte Fitness
von Uberliegenden Eiern). Mit dem Non-Diapause-Modus besteht fir das einzelne Weibchen
dagegen die Moglichkeit, auch spater im Jahr noch Gelege zu produzieren, aus denen
bereits im folgenden Jahr die Larven schilipfen, wenn auch spater als Larven vom Diapause-
typ. Subitanentwicklung und Uberlagerung kénnen als spezielle Auspragungen bei aulierge-
wohnlichen Klimabedingungen oder Saisonldngen angesehen werden.

Insgesamt 1asst sich erkennen, dass die unterschiedlichen Entwicklungstypen eine optimale
Abstimmung der Embryonalentwicklung und des Voltinismus auf die Saisonalitdt des Klimas
ermoglichen. Aus evolutionsbiologischer Sicht lasst sich generalisieren, dass in milden
Klimaten die erfolgreiche Reproduktion von Subitanlarven gegen eine stabile Diapause und
damit gegen einen monovoltinen Lebenszyklus selektieren sollte. Die Konsequenz hiervon
ware eine Forderung der Subitanentwicklung und in der Folge ein bivoltiner bis multivoltiner
Lebenszyklus mit einer fakultativen Diapause. In strengen Klimaten wirde dagegen eine
erfolglose Reproduktion von Subitanlarven vor dem Winter gegen eine Modifikation der
Diapause und damit gegen eine Modifikation des monovoltinen Lebenszyklus selektieren.
Die Konsequenz hiervon ware eine stabile obligatorische Diapause, im Extremfall sogar
ohne Subitanentwicklung. Nach der Winterruhe sollte die Selektion dagegen bei unterent-
wickelten Quieszenz-Eiern einer stabilen Diapause entgegenwirken. Die Konsequenz hier-
von ware Non-Diapause-Entwicklung. Im Anschluss an diesen Gedankengang wird auch die
vermutliche ,Funktion“ der Diapause deutlicher: In einer Umwelt mit einem saisonalen Klima
verhindert eine obligatorische Diapause, dass Larven zu unglinstigen Zeitpunkten schliipfen.
Dies kann in Regionen mit einem Wechsel von Regen-und Trockenzeiten vor dem Beginn
der Trockenzeit der Fall sein (COLVIN 1996). In Regionen mit einem ausgepragten Jahres-
zeitenklima besteht das Risiko im Herbst, wenn niedrige Temperaturen und Futtermangel
noch vor der Reproduktion zum Tod der Larven fihren wirden (HILBERT et al. 1985). Unter
diesen Bedingungen dirfte die obligatorische Diapause vor der Winterruhe die ginstigste
Anpassung darstellen.
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6.1.4 Steuerungsmechanismen der Diapause im Lebenszyklus

Nachfolgend stellt sich die Frage, an welcher Stelle des Lebenszyklus Uber das Schicksal
eines Eies entschieden wird, d.h. wie gesteuert wird, dass in einem Ei die Diapause induziert
wird (D, UB) oder aber die Diapause unterdriickt wird (SUB, ND). Dabei bestehen verschie-
dene Mdglichkeiten, nach denen bereits im voraus Uber die Mutter oder erst durch den
Embryo bzw. das Ei selbst der weitere Entwicklungsweg des Eies beeinflusst wird. Entschei-
dend ist hierbei auf welche Weise eine exogene Steuerung durch die Umwelt erfolgt, und an
welcher Stelle im Verlauf des Lebenszyklus eine sensitive Phase fir das entsprechende
Umweltsignal vorliegt.

In zahlreichen Veréffentichungen werden maternale Effekte bezuglich der Induktion und
Unterdriickung der Ei-Diapause beschrieben. Dabei erweist sich die Photoperiode als einer
der bedeutendsten Umweltfaktoren in der maternalen Steuerung der Diapause-Induktion,
indem die saisonale Photoperiode auf das neuronale und hormonale System der reproduk-
tiven Weibchen einwirkt (DANILEVSKI) 1965, BECK 1980, SAUNDERS 1982, DANKS 1987). Die
Imagines stellen hierbei also die sensitive Phase im Lebenszyklus dieser Arten dar. Bei
zahlreichen Arten reagieren die Tiere auf die absolute Tageslange oder auf den Wechsel der
Tageslange, wobei nicht nur ein abrupter Wechsel, sondern auch graduelle Anderungen der
Photoperiode wirksam werden kénnen (DANILEVSKI 1965, TAUBER & TAUBER 1976, WARD-
HAUGH 1980). Innerhalb der Caelifera konnten photoperiodisch gesteuerte maternale Effekte
auf die Ei-Diapause bereits mehrfach durch Laborexperimente nachgewiesen werden. Die
Produktion von Subitan-Eiern wird allein durch die Zunahme der Photoperiode von Kurz- zu
Langtag gesteuert oder erfolgt unter konstantem Langtag. Durch die umgekehrte Abnahme
der Photoperiode von Lang- zu Kurztag, oder bei konstantem Kurztag, werden dagegen aus-
schlieBlich Diapause-Eier produziert (z.B. Melanoplus sanguinipes (DEAN 1982), Chortoi-
cetes terminifera (GREGG 1985), Locusta migratoria (TANAKA 1994), Caledia captiva (GROE-
TERS 1994), Oedaleus senegalensis (COLVIN & COOTER 1995)). Bei Ablageexperimenten im
Freiland bestatigen sich diese Ergebnisse: Im Frihling/Sommer legen die Weibchen Subitan-
Eier ab, wahrend im Spatsommer/Herbst Diapause-Eier produziert werden (z.B. Locusta
migratoria (TANAKA 1994), Caledia captiva (GROETERS 1994)). Derartige Ergebnisse wurden
ausschliel3lich bei au3ereuropaischen bivoltinen Arten mit einer fakultativen Diapause erzielt.
Dabei stellte sich die kritische Photoperiode z.T. als eine derart scharfe Grenze dar, dass je
nach Richtungswechsel der Photoperiode nahezu 100% Diapause-Eier oder 100% Subitan-
Eier produziert wurden (TANAKA 1994). Anders stellen sich die Ergebnisse bei Versuchen mit
monovoltinen europaischen Arten dar. Unter vergleichbaren Versuchsbedingungen ergaben
sich photoperiodische Reaktionen, die hochstens als Tendenz ausgelegt werden kénnen. So
konnte INGRISCH (1987) nach zahlreichen Versuchen mit Ch. bornhalmi (Stidost-Europa) nur
nach einer mehrstufigen Abnahme der Photoperiode von Kurz- zu Langtag eine Steigerung
des Subitan-Anteils auf 60-65% feststellen. Der einmalige Wechsel der Photoperiode sowie
konstanter Langtag oder Kurztag erzeugten jedoch nach wie vor hauptsachlich Diapause-
Eier (>80%). Ebenso konnte KOHLER (1991) bei photoperiodischen Experimenten mit Ch.
parallelus und Gomphocerippus rufus den Anteil der Subitan-Eier maximal auf 8% bzw. 16%
steigern. Fur diese Arten muss in Frage gestellt werden, ob die Imagines bzgl. der Photo-
periodik die sensitive Phase im Lebenszyklus darstellen.

Zusatzlich kbnnen sich auch maternale Alterseffekte auf das Verhaltnis von Diapause- zu
Subitan-Eiern auswirken. Hierbei zeigt sich mit fortschreitendem Alter der Mtter eine zuneh-
mende Diapause-Induktion bei der Nachkommenschaft (DANKS 1987, MOUSSEAU & DINGLE
1991). So konnte MOUSSEAU (1991) bei bivoltinen Populationen der nordamerikanischen
Grille Allonemobius fasciatus feststellen, dass mit steigendem Alter der Mutter (steigender
Ablagenummer) der Anteil abgelegter Diapause-Eier signifikant zunimmt. Umgekehrt zeigte
sich bei der mitteleuropadischen Art Ch. parallelus ein tendenzieller Alterseffekt bei der Pro-
duktion von Subitan-Eiern (KOHLER 1991). Frih abgelegte Ootheken beinhalteten mehr
Subitan-Eier (Mitte August bis zu 15%), als spat abgelegte Ootheken (ab Oktober 0%).
Derartige maternale Alterseffekte kdnnten allerdings auch ein simples Abbild physiologischer
Alterungsprozesse darstellen und unterliegen bei Freilandbefunden zuséatzlich dem Einfluss
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der Photoperiode (MOUSSEAU 1991). Bei der maternalen Steuerung der Diapause-Induktion
kdnnen neben der Photoperiode auch Temperatur, Feuchte und Nahrung eine Rolle spielen,
allerdings sind diese Faktoren wesentlich variabler als die Photoperiode, und erscheinen als
zuverlassige Signalgeber fir den Wechsel der Jahreszeiten weniger geeignet (DANKS 1987).

Neben den zuvor genannten maternalen Effekten kann das Entwicklungsschicksal eines
Eies jedoch auch erst im Verlauf der Bebritungsgeschichte des Eies beeinflusst werden.
Dabei existieren starke Hinweise fir einen Einfluss der Temperatur auf die Induktion bzw. die
Unterdrickung der Diapause. Bei Laborexperimenten mit unterschiedlichen Bebritungs-
temperaturen zeigte sich, dass mit steigender Temperatur vor der Winterruhe eine zuneh-
mende Diapause-Unterdickung auftritt (z.B. Gryllus commodus (BROWNING 1952), Chortoi-
cetes terminifera (GREGG 1985), Locusta migratoria (TANAKA 1994)). Demgemal lie sich
auch bei Bebritungsversuchen mit Eiern von Caledia captiva (Australien) der Subitan-Anteil
allein durch den Anstieg der Bebrutungstemperatur (21-33 °C) von 6% auf 100% steigern
(GROETERS & SHAW 1992). Ein weiterer Temperatureffekt kommt im Verlauf der Eientwick-
lung zum Vorschein wenn eine frihzeitige Kalteperiode vor dem Erreichen der Diapause auf
das Ei einwirkt. Diese Bedingungen kdnnen zu einer Unterdriickung der Diapause flhren,
was nach der Kalteperiode dann zur Non-Diapause-Entwicklung flihrt. Dieser Effekt konnte
bei unterschiedlichen Orthopteren-Gattungen festgestellt werden: Innerhalb der Caelifera
z.B. bei Locusta migratoria (S. TANAKA 1992, H. TANAKA 1994), Aulocara elliotti (ROEMHILD
1966), Ch. brunneus (MORIARITY 1969a, CHERRILL & BEGON 1989), Melanoplus sanguinipes
(HILBERT et al. 1985), Melanoplus bivittatus (CHURCH & SALT 1952) und innerhalb der Ensi-
fera z.B. bei Teleogryllus commodus, (BROWNING 1952, HOGAN 1960), Platycleis grisea,
Phaneroptera nana (HELFERT 1980), Leptophyes punctatissima (DEURA & HARTLEY 1982).

Angesichts der Vielzahl mdglicher Faktoren sowie vor dem Hintergrund meist heterogener
Versuchsergebnisse nehmen einige Autoren an, dass der Entwicklungsweg eines Eies
einem genetischen Polymorphismus unterliegt. Eine solche Schlussfolgerung ziehen SLIFER
& KING (1961) aus ihren Zuchtexperimenten mit Melanoplus differentialis, bei denen sich
keine reinen Zuchtlinien von Subitan-Tieren hervorbringen lielen. Trotz kiinstlicher Selektion
traten bei zwei Zuchtreihen lGber 7 bzw. 12 Generationen erhebliche Schwankungen im
Subitan-Anteil der Nachkommenschaft auf. Immerhin konnten in einzelnen Generationen
maximale Anteile von 70-80% erzielt werden. Weniger erfolgreich waren Zuchtversuche von
KOHLER (1991) mit Ch. parallelus und Gomphocerippus rufus, wo eine Zucht reiner Subitan-
Linien ebenfalls fehl schlug obwohl Subitanlarven zu einem geringen Anteil stets auftraten.
Das Auftreten eines bestimmten Anteils Subitan-Eier in einer Population ist nach Einschat-
zung von KOHLER Ausdruck eines komplexen, polygen festgelegten Diapause-Mechanismus.

Vor dem Hintergrund der zuvor genannten Einflussgréfien stellt sich nun die Frage, auf wel-
che Weise im Lebenszyklus von Ch. montanus und Ch. albomarginatus die Induktion bzw.
Unterdrickung der Diapause erfolgt. Anhand der hier vorliegenden Ergebnisse lasst sich
bilanzieren, welchen Einfluss maternale Effekte (Ablagetermin, Ablagenummer) sowie die
Bebritungsgeschichte der Eier (Bebritungstemperatur, Bebritungsdauer) auf die Eientwick-
lung nehmen. Entscheidend ist dabei, welcher der Faktoren einen messbaren Effekt auf die
Ausbildung der vier Entwicklungstypen (D, ND, SUB, UB) erkennen lie und welcher nicht.
Die Entscheidung zwischen Subitan- und Diapause-Entwicklung stand nicht unter dem
Einfluss maternaler Effekte. Sowohl der Ablagetermin (mit saisonaler Photoperiode) als auch
das Weibchenalter (Ablagenummer) lieRen keinen Effekt auf den Anteil Subitan-Eier erken-
nen (G IV, vgl. Kapitel 5.1.3). Die Entscheidung zwischen Diapause und Non-Diapause-
Entwicklung wurde allein durch die Bebritungsdauer vor der Winterruhe bestimmt (G 1lI, vgl.
Kapitel 5.2.1.1 und 5.2.1.3). Durch das Versuchsdesign kénnen hier maternale Effekte
aufgrund der Photoperiode oder der Ablagenummer ausgeschlossen werden (Randomisie-
rung der Ootheken Uber Ablagedatum, Ablagenummer und Mutter). Weiterhin wurde die Ent-
scheidung zwischen Diapause- oder Non-Diapause-Entwicklung durch den Ablagetermin der
Oothek beeinflusst (G Il, vgl. Kapitel 5.2.2.2). Vor dem Hintergrund der G |lI-Versuche (s.0.)
lasst sich begriindet vermuten, dass der entscheidende Parameter hierbei die Bebritungs-
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geschichte war (Bebriutungsdauer und -temperatur). Das Auftreten Uberliegender Embryonen
wurde durch den spaten Ablagetermin der Oothek und die niedrige Bebritungstemperatur
nach der Winterruhe beeinflusst (G Il, vgl. Kapitel 5.2.4). Auch in diesem Fall durfte der
malgebliche Faktor die Bebritungsgeschichte gewesen sein. Insgesamt lassen die
Ergebnisse erkennen, dass maternale Effekte (Photoperiode, Alterseffekte) offenbar keinen
oder nur einen untergeordneten Einfluss auf die Ei-Diapause haben. Es besteht also die
begriindete Vermutung, dass die sensitive Phase bei den hier untersuchten Arten offenbar
nicht bei den Imagines anzusiedeln ist. Statt dessen lasst sich annehmen, dass Induktion
oder Unterdrickung der Diapause erst im Verlauf der Embryonalentwicklung auftreten, wobei
vornehmlich die Bebritungsgeschichte der Eier (Temperatur, Dauer) Uber den
Entwicklungsweg der Eier entscheiden durfte.

6.1.5 Morphologisch-physiologisches Modell der embryonalen Entwicklungsmuster

In einer abschlieBenden Betrachtung werden die Erkenntnisse bzgl. Eigenschaften, Funktion
und Steuerung der vier Entwicklungstypen in einem Modell der embryonalen Entwicklungs-
muster zusammengefihrt. Dabei handelt es sich um eine ,Arbeitshypothese®. Das Modell
basiert auf drei Annahmen:

1. Im Verlauf der Embryonalentwicklung konnten grundsatzlich vier verschiedene Entwick-
lungstypen festgestellt werden (D, ND, SUB, UB). Dabei besteht zwischen Diapause und
Uberliegen eine uniibersehbare Gemeinsamekeit in der Existenz der obligatorischen Ent-
wicklungsruhe. Auf der anderen Seite stimmen Non-Diapause- und Subitanentwicklung
gerade im Fehlen dieses Ruhestadiums Uberein. Aus diesem Umstand leitet sich die
erste Annahme ab: Grundsatzlich existieren zwei unterschiedliche Entwicklungsmuster
im Verlauf der Embryonalentwicklung: Diapause-Entwicklung (D, UB) und diapausefreie
Entwicklung (SUB, ND).

2. Wie im vorausgegangenen Kapitel dargelegt wurde, kann man bei Ch. montanus und Ch.
albomarginatus davon ausgehen, dass allein die Bebrutungsgeschichte fir das Schicksal
eines Eies verantwortlich ist. Demnach missen ein und demselben Ei zum Zeitpunkt der
Ablage grundsatzlich alle Entwicklungsmoglichkeiten offenstehen. In diesem Gedanken
verbirgt sich jedoch ein Paradoxon: Jedes Ei musste zugleich die Eigenschaften eines
Diapause-Eies sowie die eines diapausefreien Eies aufweisen. Dieser scheinbare Wider-
spruch liefde sich durch eine zweite Annahme auflésen: Jedes Ei wird zunachst ,nur® als
diapausefreies Ei abgelegt, und kann sich unter bestimmten Umstanden zu einem Dia-
pause-Ei entwickeln (oder umgekehrt).

3. Grundsatzlich ereignen sich im Verlauf der Embryonalentwicklung zwei voneinander
unabhangige Prozesse: Die morphologische Weiterentwicklung des Embryos (irrever-
sibel) sowie biochemische Vorgange innerhalb des Eies (reversibel). Hierauf berlindet
sich die dritte Annahme: Die obligatorische Entwicklungsruhe kdénnte hormonell Gber
spezielle inhibitorisch wirkende Substanzen gesteuert werden, die hier als Diapause-Hor-
mon (DH) bezeichnet werden. Die Entwicklung eines diapausefreien Eies zu einem
Diapause-Ei kdnnte im kontinuierlichen Aufbau eines inhibitorisch wirkenden DH-Titers
bestehen, der in Warme aufgebaut und bei Kalte wieder abgebaut wird. Die ultimative
Entscheidung Uber das weitere Schicksal des Embryos wiirde im Entwicklungsstadium
der Diapause fallen, das als sensitive Phase angesehen wird. Nur in diesem eng gefass-
ten Entwicklungsfenster ware der Embryo sensitiv fur den DH-Titer, wobei eine kritische
Grenze fir die Auslésung des Entwicklungsstops besteht.

Vor dem Hintergrund dieser drei Annahmen liel3e sich erklaren, wie sich alle vier embryo-
nalen Entwicklungstypen aus einem urspringlichen Eityp ableiten lassen. Dabei stiinden
Induktion und Unterdriickung der Diapause allein unter dem Einfluss der Bebritungsge-
schichte (Bebritungsdauer, Bebritungstemperatur), losgeldst von maternalen Effekten, so
wie es fur Ch. montanus und Ch. albomarginatus zuvor angenommen wurde.
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Nach der Eiablage beginnt der Embryo in Abhangigkeit von der Umgebungstemperatur zu
wachsen. Parallel dazu beginnt sich auch der DH-Titer aufzubauen. Sobald der Embryo
morphologisch das sensitive Diapause-Stadium erreicht, entscheidet sich das weitere
Schicksal des Eies. Sofern der Titer die kritische Grenze lGberschritten hat, wird die Entwick-
lung blockiert (=Diapause). Die Diapause stellt unter dieser Bedingung folglich eine obligato-
rische Entwicklungsruhe dar. Falls jedoch der Titer die kritische Grenze unterschreitet, kann
sich der Embryo ungehindert weiterentwickeln (=Subitanentwicklung). Subitanentwicklung
tritt also nur dann auf, wenn der morphologische Wachstumsprozess schneller als der Titer-
aufbau erfolgte. Dies kann der Fall sein, wenn fir beide Vorgange unterschiedliche Tempe-
raturanspriche bestehen. Eine neue Situation ergibt sich dann, wenn der Embryo noch vor
dem Erreichen der sensitiven Phase ,unfreiwillig einer lang anhaltenden Kalteperiode aus-
gesetzt wird. Unter diesen Bedingungen wird der DH-Titer allmahlich wieder abgebaut,
wahrend die morphologische Entwicklung kaltebedingt stagniert. Nach Wiedererwarmung
setzt sich der morphologische Wachstumsprozess fort, wahrend der DH-Titer von einem
niedrigeren Niveau aus wieder aufgebaut wird. Nun wurde der Titer in nahezu allen Fallen
die kritische Grenze unterschreiten, so dass sich der Embryo ungehindert weiterentwickeln
kann (=Non-Diapause-Entwicklung). Nur in Ausnahmefallen — z.B. bei sehr kurz angebrite-
ten Embryonen — wiirde der gesamte Entwicklungsprozess nach der Winterruhe nahezu von
vorne beginnen, so dass hier erneut die Mdglichkeit besteht, dass der DH-Titer die kritische
Grenze Uberschreitet und der Embryo eine Entwicklungsruhe einlegt (=Uberliegen). Diese
Konzeption lieRe sich umgekehrt auch durchspielen, indem man von einem Diapause-Ei
ausgeht, bei dem ein diapause-unterdriickendes Non-Diapause-Hormon aufgebaut wird. In
Abbildung 6.1. wird die Herleitung der vier Entwicklungswege aus einem ursprunglichen
Eityp schematisch dargestelit.

?
VWR D>W - (D)
(Sommer) (S) NWR
(ES)(FrUhIing)

@@ ~o)
(Herbst) I
NWR
(Frahling) D>W \@m (UB)
2.NWR

(S)
ES)(Fruhllng)

Abbildung 6.1: Herleitung der vier embryonalen Entwicklungswege (SUB, D, ND, UB) aus
einem urspringlichen Eityp
Legende: W: Wachstumsprozess; D: Aufbau Diapause-Hormon-Titer
S: Sensitive Phase; ES: Entwicklungsstop
VWR: vor Winterruhe; NWR: nach Winterruhe
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Erweiterung des Modells auf Systeme mit maternalen Effekten

Das zuvor entwickelte Modell schliel3t jedoch keinesfalls maternale Effekte a priori aus.
Maternale Effekte kdnnten darin bestehen, dass miitterlicher Hormone cytoplasmatisch auf
das Ei tibertragen werden. In Frage kdme die Ubertragung DH-hemmender Substanzen, wo-
durch Diapause unterdriickt wiirde, oder die direkte Ubertragung des DH, wodurch Diapause
induziert wiirde. Denkbar ware auch die Ubertragung von Substanzen, die den morpholo-
gischen Wachstumsprozess beschleunigen, wodurch indirekt die Diapause unterdriickt
wirde. Die Produktion dieser Stoffe kdnnte bei den Muttern exogen Uber die Photoperiode
gesteuert werden. Auf diese Weise konnten im Frihjahr bei zunehmender Tageslange
Subitan-Eier produziert werden und bei spateren Gelegen im Herbst bei abnehmender
Tageslange Diapause-Eier. In diesem Fall wurde der Lebenszyklus solcher Arten zwei
voneinander unabhangige sensitive Phasen beinhalten: eine bei den Imagines und eine im
embryonalen Diapause-Stadium. Somit ware das hier ausgearbeitete Modell in der Lage,
zugleich die Existenz monovoltiner Lebenszyklen mit einer obligatorischen Diapause sowie
die Entstehung bivoltiner Lebenszyklen mit einer fakultativen Diapause erklaren zu kénnen.

Seit Mitte des 20. Jahrhunderts wurden immer wieder konzeptionelle Uberlegungen zum
Phanomen der Diapause bei Orthopteren vorgenommen. So leiteten CHURCH & SALT (1952)
aus der Temperaturabhangigkeit der Embryogenese die Existenz von zwei verschiedenen
Eitypen mit einem unterschiedlichen Diapausepotential ab (,mature diapause eggs“ und
,<diapause-averted eggs“). HILBERT et al. (1985) entwickelten spater ein temperaturabhangi-
ges Diapause-Modell, bei dem im Verlauf der Embryonalentwicklung ein permanent wirken-
der ,Diapause-regulierender Prozess“ (DRP) unterstellt wurde. Bezuglich der Stabilitat der
Diapause wurde von HUNTER & GREGG (1984) vermutet, dass ein oder mehrere Faktoren
existieren, die im Verlauf der Embryonalentwicklung als ,diapause hormone® wirksam wer-
den. MOUSSEAU (1991) setzt sich schlief3lich mit der Wirkung maternaler Effekte auseinan-
der, wobei auch hier die Steuerung der Diapause mit der Existenz von Diapause-Hormonen
in Verbindung gebracht wurde. In Frage kdmen daflr Ecdysteroide oder Juvenilhormon, die
von der Corpora allata bzw. den Prothorakaldriisen gebildet werden (NIJHOUT & WHEELER
1982, HARDIE & LEES 1985, DENLINGER 1985, HOFFMANN & LAGUEUX 1985, GREGG et al.
1987).

Das hier entwickelte Modell embryonaler Entwicklungsmuster vereinigt die unterschiedlichen
Vorstellungen von qualitativ verschiedenen Eitypen, temperaturabhéangiger Embryogenese
und hormoneller Diapause-Steuerung. Grundsatzlich neue Aspekte bestehen in der
Vorstellung, dass das Diapause-Stadium eine sensitive Phase darstellt, und dass fur jedes Ei
die Option besteht, alle denkbaren Entwicklungswege einzuschlagen.

6.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

Die Ergebnisse zur Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung gestatten eine
Betrachtung auf zwei Ebenen: Zum einen lasst sich auf proximater Ebene die kausale
Beziehung zwischen Temperatur und Entwicklungsdauer in den einzelnen Entwicklungs-
phasen aufzeigen. Zum anderen lasst sich auf dkologischer Ebene der Zusammenhang
zwischen den artspezifischen Temperaturanspriichen und den Lebensraumanspriichen der
Arten deutlich machen.

6.2.1 EinflussgroBe Bebriitungstemperatur

Die gesamte Embryonalentwicklung lasst eine erhebliche Abhangigkeit von der Bebrutungs-
temperatur erkennen: Je warmer die Temperatur desto schneller erfolgt die Entwicklung.
Dieser Zusammenhang lasst sich bei beiden Arten zunachst an den Ergebnissen zur Vor-
winterruhe (G Ill) darlegen (vgl. Kapitel 5.2.1.1). Mit einem Anstieg der Bebrutungstempe-
ratur erreichen die Embryonen bei identischer Bebriitungsdauer jeweils weiter fortgeschritte-
ne Entwicklungsstadien (vgl. Abbildung 5.3 und 5.4). Dabei bestehen zwischen den drei
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Temperaturansatzen hochsignifikante Unterschiede (p<0,001, vgl. Tabelle 5.2). Dementspre-
chend konnte auch fur das Erreichen des Diapause-Stadiums ein Temperatureffekt nachge-
wiesen werden (vgl. Kapitel 5.2.1.2). So nahm bei Ch. montanus die Entwicklungsdauer bis
zum Erreichen der Diapause zwischen 23,7 °C und 34,4 °C von 56 auf 28,5 Tage ab. Bei Ch.
albomarginatus nahm die Entwicklungsdauer von 41,5 auf 23 Tage ab. Weiterhin zeigt sich
auch bei den Ergebnissen zur Nachwinterruhe (G Il) eine Temperaturabhangigkeit der
Entwicklung (vgl. Kapitel 5.2.2.1). Abermals bewirkt ein Anstieg der Bebrutungstemperatur
eine Abnahme der Entwicklungsdauer (vgl. Abbildung 5.11 und 5.12). Diesmal nimmt die
Entwicklungsdauer bis zum Larvenschlupf bei Ch. montanus zwischen 16,6 °C und 34,4 °C
von 83,5 auf 12 Tage rapide ab und bei Ch. albomarginatus zwischen 20,1 °C und 34,4 °C
von 65 auf 14 Tage. Bei 16,6 °C schlipften von Ch. albomarginatus keine Larven. Schlief3-
lich zeigte sich auch bei der Subitanentwicklung von Ch. montanus (G Ill) ein Temperatur-
effekt (vgl. Kapitel 5.2.3.1). Auch hier sinkt die Entwicklungsdauer mit steigender Temperatur
zwischen 23,7 °C und 34,4 °C von 88,5 auf 42 Tagen ab (vgl. Abbildung 5.19).

Generell entsprechen diese Ergebnisse einem stoffwechselphysiologischen Grundprinzip:
Die Geschwindigkeit von Stoffwechselprozessen hangt von der Kinetik der beteiligten
Enzyme ab, die mit zunehmender Temperatur effektiver werden. Dabei unterliegen die bio-
chemischen Reaktionen in ihrer Temperaturabhangigkeit der RGT-Regel von VAN'T HOFF,
wonach eine Temperaturerhéhung von 10 °C die Reaktionsgeschwindigkeit verdoppelt bis
vervierfacht. Dem ectothermen Embryo fehlt die Fahigkeit zur Regulation seiner ,Koérper-
temperatur®, so dass allein die extern zugefiihrte Warmeenergie die Entwicklungsdauer bis
zum Erreichen der Diapause bzw. bis zum Larvenschlupf bestimmt. Die im Rahmen dieser
Untersuchung ermittelten Qqo-Werte lassen fur alle Phasen der Embryonalentwicklung im
Temperaturbereich von 23,7-34,4 °C vergleichsweise niedrige Werte erkennen. Die VWR-
Entwicklung hat bei beiden Arten einen Qqo-Wert von 1,88 bei Ch. montanus bzw. 1,72 bei
Ch. albomarginatus (vgl. Kapitel 5.2.1.4). In der NWR betragt der Qo-Wert bei Ch. montanus
immmerhin 2,28 und bei Ch. albomarginatus sogar 2,67 (vgl. Kapitel 5.2.2.3). Fir die gesam-
te Subitanentwicklung betragt der Qqo-Wert bei Ch. montanus 2,01 (vgl. Kapitel 5.2.3.2). Im
Vergleich dazu liegen die von WINGERDEN et al. (1991) ermittelten Qqo-Werte fur die Post-
diapause-Entwicklung auf einem hoéheren Niveau (Ch. mon.: QioNwWR)=3,1; Ch. alb.:
Q1o(\WR)=3,6). Allerdings wurden diese Qqo-Werte fur ein niedrigeres Temperaturniveau
(17,5-27,5 °C) ermittelt.

In welchem Umfang die Embryonalentwicklung durch die Temperatur beeinflusst wird, Iasst
sich auch an der mathematischen Beziehung zwischen Temperatur und Entwicklungsdauer
erkennen. Grundsatzlich besteht ein nicht-linearer Zusammenhang zwischen der Entwick-
lungsdauer (d) und der Temperatur (°C). Im Fall der NWR-Entwicklung konnte diese Bezie-
hung bei beiden Arten als hochsignifikante Hyperbelfunktion (y=1/(a+b * x)) dargestellt wer-
den (R?>0,94, p<0,001, vgl. Kapitel 5.2.2.1). Dementsprechend besteht zwischen der
Entwicklungsrate (1/d) und der Temperatur in allen Phasen der Embryonalentwicklung ein
linearer Zusammenhang. Bei den Bebrutungsversuchen zur VWR und zur NWR Iasst sich
diese Beziehung in allen Fallen als Geradengleichung (y=a+b - x) darstellen. Bei der VWR-
Entwicklung von Ch. montanus war die lineare Regression jeweils hochsignifikant (R#>0,80,
p<0,001, vgl. Abbildung 5.5. und Tabelle 5.4). Derselbe Zusammenhang lag auch bei Ch.
albomarginatus vor (R#>0,79, p<0,001, vgl. Abbildung 5.6. und Tabelle 5.5). Bezuglich der
NWR-Entwicklung ergab sich bei Ch. montanus fur die einzelnen Ablagewochen (31. bis 38.
AW) eine hochsignifikante lineare Regression zwischen Entwicklungsrate und Temperatur
(R*>0,97, p<0,001, vgl. Abbildung 5.17. und Tabelle 5.15). Auch hier bestand bei Ch. albo-
marginatus eine lineare Beziehung (R#>0,96, p<0,001, vgl. Abbildung 5.18 und Tabelle 5.16).

Die zuvor dargestellten Zusammenhange zwischen dem Temperaturfaktor und der Entwick-
lungsdauer bzw. der Entwicklungsrate sind charakteristisch fir den thermischen Toleranz-
bereich von ectothermen Organismen (CLEFFMANN 1987). Innerhalb dieses Toleranzbereichs
findet sich auch bei anderen Orthopteren eine Hyperbelbeziehung zwischen Temperatur und
Entwicklungsdauer sowie eine lineare Beziehung zwischen Temperatur und Entwicklungs-

88



6 DISKUSSION 6.2 Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung

rate (z.B. Melanoplus differentialis (BODINE 1925), Melanolpus bivittatus (CHURCH & SALT
1952), Schistocerca gregaria (HUNTER-JONES 1968), Locusta migratoria (ANDO 1993) und
Aulocara elliotti (FISHER et al. 1996)). An der oberen Temperaturgrenze dieses Toleranzbe-
reichs (ab 35-40 °C) fihrt die fortschreitende Denaturierung von Enzymen, Proteinen, etc.
zunachst zu einer Verlangsamung der Entwicklungsdauer und bei einer weiteren Tempera-
tursteigerung zur Mortalitat. Diese Letalgrenze gibt HUNTER-JONES (1968) fur Schistocerca
gregaria mit 42,4 °C an. Im hier vorliegenden Fall war bei 34,4 °C noch kein hemmender
Effekt auf die Entwicklungsdauer bzw. Entwicklungsrate zu erkennen, so dass die obere
Temperaturgrenze von Ch. montanus und Ch. albomarginatus deutlich Gber 35 °C liegen
dirfte. An der unteren Temperaturgrenze (10-15 °C) fuhrt die Verlangsamung der Stoff-
wechselaktivitaten ebenso zu einem Ende der Entwicklungsprozesse. Die untere Tempe-
raturgrenze der NWR liegt bei Ch. montanus unter 16,6 °C, wohingegen bei Ch. albomar-
ginatus diese Grenze beim 16,6 °C-Ansatz offenbar erreicht wurde (kein Larvenschlupf).
Insgesamt bestatigen die im Rahmen dieser Untersuchung erzielten Ergebnisse die beiden
Grundannahmen des temperaturabhangigen Entwicklungsmodells von TISCHLER (1993): die
Existenz eines Entwicklungsnullpunktes sowie eine Hyperbel-Beziehung zwischen Entwick-
lungsdauer und Temperatur.

6.2.2 Konzeption des temperaturabhiangigen Entwicklungsmodells nach TISCHLER

Innerhalb des temperaturabhangigen Entwicklungsmodells von TISCHLER (1993) lassen sich
far die Embryonalentwicklung von Ch. montanus und Ch. albomarginatus weitere beachtens-
werte Modifikationen erkennen.

a.) Variabler Entwicklungsnullpunkt

Bezuglich der Entwicklungsnullpunkte lasst sich zeigen, dass die untere Temperaturgrenze
in den beiden groflen Phasen der Embryonalentwicklung (VWR, NWR) keinesfalls konstant
ist. Vielmehr liegt der Entwicklungsnullpunkt fir das Erreichen des Diapause-Stadiums
(VWR) bei beiden Arten deutlich unter dem Entwicklungsnullpunkt fir die spatere Entwick-
lung vom Diapause-Stadium bis zum Larvenschlupf (NWR) (vgl. Kapitel 5.2.1.4 und Kapitel
5.2.2.3). So konnte bei Ch. montanus ein to(vwr) von 12,5 °C und ein toN\wRr) von 13,7 °C
ermittelt werden. Bei Ch. albomarginatus liegt tovwr) mit 10,1°C noch deutlicher unter
to(NwR), der 16,0 °C betragt (vgl. Tabelle 5.9 und Tabelle 5.17). Zusatzlich liefern die Ergeb-
nisse starke Hinweise dafir, dass der Entwicklungsnullpunkt sogar innerhalb der beiden Ent-
wicklungsphasen veranderlich ist. Im Verlauf der VWR (G lll) liel sich eine Abnahme des
Entwicklungsnullpunktes mit fortschreitendem Entwicklungsstadium feststellen (vgl. Kapitel
5.2.1.4). So nimmt der ty bei Ch. montanus von 17,2 °C (Stadium |) nahezu kontinuierlich auf
10,6 °C (Stadium IVd) ab. Bei Ch. albomarginatus sinkt der t, von 19,8 °C (Stadium [) bis auf
10,8 °C (Stadium IVc) kontinuierlich ab (vgl. Tabelle 5.8). Bei diesen Werten ist zu beruck-
sichtigen, dass sie jeweils fur die Gesamtentwicklung von der Ablage bis zu dem entspre-
chenden Embryonalstadium gelten. Es handelt sich also nicht um Entwicklungsnullpunkte
zwischen einzelnen Stadien. Diesbezlglich waren weitere detaillierte Versuche winschens-
wert. Ebenso sollte dieser Aspekt auch fur die Entwicklung der Nachwinterruhe gezielt
untersucht werden.

Bislang haben sich nur wenige Untersuchungen mit dem Phanomen variabler Entwicklungs-
nullpunkte im Verlauf der Embryogenese auseinandergesetzt. So konnten QUESADA-MORA-
GA & SANTIAGO-ALVAREZ (2000) bei einer spanischen Population von Dociostaurus marocca-
nus far die Anatrepsis einen to(vwr) von 9 °C und fir die Katatrepsis einen to(N\wR) von 10,5-
13,8 °C feststellen. CHERRILL & BEGON (1989) machten bei Ch. brunneus in Nordwest-Eng-
land die Beobachtung, dass die einzelnen Embryonalstadien unterschiedliche Entwicklungs-
raten aufwiesen. Dabei wurde deutlich, dass sich sehr friihe und sehr spate Stadien bei
hohen Temperaturen verhaltnismaRig schneller entwickelten, wahrend sich mittlere Stadien
(im Umfeld des Diapause-Stadiums) bei niedrigeren Temperaturen schneller entwickelten.
Diesen Befund deuten die Autoren als eine spezielle Anpassung der Entwicklungsraten
wahrend der Embryogenese an die saisonalen Temperaturverhaltnisse. Wahrend CHERRILL
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& BEGON von einem variablen Temperaturoptimum ausgehen, legen die im Rahmen dieser
Untersuchung erstmalig erzielten Ergebnisse nahe, dass dieses Phanomen offenbar mit
einem variablen Entwicklungsnullpunkt korrespondiert. Prinzipiell eréffnen diese Erkennt-
nisse eine vollig neue Sichtweise zur Lebenszyklus-Strategie von Feldheuschrecken in einer
saisonalen Umwelt. So wurde bislang angenommen, dass sich die Temperaturabhangigkeit
der Embryonalentwicklung als Selektionsergebnis fir das Timing eines optimalen Schlupf-
zeitpunktes evoluiert hat (TAYLOR 1981, HAIRSTON & OLDS 1984, 1987, HAIRSTON & WALTON
1986). Dabei sollen die unterschiedlichen Arten sowie friihe und spate Individuen innerhalb
einer Population mit ihren artspezifischen Entwicklungsnullpunkten an die entsprechende
Umwelt optimal angepasst sein. Die Existenz variabler Entwicklungsnullpunkte im Verlauf
der Embryogenese sprache darliber hinaus fur eine optimale individuelle Anpassung an
saisonal schwankende Temperaturbedingungen im Verlauf der individuellen Lebens-
geschichte. Zu einem ahnlichen Schluss kommern auch CHERRILL & BEGON (1989) fiur die
von ihnen festgestellten variablen Entwicklungsraten. Im hier vorliegenden Fall wlrde ein
sukzessiv abnehmender Entwicklungsnullpunkt im Verlauf der VWR im Spatsommer/Herbst
bei sinkenden Temperaturen den letztmoglichen Eintritt in das Diapause-Stadium hinaus-
zogern. Auf der anderen Seite wurde ein hoher Entwicklungsnullpunkt der NWR im zeitigen
Frihjahr bei steigenden Temperaturen ein zu friihes Schlipfen der Larven verhindern.

Ein weiterer Aspekt bezliglich der Entwicklungsnullpunkte betrifft die Embryonalentwicklung
in der Nahe der unteren Temperaturgrenze. Diesbeziglich konnte bei Ch. albomarginatus im
16,6 °C-Ansatz der NWR (G Il) nur bei 3 von 49 eingesetzten Ootheken Uberhaupt Larven-
schlupf festgestellt werden (vgl. Abbildung 5.16a). Als Entwicklungsnullpunkt wurde flr die
NWR ein to(NwR) von 16,0 °C ermittelt (s.0.). Nach 244 Tagen Bebritung wurden die Oothe-
ken aufprapariert, wobei innerhalb der Ootheken ein mittlerer Restanteil schlupfreifer Embry-
onen von 42,9% festgestellt werden konnte (vgl. Abbildung 5.25). Ansonsten lag dieser
Restanteil bei allen anderen Temperaturansatzen bei 0%. Ahnliche Beobachtungen machten
auch HUNTER-JONES (1968), WINGERDEN et al. (1993) sowie FISHER et al. (1999), die bei
Bebritungsversuchen mit anderen Acrididen in der Nahe von tyNwR) hohe Anteile nicht
geschlipfter, aber weit entwickelte Embryonen in den Eiern fanden. HUNTER-JONES (1968)
halt es fur méglich, dass zwei verschiedene Entwicklungsnullpunkte existieren: ein Entwick-
lungsnullpunkt fur die metabolischen Vorgange beim morphologischen Entwicklungsprozess
sowie ein Entwicklungsnullpunkt fir den Schlupfprozess, der auf einem héheren Temperatur-
niveau liegen soll. Dabei kdnnte es sich um einen Aktivitatsnullpunkt handeln, unter dem die
zum Schlupf erforderlichen Bewegungsprozesse (Aufbrechen der Eischale, Verlassen der
Oothek, Erreichen der Bodenoberflache, Hauten) aufgrund einer Kaltestarre nicht bewaltigt
werden kdnnen. Denkbar ware also, dass bei Ch. albomarginatus der to(NwR) flr die metabo-
lischen Prozesse noch unterhalb von 16,0 °C liegt, so dass die Embryonen bei 16,6° C voll-
entwickelt in den Eiern verblieben aber aufgrund einer Kaltestarre (Aktivitatsnullpunkt tGber
16,6 °C) nicht schltpften.

b.) Temperatursumme

Bezuglich der Temperatursummen (Thermalkonstante) lasst sich zeigen, dass sich der
Warmebedarf in den beiden groRen Phasen der Embryonalentwicklung (VWR, NWR)
deutlich unterscheidet. Bei beiden Arten liegt die Temperatursumme flr das Erreichen des
Diapause-Stadiums (VWR) deutlich Gber der Summe fir die spatere Entwicklung vom Dia-
pause-Stadium bis zum Larvenschlupf (NWR) (vgl. Kapitel 5.2.1.4 und Kapitel 5.2.2.3). So
konnte bei Ch. montanus eine Kivwr) von 312,1 Kd sowie eine K(NwR) von 124,3 Kd ermittelt
werden. Bei Ch. albomarginatus liegt Ki(vwr) mit 282,2 Kd ebenfalls deutlich tGber K(NnwR), die
131,4 Kd betragt (vgl. Tabelle 5.9 und Tabelle 5.17). Die Ergebnisse zur Subitanentwicklung
(SUB) machen deutlich, dass die Temperatursumme eine Konstante ist und ein Zusammen-
hang nach der Gleichung K(Ges) = K(vwr)+KNwWR) = K(suB) besteht (vgl. Kapitel 5.2.3.2). Fur
die SUB von Ch. montanus konnte eine K(sus) von 421,1 Kd ermittelt werden (vgl. Tabelle
5.18), was recht genau der Gesamtsumme aus KvwRr) und KNwR) entspricht. Weiterhin
bestatigen die Ergebnisse zur Temperatursumme, dass Embryonen, die vor der Winterruhe
das Diapause-Stadium nicht erreichen konnten, die fehlende Entwicklung nach der Winter-
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ruhe nachholen kénnen. Das wird an einem Anstieg von K(NwR) deutlich. Im Verlauf der NWR
(G ) lield sich zunachst fur die Diapause-Ootheken eine nahezu konstante KNwR) ermitteln
(Ch. montanus: 123,4-132,8 Kd (31.-34. AW); Ch. albomarginatus: 121,3-137,1 Kd (31.-35.
AW)). Bei den Non-Diapause-Ootheken steigt K(N\wR) bei Ch. montanus von 168,8 Kd auf
344,5 Kd kontinuierlich an (35.-38. AW). Bei Ch. albomarginatus nimmt KN\wRr) von 180,6 Kd
auf 201,0 Kd zu (36.-38. AW) (vgl. Tabelle 5.17).

Bezulglich des Warmebedarfs der Embryonalentwicklung von Acrididen sind nur sehr wenige,
und vor allem keine aktuellen Untersuchungen bekannt. So errechnete PICKFORD (1966) den
vermutlichen Warmebedarf der Embryogenese von Camnula pellucida (Kanada) aus Tempe-
raturmessungen im Freiland mit einem KvwRr) ~400 Kd und einem KNwR) von ~150 Kd. Dem
wurde ein t, von 12,8 °C nach CURCH & SALT (1952) zugrunde gelegt. BODINE (1925)
ermittelte aus Laborexperimenten mit Melanoplus differentialis (Nordamerika) einen ty(Ges)
von 18,0 °C mit einer K(Ges) von 428 Kd. Untersuchungen von HUNTER-JONES (1968) erga-
ben fur Schistocerca gregaria (Sudan) einen tyGes) von 15,1 °C bei einer K(Ges) von 224 Kd.
Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung konnten erstmalig fir die gesamte Embryo-
genese einer Acridide fir die verschiedenen Phasen der Embryonalentwicklung detaillierte
Angaben zu den Entwicklungsnullpunkten und den dabei erforderlichen Temperatursummen
gemacht werden. Insgesamt bestatigen die Ergebnisse, dass es sich bei der Tempera-
tursumme um eine konstante Gréfle (Thermalkonstante) handelt. Fir den Warmebedarf der
Embryonalentwicklung lasst sich das Modell eines ,Temperaturkontos“ postulieren, bei dem
zwei ,Unterkonten® fur die Entwicklung der Pradiapause (VWR) und der Postdiapause
(NWR) bestehen. Das Verhaltnis von Pra- zu Postdiapause liefle sich dabei durch einen
K-Quotienten KvwR)/K(NWR) angeben. Bei Ch. montanus betragt KQ 2,51 und bei Ch. albo-
marginatus 2,15. An diesen Werten lasst sich erkennen, dass die gesamte Embryonal-
entwicklung von Ch. montanus starker zugunsten der VWR-Entwicklung verschoben ist als
bei Ch. albomarginatus. Ein Grund dafir ist, dass die Diapause von Ch. montanus in einem
fortgeschritteneren Stadium auftritt. Entscheidend ist schlielllich, dass Embryonen, die vor
der Winterruhe das Diapause-Stadium verfehlen, den fehlenden Temperaturbetrag auch
nach der Winterruhe ausgleichen kdnnen. Wenn man bei dem Bild eines Kontos bleibt,
kédnnten nach der Winterruhe die fehlenden Betrage vom VWR-Unterkonto auf das NWR-
Unterkonto ,umgebucht® werden.

An dieser Stelle 1asst sich die zuvor entwickelte Vorstellung eines Temperaturkontos mit dem
in Kapitel 6.1.5 vorgeschlagenen Modell der embryonalen Entwicklungsmuster zusammen-
fihren. Im Grunde stellen die Temperatursummen ein Mall far die morphologische
Weiterentwicklung des Embryos dar, so dass sich mit dem Temperaturkonto dieser
Teilprozess der Embryogenese sogar quantifizieren lieBe. Hinzu kdme der biochemische
Prozess der Embryonalentwicklung (,Aufbau des DH-Titers®), fir den sich gegenwartig keine
Angaben machen lassen. Dieser Aspekt sollte im Rahmen weiterfiihrender Versuche gezielt
untersucht werden.

6.2.3 Unterschiede zwischen den Arten

Nachdem zuvor die spezielle Wirkungsweise des Temperaturfaktors im Verlauf der Embryo-
genese erortert wurde, stellt sich nun die Frage, wie sich die beiden Arten diesbezlglich
unterscheiden. Angebracht erscheint in diesem Zusammenhang eine Einschatzung, wie sich
mdgliche Unterschiede unter Freilandbedigungen auf das Erreichen der Diapause sowie den
Larvenschlupf auswirken.

a.) Theorie ...

Als Ausgangspunkt aller artspezifischen Unterschiede kann die spezielle Lage des Diapau-
se-Stadiums angesehen werden. So treten Embryonen von Ch. albomarginatus in einem
friheren Entwicklungsstadium in die Diapause ein, als dies bei Ch. montanus der Fall ist
(Stadium IVd bzw. Va, vgl. Kapitel 5.1.1). Zusatzlich kénnen sich die Embryonen von
Ch. albomarginatus im Verlauf der Vorwinterruhe aber auch schneller entwickeln als
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Embryonen von Ch. montanus (vgl. Kapitel 5.2.1.1). Der statistische Artvergleich zur VWR
ergab, dass Ch. albomarginatus bei identischer Behandlung jeweils weiter fortgeschrittene
Entwicklungsstadien erreicht als Ch. montanus. Bei allen drei getesteten Temperatur-
ansatzen zeigte sich ein hochsignifikanter Unterschied zwischen beiden Arten (p<0,001, vgl.
Tabelle 5.3). Dahinter verbergen sich die artspezifischen Unterschiede im Entwicklungs-
nullpunkt und der Temperatursumme im Verlauf der VWR. So liegt der to(vwr) von Ch. albo-
marginatus mit 10,1 °C deutlich unter dem to(vwr) von Ch. montanus mit 12,5 °C. Gleichzeitig
liegt die K(vwr) von Ch. albomarginatus mit 282 Kd deutlich unter der Kivwr) von Ch. mon-
tanus (312 Kd) (vgl. Tabelle 5.9).

Insgesamt ergeben sich aus diesen embryologischen Eigenarten zwei Konsequenzen fur
das Erreichen der Diapause unter Freilandbedingungen: Zum einen kdnnen Embryonen von
Ch. albomarginatus die Diapause schneller erreichen als zeitgleich abgelegte Embryonen
von Ch. montanus. Darliber hinaus kénnen Embryonen von Ch. albomarginatus auch noch
spater im Jahr bei niedrigen AuRentemperaturen die Diapause erreichen, wahrend bei
Ch. montanus der tyvwR) bereits unterschritten ist, und der morphologische Wachstums-
prozess kaltebedingt stagniert. In der Tat lassen sich diese Effekte mit den Ergebnissen der
G II-Bebrutungsversuche bestatigen (vgl. Kapitel 5.2.2.2). Unter den Klimabedingungen des
Jahres 1999 konnten alle Ootheken von Ch. albomarginatus, die bis zum 6. September
abgelegt wurden, noch vor der kiinstlichen Winterruhe (ab 8. Oktober) das Diapause-Stadi-
um erreichen. Bei Ch. montanus wurde diese Grenze dagegen bereits am 30. August
erreicht. Fur alle spater abgelegten Ootheken reichten die Auldentemperaturen offensichtlich
nicht mehr dafir aus das entsprechende Diapause-Stadium zu erreichen. Die Embryonen
dieser Ootheken entwickelten sich nach der Winterruhe (Quieszenz) dann im Non-Diapause-
Modus bis zum Larvenschlupf weiter (vgl. Kapitel 6.1.2.b). Bei beiden Arten lie} sich die
Grenze zwischen Diapause-und Non-Diapause-Entwicklung tber den in den meisten Fallen
hochsignifikanter Anstieg der Entwicklungsdauer nachweisen (p<0,05 bis p<0,001, vgl.
Tabelle 5.12 und Tabelle 5.14). Als eine weitere Folge der genannten Artunterschiede ist das
direkte Verhaltnis der Entwicklungstypen D:ND bei Ch. albomarginatus zugunsten der
D-Entwicklung verschoben (1,9:1), wohingegen bei Ch. montanus die ND-Entwicklung Uber-
wiegt (1:1,3) (vgl. Kapitel 5.1.2).

Nach der Winterruhe kehren sich die Verhaltnisse um: Nun starten Diapause-Embryonen
von Ch. montanus aus einem weiterentwickelten Stadium in die restliche Entwicklung bis
zum Larvenschlupf. AuRerdem kdénnen sich nun die Embryonen von Ch. montanus unter
identischen Bedingungen schneller entwickeln als Embryonen von Ch. albomarginatus (vgl.
Kapitel 5.2.2.1). Der statistische Artvergleich zur NWR ergab, dass bei Diapause-Ootheken
die Entwicklungsdauer von Ch. montanus bei allen getesteten Temperaturansatzen hoch-
signifikant geringer ist, als die von Ch. albomarginatus (p<0,001, vgl. Tabelle 5.10). Diese
Unterschiede beruhen wiederum auf den artspezifischen Entwicklungsnullpunkten und der
Temperatursummierung, die im Verlauf der NWR zugunsten von Ch. montanus umgekehrt
sind. So liegt der to(NWR) von Ch. montanus mit 13,7 °C deutlich unter dem to(N\wR) von Ch. al-
bomarginatus mit 16,0 °C. Gleichzeitig liegt die K(NwRr) von Ch. montanus mit 124 Kd zumin-
dest leicht unter der K(NwRr) von Ch. albomarginatus (131 Kd) (vgl. Tabelle 5.17). Nach der
Winterruhe haben die so veranderten embryologischen Eigenarten erhebliche Auswirkungen
auf den Larvenschlupf unter identischen Freilandbedingungen: Nun ist zu erwarten, dass die
Larven von Ch. montanus deutlich frither schllipfen als Larven von Ch. albomarginatus.

b.) ... und Praxis

Die zuvor entwickelte Argumentationskette hat einen vermeintlichen ,Schdnheitsfehler:
Wenn man die tatsachlichen Schupftermine im Freiland betrachtet, zeigt sich, dass Ch. albo-
marginatus die phanologisch friilhere der beiden Arten ist. So treten die ersten Larven von
Ch. albomarginatus im Versmolder Bruch, dem Herkunftsgebiet der Stammpopulation fir die
Laborversuche, etwa ein bis zwei Wochen eher auf als die Larven von Ch. montanus (KIEL
2000). An diesem Sachverhalt wird deutlich, dass neben der Temperatur offenbar noch wei-
tere Umweltfaktoren die Embryonalentwicklung beeinflussen. Zahlreiche Untersuchungen

92
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belegen, dass vor allem auch der Wasserhaushalt der Eier im Verlauf der Embryogenese
von Acrididen eine herausragende Rolle spielt (u.a. BIRCH & ANDREWARTHA 1942, SALT
1949, 1952, MORIARITY 1969b, 1969c, 1970). So konnte INGRISCH (1983a, 1983b) anhand
zahlreicher Laborexperimente nachweisen, dass Eier von Ch. montanus eine bedeutend
geringere Trockenresistenz als Eier von Ch. albomarginatus aufweisen. Die Eier von Ch.
albomarginatus zeigten sogar eine ahnlich groRe Widerstandsfahigkeit gegen Austrocknung,
wie die von Arten, die Ublicherweise in trocken-warmen Lebensrdumen vorkommen (z.B.
Stenobothrus lineatus, Oedipoda caerulescens). Aus diesen Ergebnissen folgert INGRISCH,
dass Ch. montanus auf Feuchtestandorte beschrankt bleiben sollte, wohingegen Ch. albo-
marginatus auch in warmeren Gebieten vorkommen kénnte. In der Tat zeigt sich bzgl. der
Habitatwahl der beiden Arten, dass Ch. montanus eine extreme Habitatbindung an feucht-
nasse Lebensraume aufweist, wohingegen Ch. albomarginatus nicht allein auf Feucht-
wiesen, sondern bisweilen sogar auf Trockenrasen anzutreffen ist (vgl. Kapitel 3.1).

Die unterschiedliche Trockenresistenz der Eier hat unmittelbare Auswirkungen auf die Wahl
der Ablageplatze fir die Ootheken. Dabei sollte das Feuchtigkeitsmilieu in der Umgegung
der Ootheken malRgebend fir die mitterliche Auswahl des Standortes einer Oothek sein.
Dementsprechend legen die Weibchen von Ch. montanus ihre Ootheken ausschlielich in
feuchte bis nasse Erde ab, wobei die Gelege in der Regel unterhalb, seltener auch unmittel-
bar auf der Erdoberflache platziert werden (KORN-KREMER 1963, INGRISCH & BOEKHOLT
1982). Weibchen von Ch. albomarginatus bevorzugen dagegen trockenere Standorte fur die
Ablage. Dabei werden die Ootheken oberhalb der Bodenoberflache an der Basis von Gras-
halmen abgelegt (WALOFF 1950, MORIARITY 1970, LANGMAACK 1997). LANGMAACK gibt fur
Ch. albomarginatus eine AblagehOohe von 2-6 cm Uber dem Boden an. Aus diesen unter-
schiedlichen Ablageplatzen der Ootheken ergeben sich weitreichende Konsequenzen fir
den Warmehaushalt der einzelnen Eier. In einer Feuchtwiese dirften die Eier von Ch. mon-
tanus eine vergleichsweise geringe Warmezufuhr erfahren, indem das feuchte Milieu der
oberen Bodenschicht in Verbindung mit einer Beschattung durch den Pflanzenaufwuchs ein
verhaltnismafig ,kaltes“ Mikroklima erzeugt. In demselben Lebensraum durfte dagegen auf
die Eier von Ch. albomarginatus eine vollig andere Warmezufuhr einwirken. Durch die
Platzierung an Grashalmen oder an der Bodenoberflaiche sind die Ootheken allein durch
geringfiigige Anderungen in der Sonnenexposition einem vergleichsweise ,trocken-warmen®
Mirkoklima ausgesetzt. Grundsatzlich konnte somit auf die Eier von Ch. albomarginatus
unter denselben Wetterverhaltnissen sowie in demselben Lebensraum eine deutlich héhere
Bebrutungstemperatur einwirken, als auf Eier von Ch. montanus. Auf diese Weise kdnnte der
héhere Entwicklungsnullpunkt fur die Embryonalentwicklung der NWR von Ch. albomargi-
natus durch den warmebeguinstigten Standort der Ootheken wieder wettgemacht werden, so
dass die Larven entgegen aller Prognosen noch vor den Larven von Ch. montanus schltp-
fen. Im Rahmen der hier durchgefiihrten Bebritungsversuche wurden die Ootheken beider
Arten identisch behandelt, indem die Gelege in feuchte Erde allein durch die Lufttemperatur
bebritet wurden. Nur durch dieses Versuchsdesign war es mdglich, dass sich die
Embryonen von Ch. montanus schneller bis zum Larvenschlupf entwickeln konnten als die
von Ch. albomarginatus. Einen ahnlichen Zusammenhang zwischen dem Warmeanspruch
der Eier, den Temperaturbedingungen im Lebensraum sowie der Schlupfrhythmik konnten
KEMP & SANCHEZ (1987) bei nordamerikanischen Populationen von Melanoplus sanguinipes
und Aulocara elliotti aufzeigen. Unter Laborbedingungen lie3 sich nachweisen, dass
M. sanguinipes aufgrund eines geringeren Warmeanspruchs in der Nachwinterruhe friher
schlipft, wohingegen sich die Verhaltnisse im Freiland umgekehrt darstellen. Dieser Effekt
wurde den artspezifischen Eiablageplatzen zugeschrieben: Weniger tief im Boden platzierte
Eier von A. elliotti waren in der Lage, die von aul’en zugefiihrte Warme schneller zu
akkumulieren als die tiefer im Boden abgelegten Eier von M. sanguinipes.

Abschlieend Iasst sich feststellen, dass zwischen dem Warmebedarf und den Warmebedin-
gungen klar differenziert werden muss. Im Rahmen der hier vorliegenden Laborversuche
wurde der Warmebedarf fir die Embryonalentwicklung der beiden Arten experimentell erho-
ben. Dabei lielen sich deutliche Unterschiede bezliglich der Lage des Diapause-Stadiums
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sowie beziglich der Warmeanspriche (t5, K) im Verlauf der Embryonalentwicklung feststel-
len. Vollig anders stellen sich dagegen die Warmebedingungen im naturlichen Lebensraum
dar, wo bereits kleinrdumige Unterschiede in den Eiablageplatzen erhebliche Auswirkungen
auf die Warmezufuhr haben kénnen. Das Zusammenspiel zwischen dem Warmebedarf der
Embryonen und den Wamebedingungen im Freiland hat an zwei Stellen des Lebenszyklus
demographische Auswirkungen: wahrend des Eintretens in die Diapause und beim Timing
des Schlupfgeschehens. Dabei entscheidet sich im Herbst, wieviele und welche Embryonen
in die Diapause eintreten kdénnen, und im Frihjahr, wann welche Larven schlipfen.

6.3 Larvenschlupf

Die bisherigen Ergebnisse zu den Entwicklungstypen und der Temperaturabhangigkeit der
Embryogenese erfordern eine abschlieRende Betrachtung auf ultimater Ebene. Dabei soll
festgestellt werden, welche funktionale Bedeutung beide Parameter fur den Schlupferfolg
und die Synchronisation des Larvenschlupfs erlangen. In diesem Zusammenhang stellt sich
insbesondere die Frage, ob ND-Entwicklung einen Nachteil fir die Uberlebenschancen der
Larven darstellt.

6.3.1 Schlupferfolg

Ob aus einem Ei eine Larve schllpft oder nicht hangt zunachst von der Fertilitdt der abge-
legten Eier ab, die innerhalb einer Eigeneration deutlich variieren kann. Grundsatzlich unter-
liegt der Befruchtungsgrad der Eier einer Vielzahl parentaler Effekte (PICKFORD 1966, 1975,
KOHLER 1983), die im Rahmen dieser Untersuchung aufgrund des Versuchsdesigns gleich-
maRig verteilt wurden (Randomisierung der Ootheken). Die Bebritungsversuche mit den
G lI- und G IV-Ootheken kdnnen einen Hinweis dafur liefern, wie sich der Anteil fertiler Eier
bei den hier untersuchten Arten darstellt. So konnte bei Ch. albomarginatus in 1457 von
2187 Eiern ein Embryo gefunden werden (66,6%, G Il). Bei Ch. montanus enthielten 2810
von 3630 Eiern einen Embryo (77,4%, G Il) bzw. 3483 von 4594 Eiern (75,8%, G IV). Vor
diesem Hintergrund erscheint es angebracht, den Schlupferfolg nicht — wie bei anderen
Untersuchungen ublich — auf die Anzahl abgelegter Eier zu beziehen, sondern auf Basis der
befruchteten Eier anzugeben.

Die Bebrutungstemperatur Iasst nur in einem einzigen Fall einen Einfluss auf den Schlupf-
erfolg erkennen (vgl. Kapitel 5.3.1.1). Nur beim 16,6 °C-Ansatz der G II-Ootheken erfolgte
bei Ch. albomarginatus Uberhaupt kein Larvenschlupf. Dieser Befund korrespondiert mit der
in Kapitel 6.2.2 erdrterten Embryonalentwicklung in der Nahe der unteren Temperaturgrenze.
Ansonsten zeigte sich bei allen anderen Temperaturansatzen bei Ch. albomarginatus und
Ch. montanus kein systematischer Einfluss der Bebritungstemperatur auf den Schlupferfolg.
Bezogen auf alle befruchteten Eier schllipften bei beiden Arten in allen weiteren Ansatzen im
Median 100% der Embryonen aus einer Oothek (Ch. mon.: p>0,5; Ch. alb.: p>0,1, vgl.
Tabelle 5.19). Bezogen auf alle abgelegten Eier lag die Schlupfrate bei Ch. montanus
dagegen niedriger zwischen 73,2% und 100% pro Oothek und bei Ch. albomarginatus
zwischen 65,7% und 87,5% pro Oothek (Ch. mon.: p<0,05; Ch. alb.: p>0,1). Hierbei lieRen
sich bei beiden Arten keine systematischen Temperatureffekte erkennen. Demgegeniber
belegen Laborexmerimente von HUNTER-JONES (1968), dass die Temperatur einen erhebli-
chen Einfluss auf die Schlupfrate haben kann. So steigt die Eimortalitdt von Schistocerca
gregaria an der oberen Temperaturgrenze (37-42,4 °C) sprunghaft auf 100% an, wohin-
gegen im mittleren Temperaturbereich (24-37°C) der Schlupferfolg im Durchschnitt Gber 75%
lag. An der unteren Temperaturgrenze (19,7-24 °C) ergab sich ein verminderter Schlupf-
erfolg, der wie bei Ch. albomarginatus auf der kaltebedingten Stagnation der Embryonalent-
wicklung beruhte. Die Schlupfraten von Ch. montanus und Ch. albomarginatus lassen an der
oberen Temperaturgrenze keine Anzeichen fir einen Temperatureffekt erkennen, so dass
die thermische Letalgrenze deutlich Gber 35 °C liegen durfte.
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Weiterhin lasst sich auch zwischen den Entwicklungstypen (D/ND) kein systematischer
Unterschied im Schlupferfolg erkennen (vgl. Kapitel 5.3.1.2). Bezogen auf alle befruchteten
Eier schllipfen bei beiden Arten sowohl aus den D-Ootheken als auch aus den ND-Ootheken
jeweils 100% der Embryonen (p>0,1, vgl. Tabelle 5.20). Bezogen auf alle abgelegten Eier
lassen sich dagegen in einzelnen Temperaturansatzen signifikant hohere Schlupfraten der
ND-Ootheken feststellen. Bei Ch. montanus ist der Schlupferfolg der ND-Ootheken bei
30,2 °C signifikant hdher (p<0,05, vgl. Abbildung 5.24), bei Ch. albomarginatus bei 26,5 °C
und 30,2 °C (p<0,05, vgl. Abbildung 5.25). Insgesamt zeigen diese Ergebnisse, dass Non-
Diapause-Entwicklung keinen negativen Einfluss auf Schlupferfolg der Embryonen hat.
Vielmehr war der Schlupferfolg in einzelnen Fallen sogar gréRer als bei Diapause-Entwick-
lung. Insofern stellt es fir die Uberlebenswahrscheinlichkeit des Embryos unter den
Versuchsbedingungen keinen Nachteil dar wenn das Ei erst spater in der Saison abgelegt
wurde, und der Embryo die Diapause nicht mehr erreichen konnte. Die Uberwinterung in
einem Pradiapause-Stadium bedeutet fur einen Embryo offenbar kein erhdhtes Mortalitats-
risiko. Hierbei ist zu bedenken, dass die Uberwinterung der Ootheken unter standardisierten
Bedingungen im Kuhischrank bei 5-6 °C erfolgte. Unklar ist, wie sich mdglicherweise langere
Frost-Phasen auf den Schlupferfolg der ND-Ootheken ausgewirkt hatten. Bei D-Ootheken
stellen kalte Temperaturen erst in einem Temperaturbereich unterhalb von -15 °C einen
echten Mortalitatsfaktor dar, wobei die Dauer der Frostphase offenbar die entscheidende
Grole ist (PICKFORD 1966, TSYPLENKOW 1970).

6.3.2 Synchronisation

a.) Synchronisation zwischen Gelegen

Bezlglich der Synchronisation zwischen verschiedenen Gelegen lassen sich zwei Effekte
nachweisen. Zum einen zeigt sich ein deutlicher Einfluss der Bebritungstemperatur auf die
Schlupfterminierung: Je warmer die Temperatur, desto starker wird das Schlupfgeschehen
zwischen den Ootheken synchronisiert. Bei beiden Arten fihrt ein Anstieg der Bebritungs-
temperatur zu einer deutlichen Abnahme der Schlupfperiode (vgl. Kapitel 5.3.2.1). So nahm
bei Diapause-Ootheken von Ch. montanus die Schlupfperiode von 27 Tagen bei 16,6 °C
Uber 10 Tage bei 20,1 °C auf 2 Tage bei 34,4 °C ab (vgl. Tabelle 5.21). Bei Ch. albomargi-
natus nahm die Schlupfperiode von 12 Tagen bei 20,1 °C auf ebenfalls 2 Tage bei 34,4 °C
ab. Daruber hinaus hat vor allem aber der Entwicklungstyp (D/ND) einen erheblichen Ein-
fluss auf die Synchronisation des Larvenschlupfs. Larven aus D-Ootheken schllpfen weitge-
hend synchron, wahrend Larven aus ND-Ootheken stark desynchron zueinander schlipfen
(vgl. Kapitel 5.3.2.2). Exemplarisch wurde dies am 30,2 °C-Temperaturansatz aufgezeigt
(vgl. Abbildung 5.26 und 5.27). Bei beiden Arten war der Schlupf der D-Larven auf wenige
Tage konzentriert, wahrend der Schlupf der ND-Larven erst spater einsetzte und Gber einen
lAngeren Zeitraum streute. Prinzipiell lie3e sich dieselbe Verteilung auch bei allen anderen
Tempraturansatzen finden, wobei mit abnehmender Temperatur der zuvor beschriebene
Temperatureffekt immer deutlicher zutage tritt.

Der hochsynchrone Schlupf bei Diapause-Entwicklung beruht im wesentlichen auf der
Existenz des gemeinsamen Diapause-Stadiums. Auf diese Weise erreichen Embryonen
unterschiedlicher Gelege noch vor der Winterruhe denselben Entwicklungsstand. Nach der
Winterruhe entwickeln sich die Embryonen dann weitgehend parallel bis zum Larvenschlupf
weiter. In diesem Zusammenhang durfte auch die in Kapitel 6.2.2 ausgeflhrte sukzessive
Abnahme des Entwicklungsnullpunktes der VWR eine entscheidende Rolle spielen. Durch
diesen Mechanismus kénnen Embryonen auch noch im Spatherbst das Diapause-Stadium
erreichen, was zu einer weiteren Synchronisation des Larvenschlupfs fuhrt. Bei den spater
abgelegten ND-Embryonen tritt der in Kapitel 6.1.2 dargestellte Zusammenhang zwischen
Entwicklungsdefizit (VWR) und Nachholen der Entwicklung (NWR) in Erscheinung. Vor der
Winterruhe kénnen die spat abgelegten Embryonen je nach Ablagetermin unterschiedliche
Entwicklungsstadien erreichen, in denen sie Uberwintern kénnen (Quieszenz). Nach der
Winterruhe bendtigen die Embryonen dann je nach Entwicklungsrickstand um so langer bis
zum Larvenschlupf.
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Auf die Bedingungen im Freiland Gbertragen lasst sich aus diesen Ergebnissen folgern, dass
der mafRdgebliche Faktor fur die spatere Terminierung des Larvenschlupfs offenbar der Abla-
getermin der Oothek ist. Larven aus frih abgelegten Ootheken (D) schliipfen weitgehend
synchron. Je spater im Jahr eine Oothek abgelegt wird (ND), um so weiter zdgert sich im
Folgejahr der Schlupftermin hinaus. Die Konsequenz ist eine charakteristische Schlupf-
staffelung: Zunachst erfolgt eine konzentrierte Hauptschlupfphase der D-Larven und dann
folgt eine stark getreckte Streuschlupfphase der ND-Larven. Einen ahnlichen Verlauf der
Schlupfrhythmik konnte auch KOHLER (1983) bei Freiland- und Laboruntersuchungen an
Ch. parallelus in Thiringen finden. Dabei folgte der Larvenschlupf einer steilen Glockenkurve
mit rechtsschiefer Verteilung. KOHLER flhrte den zeitlich streuenden Larvenschlupf auf einen
genetisch determinierten Schlupfpolymorphismus zurtick. Weitere Hinweise flir einen
genetisch bedingten Polymorphismus finden sich auch bei SHULOV & PENER (1959), SALZEN
(1960) sowie CHURCH & SALT (1952), die unter identischen Bebritungsbedingungen stark
variierende Schlupftermine fanden. So sollen individuelle Unterschiede in den Entwicklungs-
geschwindigkeiten der Embryonen als Folge individuell variierender Entwicklungsnullpunkte
und Temperatursummen zu einer zeitlichen Staffelung des Larvenschlupfs fihren. Demge-
genuber konnte im Rahmen dieser Untersuchung festgestellt werden, dass fur die Variation
des Schlupftermins bei Ch. montanus und Ch. albomarginatus vor allem der Ablagetermin
der Ootheken im Vorjahr mit verantwortlich ist. Gleichwohl wird dieser Effekt durch eine
genetische Variabilitat der individuellen Entwicklungsgeschwindigkeiten sekundar Uberlagert.
Dafir spricht die Streuung der Schlupfperiode zwischen den Diapause-Ootheken bei den
einzelnen Temperaturansatzen. Insbesondere bei den kalteren Temperaturansatzen lasst
die steigende Desynchronisation (Schlupfperiode) eine deutliche Variabilitdt erkennen.

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass die Entwicklung im Diapause-Modus (frih
abgelegte Ootheken) zu einer erheblichen Konzentration des Schlupfgeschehens flihrt,
wohingegen die Entwicklung im Non-Diapause-Modus (spat abgelegte Ootheken) je nach
Ablagetermin eine fortschreitenden Streuung des Larvenschlupfs bewirkt. Uberlagert wird
dieser Effekt durch einen Temperatureffekt sowie durch eine genetisch bedingte Variabilitat.

b.) Synchronisation innerhalb der Gelege

Innerhalb der einzelnen Gelege treten die zuvor dargestellten Effekte (Warm/Diapause =Syn-
chronisation vs. Kalt/Non-Diapause=Desynchronisation) Uberhaupt nicht oder nur wesentlich
undeutlicher zu Tage. So lassen auch niedrige Bebritungstemperaturen nahezu keinen
desynchronisierenden Einfluss auf den Schlupf von Geschwisterlarven erkennen (vgl. Kapitel
5.3.3.1). Bei Ch. montanus betragt die Schlupfperiode innerhalb von Diapause-Ootheken bei
16,6 °C im Median nur 4 Tage und bei allen anderen Temperaturansatzen stets Null Tage
(vgl. Tabelle 5.22). Bei Ch. albomarginatus betragt die mittlere Schlupfperiode sogar bei
allen Temperaturansatzen Null Tage. Zusatzlich zeigt der Entwicklungstyp (D/ND) nur bei
Ch. montanus einen Effekt auf die Synchronisation innerhalb der Ootheken (vgl. Kapitel
5.3.3.2). Geschwisterlarven aus D-Ootheken schlipfen weitgehend synchron, wohingegen
Geschwisterlarven aus ND-Ootheken etwas desynchroner schlipfen (p<0,05 bis p<0,001,
vgl. Tabelle 5.23 und vgl. Abbildung 5.28). Bei Ch. albomarginatus schlipfen Geschwister-
larven aus D- und ND-Ootheken gleichermal3en synchron (p>0,05, vgl. Tabelle 5.23 und vgl.
Abbildung 5.29).

Diese Ergebnisse lassen erkennen, dass innerhalb der Ootheken der Schlupf der Geschwis-
terlarven stark synchronisiert ist. Hinweise hierflr finden sich auch bei MOORE (1948),
SANGER (1974), KOHLER (1983) sowie GROETERS & SHAW (1992), wobei dieses Phanomen in
keinem Fall quantifiziet wurde. Bei der Synchronisation verschiedener Gelege war ein
deutlicher Temperatureffekt zu erkennen, was als Anzeichen einer genetischen Variabilitat
angesehen werden kann (s.o0.). Demgegenuber ist die genetische Variabilitat innerhalb der
Ootheken zwischen Geschwisterlarven nur ausgesprochen gering ausgepragt. Dies durfte
eine Folge nahezu identischer Entwicklungsnullpunkte und Temperatursummen sein. Hierflr
spricht die erstaunlich geringe Streuung der Schlupfperiode innerhalb der Diapause-Oothe-
ken bei allen Temperaturansatzen. Selbst bei kalten Temperaturen schlipften in nahezu
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allen Ootheken die Geschwisterlarven an einem Tag. Und auch im einzigen Ausnahmefall,
dem 16,6 °C-Ansatz von Ch. montanus, lag die mittlere Schlupfperiode innerhalb der Oothe-
ken mit 4 Tagen deutlich unter der Periode zwischen den Ootheken (27 Tage). Die Tatsache,
dass bei Ch. montanus eine gewisse Desynchronisation bei der Non-Diapause-Entwicklung
festgestellt werden konnte, spricht zumindest bei dieser Art gegen eine komplette ,Gleich-
schaltung” der Geschwisterlarven. Bei der Schlupfsynchronisation innerhalb der Ootheken
kdénnte auch noch ein weiterer Effekt eine Rolle spielen. Nicht auszuschliel3en ist, dass sich
die schlupfreifen Embryonen durch mechanische Bewegungen gegenseitig zum synchronen
Schlupf stimulieren. In diesem Zusammenhang erscheint eine Beobachtung von KOHLER
(1983) aufschlussreich, wonach Larven von Ch. parallelus innerhalb weniger Minuten gleich-
zeitig aus den Ootheken schliipften und ,sich gegenseitig mechanisch herausschoben®.

Insgesamt zeigen die Ergebnisse, dass eine geringe genetische Variabilitat zwischen den
Geschwisterlarven zu einer erheblichen Konzentration des Schlupfgeschehens innerhalb der
Ootheken fuhrt. Dies gilt insbesondere fur die Diapause-Entwicklung und bei Ch. albomargi-
natus auch fir die Non-Diapause-Entwicklung. Dabei zeigt sich bei Ch. montanus, dass
innerhalb der Non-Diapause-Ootheken zumindest eine partielle Desynchronisation des
Larvenschlupfs erfolgt.

6.4 Lebenszyklus-Strategien

In einer abschlielienden Betrachtung soll nun bilanziert werden, wie sich die im Rahmen
dieser Untersuchung erzielten Ergebnisse in die Lebenszyklus-Strategie von Feldheu-
schrecken einfligen.

Insgesamt Iasst die Embryogenese von Ch. montanus und Ch. albomarginatus eine auller-
ordentliche Plastizitat erkennen. Dies hat zur Folge, dass der Lebenszyklus beider Arten
bezuglich der Embryonalentwicklung zwei relevante Entwicklungswege beinhaltet: Diapause-
Entwicklung und Non-Diapause-Entwicklung. Dabei bestimmt im Verlauf einer Fortpflan-
zungssaison allein der Ablagetermin der Ootheken (durch die Bebritungsgeschichte der
Eier) nach welchem Modus sich die Embryonen entwickeln. Die fur Feldheuschrecken
charakteristische, iteropare Fortpflanzungsweise der Weibchen flhrt im Folgejahr schliel3lich
zu einer breiten Streuung des Schlupftermins der Larven nach dem Muster:

Frihe Ablagen — Diapause-Entwicklung — friiher/synchroner Schlupf
Spate Ablagen — Quieszenz / Non-Diapause-Entwicklung — spater/desynchroner Schlupf.

Der Zusammenhang zwischen der iteroparen Fortpflanzung der Weibchen und den embryo-
nalen Entwicklungswegen, sowie die hieraus resultierenden Auswirkungen der saisonalen
Eiablage auf die Schlupftermine der Larven im Freiland, wird in den Abbildungen 6.2 und 6.3
dargestellt. Der Uberlebenswert der beiden relevanten Entwicklungswege (D/ND) hangt vor
allem davon ab, welche Konsequenzen D- und ND-Entwicklung fir die individuelle Fitness
der Nachkommenschaft bzw. fir die Fitness der reproduzierenden Weibchen hat. Subitan-
entwicklung und Uberlagerung koénnen fir die beiden untersuchten Arten als seltene
Ereignisse mit einer geringen Bedeutung fir die Populationsbiologie angesehen werden (vgl.
Kapitel 6.1.3).
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iz OB
Ablagenummer /
Vorwinterruhe (VWR) Winterruhe (WR) Nachwinterruhe (NWR)
Abbildung 6.2: Zusammenhang zwischen der iteroparen Fortpflanzung eines friih im Jahr

reproduzierenden Weibchens und den vier mdglichen embryonalen Entwick-
lungswegen der Nachkommenschaft
" Subitanentwicklung und Uberliegen nur in Ausnahmefallen

.4 ‘OA@ g 4 O

Eier - Kritischer Larven Kritischer
Ablagetermin ? Schlupftermin ?

(D) { (ND)\
: v
Juli  August September Oktober Mai Juni Juli
Ablagesaison bzw. Nachwinterruhe (NWR)

Vorwinterruhe (VWR)

Abbildung 6.3: Auswirkung der saisonalen Eiablage (links) auf den Larvenschlupf im Folge-
jahr (rechts) mit synchron schliipfenden Diapause-Larven und desynchron
schlipfenden Non-Diapause-Larven

Anmerkungen: Subitan-Larven und Uberlieger sind nicht dargestellt
Zum Kritischen Ablage- und Schlupftermin siehe Text

a.) Lebenszyklus-Strategie aus Sicht der Larve

Aus Sicht der Larven stellt sich die Frage, welche Konsequenz Diapause- oder Non-Dia-
pause-Entwicklung fur das Schicksal des einzelnen Individuums hat. Diesbezlglich konnte in
Kapitel 6.3 gezeigt werden, dass Diapause-Larven einen hohen Schlupferfolg aufweisen und
frih in der Saison schlipfen. Dabei fallt das Schlupfereignis aller Diapause-Larven in eine
kurze Hauptschlupfphase. Non-Diapause-Larven zeigen ebenfalls einen hohen Schlupf-
erfolg. Allerdings mussen sie die fehlende Entwicklung nachholen und schlupfen deshalb
erst spater in der Saison. In diesem Fall erfolgt der Larvenschlupf sukzessive in einer
desynchronen Streuschlupfphase. Die entscheidenden Unterschiede der beiden Entwickl-
ungswege bestehen also im jahreszeitlichen Auftreten der Larven sowie der Synchronisation

98



6 DISKUSSION 6.4 Lebenszyklus-Strategien

des Schlupfgeschehens. Grundséatzlich kénnen sich hierdurch Auswirkungen auf Uber-
lebensfahigkeit, Wachstum und Reproduktion der Individuen ergeben.

Frihes Schllpfen kann einen positiven Effekt auf die individuelle Fitness haben, da die Tiere
entsprechend zeitiger im Jahr geschlechtsreif werden, was eine langere Ablageperiode er-
moglicht (HILBERT et al. 1985). In diesem Sinne konnte PICKFORD (1960) bei Freilandexperi-
menten mit Melanoplus bilituratus belegen, dass frih schlipfende Larven im Vergleich zu
spater geschlipften Tieren eine verldngerte Lebensdauer als Imago aufweisen, wodurch
eine maximale Gesamtreproduktion erzielt werden kann. AuRerdem zeigen friih schlipfende
Larven eine hohere Uberlebensrate bis zum Imaginalstadium. Umgekehrt kann die Gesamt-
reproduktion bei sehr spat schlipfenden Larven extrem niedrig ausfallen, was mit der fort-
schreitenden Verkilrzung der Wachstums- und Fortpflanzungsperiode zusammenhangt. Auf
der anderen Seite kann jedoch auch ein zu friiher Larvenschlupf zu einer erhdhten Mortalitat
fuhren (DEMPSTER 1963). So kann ein verfrihter Schlupf wahrend kurzfristiger Warmepha-
sen im Winter oder im zeitigen Fruhjahr bei einem nachfolgenden Kalteeinbruch zum Tod
fuhren (INGRISCH 1985). CARRIERE et al. (1996) konnten bei Gryllus pennsylvanicus im
Freiland belegen, dass die Larvenmortalitat friih geschlipfter Larven besonders hoch war.

Insgesamt ist fur die Fitness der Larven das genaue ,Timing“ des Larvenschlupfs im Verlauf
des Fruhjahrs von zentraler Bedeutung. Dieses Timing kdnnte vor dem Hintergund der zuvor
dargestellten Effekte einem Trade-off zwischen erhéhter Mortalitat bei zu friih geschlipften
Larven und verringerter Fekunditat zu spat geschllpfter Larven unterliegen (CARRIERE et al.
1996). Dabei sollte man nicht den voreiligen Schluss ziehen, dass bei den verzdgert schltp-
fenden ND-Larven automatisch eine verminderte Reproduktionsleistung vorliegt. Ein solcher
Effekt ware erst dann gegeben, wenn durch einen spaten Schlupftermin die potentielle
Reproduktionsphase eines Tieres tangiert werden wirde. Insofern kénnten sogar spat
schlupfende Weibchen noch eine maximale Gesamtreproduktion erzielen. In diesem Zusam-
menhang kdnnte man einen ,kritischen Schlupftermin® postulieren, ab dem eine Larve in der
ihr verbleibenden Saison gerade noch einen Mindest-Reproduktionswert erzielen kann. Ein
solcher Termin wirde vor allem von der Entwicklungsdauer der Larvalphase sowie der
Reproduktionsphase abhangen. Aus diesem Grund erfordert eine Untersuchung maéglicher
Trade-offs nicht nur eine genaue Kenntnis der Embryonalentwicklung, sondern auch die
Kenntnis der anderen Phasen des Lebenszyklus (Larvalphase, Reproduktionsphase).
Diesbezuglich besteht noch reichlich Forschungsbedarf.

b.) Lebenszyklus-Strategie aus Sicht der Weibchen

Aus Sicht der Weibchen stellt sich die Frage, welche Konsequenz die Produktion von friihen
Ootheken (mit frih schlipfenden D-Larven) und spaten Ootheken (mit verzégert schlipfen-
den ND-Larven) fir das einzelne Weibchen hat. Da der Schlupferfolg innerhalb der D- und
ND-Ootheken nicht systematisch vermindert wird, kann man davon ausgehen, dass es sich
grundsatzlich fur das einzelne Weibchen ,lohnt* auch in eine spat abgelegte Nachkommen-
schaft zu investieren. Als Mal} fur die Fitness eines Weibchens dient nicht allein der gegen-
wartige Reproduktionswert, sondern auch der zuklnftige Reproduktionswert (,residual repro-
ductive value®) (vgl. BEGON et al. 1998). Insofern ist fir die Fitness eines Weibchens auch
von Bedeutung, welcher Teil der eigenen Nachkommenschaft eine verminderte Fitness bzgl.
der Reproduktion aufweist. In diesem Zusammenhang sollten die Weibchens ihre Ootheken
moglichst so ablegen, dass die Larven im Folgejahr noch vor dem ,kritischen Schlupftermin®
schlipfen, was bei den Weibchen einem ,kritischen Ablagetermin® entsprache.

Diapause- und Non-Diapause-Larven kommen bei derselben Mutter vor und stellen somit
maoglicherweise eine Absicherungsstrategie (,bet-hedging® od. ,risk spreading“) dar
(STEARNS 1976, PHILIPPI & SEGER 1989). So kdnnte die Existenz der spat schlipfenden ND-
Larven eine Versicherung gegen Umweltkatastrophen darstellen. Falls ein Weibchen aus-
schlieBlich synchron schlipfende D-Larven produziert, kdnnte die gesamte Nachkommen-
schaft des Weibchens im Verlauf einer Schlechtwetterphase oder im Extremfall sogar durch
ein einziges starkes Unwetter vernichtet werden. Bliebe jedoch als Versicherung der zeitlich

99



6 DISKUSSION 6.4 Lebenszyklus-Strategien

darauffolgende, desynchrone Schlupf der ND-Larven bestehen, ware zumindest ein Teil der
Nachkommenschaft gesichert. Auf diese Weise kdnnte das Weibchen wenigstens einen
Mindestbeitrag an der Folgegeneration aufrechterhalten. Mutter, deren Nachkommen ver-
schiedene Entwicklungswege einschlagen kénnen, erzielen unter bestimmten Bedingungen
eine héhere durchschnittliche Fitness als solche, deren Nachwuchs nur einem Entwicklungs-
pfad folgt (FRANK & SLATKIN 1990). Derart gemischte Entwicklungswege wurden auch bei
anderen Orthopteren nachgewiesen, und von den Autoren ebenso als ,bet-hedging“-Strate-
gie in einer unkalkulierbaren Umwelt ausgelegt (WALKER 1980, DEAN 1982, MOUSSEAU &
ROFF 1989, DINGLE et al. 1990, GROETERS 1994). In &hnlicher Weise deutet auch KOHLER
(1991) den Polymorphismus in den Dormanzerscheinungen als eine mehrfache Absicherung
von Populationen. Im hier vorliegenden Fall entscheidet sich vor allem Uber den Ablage-
termin und die saisonalen Witterungsverhaltnisse, ob eine Diapause- oder Non-Diapause-
Oothek produziert wurde.

Zu berucksichtigen ist weiterhin, dass die Reproduktionsleistung eines Weibchens von zwei
verschiedenen Alterseffekten abhangt. So verlangert sich zundchst mit zunehmendem Alter
die Ablageperiode, d.h. der Abstand zwischen zwei Ootheken-Ablagen nimmt zu (MORIARITY
1969a). Aullerdem nimmt bei alteren Weibchen (i.d.R. zum Ende der Vegetationsperiode)
die Fekunditat ab, d.h. mit zunehmendem Alter sinkt die Anzahl Eier pro Oothek. (fur Ch.
brunneus: MORIARITY 1969a, DE SOUZA SANTOS 1987; flr Ch. parellelus: KOHLER 1983). Bei
Ch. montanus und Ch. albomarginatus kdnnten die signifikanten Unterschiede in der mittle-
ren Eizahl pro Oothek zwischen D- und ND-Ootheken auf einen solchen Alterseffekt
hinweisen (vgl. Tabelle 5.20). Man sollte nicht den voreiligen Schluss ziehen, dass den spa-
ter im Jahr abgelegten ND-Eiern aufgrund dieser maternalen Alterseffekte automatisch eine
verminderte Fitness zukdme. Ein solcher Effekt ware erst dann gegeben, wenn durch eine
spate Eiablage die qualitative oder quantitative Ausstattung der Eier mit Nahrstoffen
verandert wirde. In diesem Zusammenhang kénnte die Eigrofle bzw. das Eigewicht bei der
Ablage ein geeignetes Mal} fur die mutterliche Investition darstellen. Dahinter verbirgt sich
die Annahme, dass grofe, bzw. schwere Eier viele Nahrstoffe beinhalten, was eine langere
Embryonalphase ermoglicht. In diesem Zusammenhang deuten die Ergebnisse verschie-
dener Autoren auf einen gegenteiligen Alterseffekt hin. So konnte DE SouzA SANTOS (1987)
bei Ch. brunneus mit zunehmendem Alter der Weibchen eine Zunahme der Eigewichte fest-
stellen. CHERRILL (1987) fand bei Laborexperimenten mit Ch. brunneus bei den spat abge-
legten Larven eine GréRen- und Gewichtszunahme. Bei derselben Art konnte BROZOWSKI
(2000) schlieBlich zeigen, dass spater schlipfende Larven tendenziell gréfRer sind. Diese Be-
funde konnten darauf hindeuten, dass die maternale Investition in die Eier auf die zu erwar-
tenden Uberlebenschancen der Nachkommen abgestimmt wird (CHERRILL 1987, CHERRILL &
BEGON 1991). Auf diese Weise kdnnten verzdogert schlipfende ND-Larven, die eine verklirzte
Wachstumssaison vorfinden, aufgrund einer leicht verbesserten Startgrofle den Entwick-
lungsriickstand gegentiber den friher geschllpften D-Larven zum Teil kompensieren.

c.) AbschlieBende Bewertung der Lebenszyklus-Strategie von Feldheuschrecken

Die Abwagung der Vor- und Nachteile von Diapause- und Non-Diapause-Entwicklung fir
Larven bzw. Weibchen lasst keine abschlielende Bewertung dariber zu, welcher dieser
beiden Entwicklungswege als ,erfolgreicher* anzusehen ware. Daher lasst sich auch nicht
erkennen, inwiefern flr einzelne Weibchen ,Teilstrategien® darin bestehen kénnten, vorzugs-
weise Diapause- oder Non-Diapause-Nachkommen zu erzeugen. Letzten Endes reprasen-
tieren die im Rahmen dieser Untersuchung gefundenen Ergebnisse den gegenwartige Stand
der Evolution beider Arten im Kontext ihrer unmittelbaren Umwelt. Dabei konnte gezeigt
werden, dass die Embryonalentwicklung in ihrer Plastizitat eine bedeutende Komponente im
Lebenszyklus von Feldheuschrecken darstellt. So besteht an unterschiedlichen Stellen der
Embryogenese die Gelegenheit, auf wechselhafte Umweltbedingungen flexibel zu reagieren.
Die Selektion optimaler Schlupftermine kénnte beispielsweise Uber eine Veranderung der
Entwicklungsnullpunkte oder eine Verschiebung des Diapause-Stadiums erfolgen. Darltber
hinaus stellt vor allem aber die Option zur Non-Diapause-Entwicklung einen grofRen Vorteil in
einer saisonalen Umwelt mit einem ausgepragten Jahreszeitenklima dar. Nur auf diese
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Weise ist es den Weibchen gestattet, noch spat im Jahr zu schlipfen und zu reproduzieren.
Ohne diese Option ware ein Grofteil der Nachkommenschaft eines Weibchens ,verloren®,
was einen enormen Fitness-Verlust fur das Individuum bedeuten wirde. Insofern kann der
iteropare Fortpflanzungsmodus von Feldheuschrecken erst durch die Flexibilitdt der embryo-
nalen Entwicklungsmaoglichkeiten eine erfolgreiche Lebenszyklus-Strategie darstellen. Wenn
man diesem Gedanken konsequent folgt wird auch deutlich, warum keine getrennten ,Teil-
strategien® (Diapause-Strategie vs. Non-Diapause-Strategie) gefunden werden kdnnen:
Mdoglicherweise kdnnte hier eine umfassende Gesamt-Lebenszyklus-Strategie vorliegen, die
sich aus einer Kombination von D-/ND-Entwicklung und der iteroparen Fortpflanzung der
Weibchen zusammensetzt. Somit wiirde sich auch die Suche nach einem maternalen Steue-
rungsmechanismus erubrigen, durch den die Produktion von Diapause- und Non-Diapause-
Eiern reguliert werden wiirde. Insofern wirde sich mit dem hier entwickelten funktionalen
Erklarungsansatz der embryonalen Entwicklungswege auch das kausale Modell der embryo-
nalen Entwicklungsmuster (vgl. Kapitel 6.1.5) bestatigen.

Abschlielend sei darauf hingewiesen, dass in der englischsprachigen Fachliteratur fur das
Phanomen der Non-Diapause-E ntwicklung kein eigenstandiger Fachterminus existiert. Statt-
dessen wird die in der deutschsprachigen Literatur als Subitanentwicklung bezeichnete
direkte Entwicklung als Non-Diapause-Entwicklung bezeichnet. Um begriffliche und inhalt-
liche Verwirrungen in Zukunft zu vermeiden, sollte daher die Fachterminologie einander
angeglichen werden. Diesbezlglich lieRen sich zwei Fachtermini etablieren: Die diapause-
freie Entwicklung vor der Winterruhe konnte als ,subitane Nondiapause-Entwicklung*
(-subitane nondiapause development®) und die diapausefreie Entwicklung nach der Winter-
ruhe als ,latente Nondiapause-Entwicklung® (,latent nondiapause development®) bezeichnet
werden.
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Anhang |I: Beschreibung der Haltungsbedingungen

1.) Larven und Imagines

Far die Aufzucht der Larven wurden spezielle Larven-Terrarien angefertigt, mit denen es
moglich war, mehrere hundert Larven taglich in einem vertretbaren Zeitaufwand zu betreuen.
Die Larven-Terrarien bestanden aus einem durchsichtigen Polystyrol-Terrarium (h: 16,0 cm x
b: 9,0 cm xt: 10,5 cm; Volumen: 1,4 1), dessen offene Seite mit engmaschiger Fliegengaze
lickenlos verschlossen war. In der oberen Halfte war die Fliegengaze mit PS-Klebstoff am
Rahmen des Terrariums festgeklebt. In der unteren Halfte wurde die Fliegengaze durch
Gummibander mit einer Hartplastik-Platte gegen den Rahmen gedruckt. Diese Vorrichtung
erlaubte einen schnellen und zugleich sicheren Zugang zum Innenraum des Terrariums. Die
Bellftung des Innenraums erfolgte vor allem durch die feinléchrige Fliegengaze, wobei die
Hartplastikplatte zur Verbesserung der Luftzirkulation mit zwei groBen Offnungen (&: 4,0 cm)
versehen wurde. Im Innern des Terrariums befand sich als standardisierte Futterquelle fir
die Larven eine Petrischale (&: 5,5 cm x h: 1,4 cm) mit einem kleinen Rasenstiick von
Wiesen-Knauelgras (Dactylis glomerata). Ohne das Terrarium 6ffnen zu missen, konnte das
Gras taglich unter Verwendung von Injektionsspritzen durch die Fliegengaze hindurch mit
Leitungswasser gegossen werden. Je nach Anzahl und Entwicklungsstand der Larven
mussten die abgefressenen Grasballen alle drei bis zehn Tage gegen frische Ballen ausge-
tauscht werden. Bei dieser Gelegenheit wurde das Terrarium auch von Kot und vertrockne-
ten Grasresten gesaubert. Das Wiesen-Knauelgras wurde unter standardisierten Bedingun-
gen zunachst im Gewachshaus auf Paletten (I: 50,0 cm x b: 32,0 cm x t: 6,0 cm) angezogen
und wuchs dannin einem Freibeet und schlieBlich in der Aufenvoliere heran. Etwa zehn bis
zwolf Wochen nach der Ansaat lieR® sich das Gras bereits verfuttern. Larven aller Generatio-
nen wurden in der Aulienvoliere aufgezogen, fir spezielle Teilversuche kamen G II- und
G lll-Larven auch in Klimakammern.

In einem Larven-Terrarium wurden jeweils alle Geschwisterlarven einer Oothek gemeinsam
aufgezogen. Uber alle vier Generationen hinweg betrachtet lag die Anzahl Larven pro Terra-
rium bei Chorthippus montanus zwischen eins und neun und im Mittel bei sechs Larven, und
bei Chorthippus albomarginatus zwischen eins und zwolf und im Mittel ebenfalls bei sechs
Larven. Da im Verlauf der Ootheken-Bebritung tagliche Schlupfkontrollen stattfanden (s.u.),
konnten alle Larven, die im Rahmen der Laborzucht oder fiir spezielle Versuche verwendet
wurden, bereits an ihrem Schlupftag in die Larven-Terrarien eingesetzt werden, wo sie bis
zum Tag ihrer Imaginalhdutung — der vierten und letzten Hautung bei beiden Geschlechtern
— verblieben. Neben der taglichen Futterkontrolle wurden alle Larven-Terrarien taglich auf
den Zustand der Larven hin kontrolliert. Protokolliert wurden alle Abgange sowie alle erfolg-
reichen Hautungen bis hin zur Imaginalhdutung. Bei dieser Gelegenheit wurden gegebenen-
falls auch die Exuvien entnommen. Zum Héhepunkt der Larvensaison (Juni, Juli) erfolgte die
Datenaufnahme schwerpunktmafig zwischen 11:00 und 15:00 Uhr (MEZ).

Frisch gehautete Imagines, die fir die Laborzucht oder fiir spezielle Versuche verwendet
werden sollten, wurden mdglichst nhoch am Tag der Imaginalhdutung oder spatestens am
folgenden Tag aus dem Larven-Terrarium entnommen und in spezielle Alttier-Terrarien
umgesetzt. Auf diese Weise sollte verhindert werden, dass Verpaarungen zwischen den
Geschwistertieren auftreten. Alle Gbrigen Imagines wurden in 70-80%igen Ethanol Gberfihrt.
Zu den frisch gehauteten Weibchen wurde méglichst schon am Hautungstag ein artgleiches
Mannchen hinzugesetzt. Bei der Zusammenstellung der Parchen wurde stets darauf geach-
tet, dass nur solche Tiere miteinander verpaart wurden, die nicht dieselben Eltern hatten,
und deren Eltern keine Geschwister waren. In dieser Konstellation blieben die Parchen bis
zum Ableben des Weibchens zusammen. Falls jedoch das Weibchen das Mannchen
Uberlebte, wurde sobald wie mdglich ein neues Mannchen nachgesetzt. Probleme ergaben
sich hierbei nur gegen Ende der Ablagesaison im Spatherbst, wenn aufgrund einer
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witterungsbedingten Zunahme der Mortalitdt ein Mangel an Mannchen auftrat. In diesen
Fallen standen allerdings auch die Weibchen schon kurz vor ihrem naturlichen Lebensende.

Die Alitier-Terrarien bestanden wiederum aus einem durchsichtigen Polystyrol-Terrarium
(h: 16,0 cm x b: 9,0 cm x t: 12,5 cm; Volumen: 1,5 |), wobei die offene Seite in diesem Fall
mit einem starren, undurchsichtigen Plastikdeckel verschlossen war. In der Mitte des
Deckels war eine durchsichtige, sich selbst schlielende Klappe eingelassen (h: 10,0 cm x
b: 8,0 cm), durch die ein Zugang zum Innenraum des Terrariums moglich war. Rund um die
Offnung war der Deckel mit zahlreichen Schlitzen (I: 2,0 cm x b: 0,2 cm) versehen, durch die
eine Bellftung des Innenraums erfolgte. Im Innern des Terrariums befand sich als standardi-
sierte Futterquelle ein Filmddschen (&: 3,0 cm x h: 5,0 cm), das mit frisch geschnittenen
Blattspreiten von Wiesen-Knauelgras (Dactylis glomerata) bestickt wurde. Wiederum liefl3
sich das Gras von aufen unter Verwendung von Injektionsspritzen durch die Bellftungs-
schlitze hindurch mit Leitungswasser gielRen. Etwa alle drei bis sieben Tage musste das
Futter erneuert werden, wobei das Terrarium zugleich auch von Kot und vertrockneten Gras-
resten gesaubert wurde. Fir die Ablage der Ootheken wurde jedes Terrarium mit einer
Petrischale (: 5,5 cm x h: 1,4 cm) ausgestattet, die bis zum Rand mit einer Mischung aus
Wesersand und bedampfter Blumenerde (Verhaltnis 1:1) geflllt war. Dieses Ablagesubstrat
wurde permanent feucht gehalten, indem es mit einer Spriihflasche bisweilen mehrmals
taglich angefeuchtet wurde. Imagines aller Generationen wurden in der Au3envoliere gehal-
ten, fur spezielle Teilversuche kamen weitere Imagines (G I, G Ill) in Klimakammern.

Wahrend der gesamten Reproduktionsphase wurde taglich Gberprift, ob von einem Weib-
chen eine Oothek abgelegt wurde. Da die Ablage einer Oothek in der Regel mit einer deut-
lichen Gewichtsabnahme des Weibchens verbunden ist, wurde hierzu von jedem einzelnen
Weibchen das Korpergewicht taglich mit einer elektrischen Prazisionswaage (Fa. Sartorius
BL 150 S; Genauigkeit: d=0,001 g) bestimmt. Im Fall einer deutlichen Abnahme des Korper-
gewichts im Vergleich zum Vortag (ab ca. 10 mg bei einem mittleren Kérpergewicht von 220-
230 mg bei Ch. montanus und 200-225 mg bei Ch. albomarginatus) wurde das Terrarium
gezielt auf eine Oothek hin abgesucht. Als Ablageplatz kam zum einen die Petrischale mit
dem Ablagesubstrat in Frage, allerdings wurden die Ootheken in einigen Fallen auch an den
Blattspreiten oder auf dem Terrarienboden abgelegt. An sehr heillen Tagen war es mdglich,
dass die Gewichtsabnahme der Weibchen noch am Tag der Ablage durch eine erhdhte
Nahrungsaufnahme ausgeglichen wurde. In diesen Phasen wurden die Terrarien unabhan-
gig von der Gewichtsentwicklung der Weibchen taglich abgesucht. Da die Gewichtsmessung
stets von morgens bis mittags vorgenommen wurde, liel3 sich der Ablagetag einer aufgefun-
denen Oothek auf den Vortag zurlickdatieren. Nur in wenigen Einzelfallen waren frisch
abgelegte, noch nicht ausgehartete Ootheken zu finden. Zum Hohepunkt der Ablagesaison
(Juli, August) erfolgte die Datenaufnahme schwerpunktmaRig zwischen 6:30 und 12:30 Uhr
(MEZ). Alle aufgefundenen Ootheken wurden unverziglich aus den Terrarien entfernt und
einzeln verwahrt (s.u.). Neben der taglichen Gewichtskontrolle wurden alle Alttier-Terrarien
taglich auf den Zustand der Imagines hin kontrolliert. Verstorbene Tiere wurden gegebenen-
falls in 70-80%igen Ethanol Gberfuhrt.

2.) Haltungsbedingungen der Ootheken und Eier

Die frisch abgelegten Ootheken wurden in durchsichtigen Polystyrol-Réhrchen (&: 41 mm x
h: 60 mm; Volumen: 24 ml) aufbewahrt, die zu etwa 1/3 mit einer Mischung aus Wesersand
und bedampfter Blumenerde (Verhaltnis 1:1) geflllt waren. Jede Oothek kam in ein eigenes
PS-Réhrchen und wurde vom Substrat vollstandig bedeckt, wobei die zuklnftige Austritts-
stelle der Larven nach oben zeigte. Die PS-Réhrchen wurden an der oberen Offnung mit
einem engmaschigen Gazenetz Uberspannt, das mit einem Gummiring befestigt wurde. Auf
diese Weise sollte verhindert werden, dass die zuklnftig schlipfenden Larven aus dem
Réhrchen entkommen. Mit einer Spritzflasche konnte das Substrat in den PS-Réhrchen
durch die Fliegengaze hindurch mit Leitungswasser gegossen werden. Wahrend der Winter-
ruhe wurden die Ootheken einmal wochentlich gegossen. Wahrend der Bebritungsphasen

111



ANHANG | Beschreibung der Haltungsbedingungen

vor und nach der Winterruhe mussten die Ootheken dagegen ein bis zweimal taglich gegos-
sen werden. Dabei wurde insbesondere darauf geachtet, dass das Wasser in den Réhrchen
versickerte, so dass kein Wasserriickstand auf dem Substrat zurlickblieb. Gegebenenfalls
wurde Uberschussiges Wasser wieder abgegossen. Zur Aufbewahrung in den Klima- und
Kihlschranken wurden die PS-Réhrchen mit den Ootheken in speziell angefertigten Holz-
leisten (I: 50,5 cm x b: 4,5 cm x t: 2,5 cm) in Reihen zu jeweils zwolf Rohrchen pro Leiste
angeordnet. Jeweils sechs dieser Holzleisten lieRen sich auf einem perforierten Aluminium-
Tablett (b: 53,0 cm x I: 40,0 cm) hintereinander platzieren. Mit Ausnahme der G [I-Ootheken
(Vorwinterruhe) erfolgte die Bebriitung aller anderen Ootheken stets in Klimaschranken.

Wahrend der Bebritungsphasen (Vorwinterruhe und Nachwinterruhe) wurden die Ootheken
einer tageszeitlichen Thermo- und Photoperiode mit einem 12-Stunden-Rhythmus ausge-
setzt. Zur Simulation der 12-stiindigen Tag-Phase wurden die Ootheken taglich von 8:00 bis
20:00 Uhr (MEZ) in den beleuchteten Klimaschranken bebritet. Bis zu sieben verschiedene
konstante Tagestemperaturen konnten in vier Doppel-Klimaschréanken zeitgleich simuliert
werden (s.u.). Zur Simulation der 12-stiindigen Nacht-Phase kamen die Ootheken taglich
von 20:00 Uhr (MEZ) bis zum folgenden Tag um 8:00 Uhr (MEZ) in einen unbeleuchteten
Kihilschrank bei einer konstanten Kihltemperatur von 5-6 °C. Aufgrund eines eventuellen
Temperaturgefalles innerhalb der Klimaschranke oder der Kihlschranke rotierten die einzel-
nen Holzleisten auf den Tabletts taglich von hinten nach vorne. Zusatzlich rotierten die
Tabletts innerhalb der Klima- und Kuhilschranke taglich von oben nach unten. Wahrend der
Winterruhe lagerten die Tabletts ganztagig in den unbeleuchteten Kihlschranken bei einer
konstanten Kihltemperatur von 5-6 °C.

Im Verlauf der Bebrutungsphasen fanden tagliche Schlupfkontrollen zum Ende der 12-stundi-
gen Tag-Phase (warm/hell) statt. Dabei wurde jedes einzelne PS-Réhrchen auf Larven-
schlupf hin kontrolliert, wobei sich als besonders praktikabel die Anordnung der Réhrchen in
den Holzleisten erwies. Protokolliert wurden Anzahl und Zustand der geschlipften Larven in
den einzelnen Réhrchen. Larven, die im Rahmen der Laborzucht oder fir spezielle Versuche
verwendet wurden, kamen sofort in die zuvor vorbereiteten Larven-Terrarien. Alle Ubrigen
Larven wurden in 70-80%igen Ethanol Uberfihrt. Die gesamte Schlupfkontrolle dauerte je
nach Anzahl der geschlipften Larven zwischen 30 Minuten und zwei Stunden. Zum Hdéhe-
punkt der Schlupfsaison (Mai, Juni) erfolgte die Datenaufnahme schwerpunktmafRig zwi-
schen 17:00 und 19:00 Uhr (MEZ). Nach dem Ende der Bebrutungsversuche wurden alle
Ootheken aufprapariert, um genaue Angaben zum Zustand der Ootheken nach der Bebri-
tung machen zu kénnen (z.B. Zahl der Eier je Oothek; Anzahl ungeschlupfter Embryonen;
Anzahl unbefruchteter Eier).

Bei Versuchen mit einem Teil der G IV-Ootheken war es erforderlich, statt der kompletten
Ootheken nur einzelne Eier zu bebriten. Hierzu wurden die Ootheken bereits am Tag nach
der Ablage (dem Entnahmetag) aufprapariert. Mit einer Prapariernadel wurde der Ootheken-
schaum vorsichtig entfernt, so dass die einzelnen Eier aus der Oothek entnommen werden
konnten. Aufbewahrt wurden die Eier zunachst in Petrischalen (&: 3,5 cm x h: 1,0 cm), die
mit einem Deckel verschlossen wurden. Auf einem angefeuchteten Filterpapier, das in
einzelne Felder aufgeteilt wurde, konnten bis zu acht Eier untergebracht und individuell
unterschieden werden. Alle Eier einer Oothek kamen gemeinsam in eine Petrischale oder
wurden bei groRen Gelegen mit mehr als acht Eiern auf zwei Petrischalen verteilt. Unter
Verwendung einer Pipette wurden die Eier regelmaRig mit Leitungswasser gegossen, wobei
darauf geachtet wurde, dass die Eier stets mit Kontaktwasser in Berlhrung standen aber
niemals komplett unter Wasser gesetzt wurden. Wahrend der Bebritungsphase vor der
Winterruhe wurden die Eier einmal taglich und wahrend der Winterruhe einmal wochentlich
gegossen. Zur Aufbewahrung in den Klima- und Kihilschranken wurden die Petrischalen in
zwolf Reihen zu jeweils zwolf Petrischalen auf einem perforierten Aluminium-Tablett (b: 53,0
cm x |: 40,0 cm) hintereinander angeordnet. Aufgrund eines eventuellen Temperaturgefalles
innerhalb der Klimaschranke oder der Kiihlschranke rotierten die einzelen Petrischalen (s.0.).
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Gegen Ende der Winterruhe wurden die einzelnen Eier fir die nachfolgende Bebritungspha-
se in spezielle ,Larvenschlupf-taugliche® Bebritungskasten umgesetzt. Ein Bebritungs-
kasten bestand aus einem durchsichtigen Polystyrol-Praparatekasten mit Deckel (I: 14,3 cm
x b: 7,4 cm x t: 3,9 cm), in den ein PS-Gittereinsatz blindig eingesetzt wurde. Durch das
Gitter wurden 50 einzelne Felder (I: 1,2 cm x b: 1,2 cm x t: 2,1 cm) voneinander abgegrenzt,
in denen jeweils ein Ei untergebracht werden konnte. Unter dem Gitter lag ein Streifen Filter-
watte, der taglich mit Leitungswasser durchtrankt wurde, so dass die Eier stets mit Kontakt-
wasser in BerUhrung standen. Zur Aufbewahrung in den Klimaschranken lieen sich maxi-
mal zwolf Bebrutungskasten auf einem Aluminium-Tablett anordnen. Aufgrund eines eventu-
ellen Temperaturgefalles innerhalb der Klimaschranke rotierten die einzelnen Bebritungs-
kasten (s.o0.).

Im Verlauf der Bebritungsphasen vor und nach der Winterruhe fanden tagliche Schlupfkon-
trollen im Verlauf der 12-stiindigen Tag-Phase (warm/hell) statt. Dabei wurden die Petrischa-
len bzw. spater die Bebrutungskasten auf Larvenschlupf hin kontrolliert. Protokolliert wurde
der Zeitpunkt des Larvenschlupfs sowie der Zustand der geschlipften Larven. Alle Larven
dieses Versuchsteils wurden nach der Aushartung umgehend in 70-80%igen Ethanol Uber-
fihrt. Nach dem Ende der Bebritungsversuche wurden alle Resteier aufprapariert, um
genaue Angaben zum Zustand der Eier nach der Bebritung machen zu kdénnen (z.B. Anzahl
ungeschlipfter Embryonen; Anzahl unbefruchteter Eier).

Anhang ll: Beschreibung der Versuchsstandorte

AuBenvoliere

Die AulRenvoliere ist eine 42 m2-grofRe Uberdachte Terrasse (I: 15 m x b: 2,80 m), die sich an
den Gebaudekomplex der VHF der Universitat Bielefeld in stdlicher Richtung anschlief3t. Zu
zwei Seiten hin wird die Terrasse durch ein 2,40 m hohes Drahtgitter (Maschenbreite: 1 cm)
begrenzt. Uberdacht wird die Terrasse auf ganzer Lange von einem durchsichtigen Plexi-
glasdach. Durch die Ausrichtung gen Siden besteht die Mdglichkeit, dass der gesamte
Terrassenbereich von morgens bis abends der Sonnenstrahlung ausgesetzt ist. Lediglich die
Volierenpfeiler hinterlassen schmale wandernde Schatten und sorgen fir kurzzeitige klein-
raumige Unterschiede in der Sonneneinstrahlung. Die seitlichen Drahtgitter ermdglichen eine
nahezu ungestdrte Luftzirkulation, so dass sich auf der Terrasse trotz der Uberdachung kein
dauerhafter Warmestau einstellt. Insofern entspricht der tageszeitliche Verlauf der Lufttem-
peraturen sowie der relativen Luftfeuchte zu allen Jahreszeiten weitgehend dem der Aulen-
bedingungen. Die Larven-Terrarien und die Alttier-Terrarien standen auf bis zu finf Metall-
tischen (h: 75 cm x I: 120 cm x b: 75 cm), die in einer Langsreihe aufgestellt waren. Auf
einem Tisch fanden bis zu 36 Terrarien in vier Reihen a neun Terrarien Platz. Alle Terrarien
waren grundsatzlich denselben Witterungsbedingungen ausgesetzt. Im gesamten Versuchs-
zeitraum wurden die in der Aullenvoliere vorherrschenden Temperaturen sowie die Luft-
feuchte kontinuierlich gemessen. Hierflr standen Thermo-Hygrographen (Fa. Lambrecht,
Gottingen) sowie Datenlogger mit Messwertgebern fir Temperatur und Luftfeuchte (ADLAS-
Datenlogger, Fa. Lambrecht, Gottingen; TINYTAG-Datenlogger, Fa. Gemini Data Loggers,
Chichester (UK)) zur Verfligung. Mit den Datenloggern wurden die Temperatur [°C] sowie die
relative Luftfeuchte [% rF] in 10 min-Intervallen aufgezeichnet.

Klimakammern

Fir spezielle Versuchsteile mit Larven und Imagines standen vier Klimakammern (h: 2,20 m
x 1: 2,80 m x b: 2,80 m) (Fa. Karl Weil3, GieRen) zur Verfligung, in denen Lufttemperatur,
Luftfeuchte, Luftzirkulation und Beleuchtung reguliert werden konnten. Entsprechend der fur
die Versuche vorgegebenen Thermo- und Photoperiode im 12-Stunden-Rhythmus wurde die
Lufttemperatur in den Klimakammern wahrend der 12-stiindigen Nacht-Phase zwischen
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20:00 Uhr (MEZ) bis zum folgenden Tag um 8:00 Uhr (MEZ) auf 6 °C heruntergefahren.
Wahrend der 12-stlindigen Tag-Phase (von 8:00 bis 20:00 Uhr (MEZ)) lieRen sich die Klima-
kammern auf vier verschieden warme Tagestemperaturen wieder hochfahren. Parallel dazu
wurden die Klimakammern wahrend der Tag-Phase mit jeweils acht Kaltlichtrohren (Osram
Lumilux No. L58 W/ 11-860 (rE1) (r448), Fa. Osram) gleichmaRig von oben ausgeleuchtet.
Die Luftfeuchte wurde ganztagig konstant bei 45%rF gehalten. Die Larven- und Alttier-
Terrarien standen auf Metalltischen und Holztischen, und wurden wiederum in Langsreihen
aufgestellt. In einer Klimakammer fanden gleichzeitig bis zu 90 Terrarien Platz. Innerhalb
einer Klimakammer waren alle Terrarien grundsatzlich denselben Klimabedingungen ausge-
setzt. Im gesamten Versuchszeitraum wurden die in den Klimakammern vorherrschenden
Temperaturen sowie die Luftfeuchten kontinuierlich gemessen.

Klimaschrianke und Kiihlschranke

Fir die Bebritung der Ootheken wahrend der Tag-Phase standen vier Doppel-Klimaschran-
ke (jeweils h: 60 cm x t: 45 cm x b: 55 cm) (Typ KLT 2 ATS 1373, Fa. Ehret, Emmendingen)
zur Verfligung, in denen Lufttemperatur, Luftzirkulation und Beleuchtung reguliert werden
konnten. Einer der Schranke zeigte keine konstanten Temperaturverhaltnisse, so dass
gleichzeitig bis zu sieben verschiedene Bebritungstemperaturen simuliert werden konnten.
Wahrend der Tag-Phase wurden die Klimaschranke jeweils mit vier Kaltlichtrohren (Osram
Lumilux Tageslicht 5000 de Luxe L 18W/19, Fa. Osram) gleichmafig von der Seite ausge-
leuchtet. FUr eine konstante Luftfeuchte von 40 bis 50% sorgten mit Wasser geflllte Plastik-
wannen, die auf den Bdden der Klimaschranke standen. In jedem Klimaschrank fanden zwei
Aluminium-Tabletts mit den zu bebritenden Ootheken bzw. Eiern untereinander Platz. Der
Abstand des oberen Tabletts zur Oberkante des Innenraums betrug 28 cm, der Abstand
zwischen den Tabletts betrug 19 cm. Fir die Simulation der Nacht-Phase sowie die Simu-
lation der Winterruhe standen drei Kihischranke (Rumed Typ 3202, Fa. Rubarth & Co,
Hannover) zur Verfigung in denen die Lufttemperatur reguliert werden konnte. In jedem
Kihlschrank fanden acht Aluminium-Tabletts untereinander Platz. Der Abstand zwischen
den Tabletts betrug 13 cm. Im Vorfeld jeder Bebritungsphase sowie der Kaltephasen
wurden mehrwochige Testlaufe der Klimaschranke bzw. der Kuhlschranke vorgenommen.
Dabei wurden die tatsachlich vorherrschenden Temperaturen sowie die Luftfeuchte mit
Thermo-Hygrometern (s.0.) sowie mit Datenloggern (s.0.) festgestellt und ggfs. korrigiert.
AulBerdem lie} sich feststellen, inwiefern die Schranke die Temperaturen halten kénnen.
Zusatzlich wurden im gesamten Versuchszeitraum immer wieder mehrtagige Kontroll-
messungen vorgenommen. Per Augenschein wurde Uber die Temperaturanzeige an den
Schranken taglich Uberprift, ob die eingestellten Temperaturen eingehalten wurden.
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Legende der Diagramme:
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(Whisker)

(Box)
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* < 0,01
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