ARTICULATA 2013 28 (1/2): 13-40 BIOLOGIE

Experimentelle Hybridisierung von Chorthippus parallelus
(Zetterstedt, 1821) x Ch. montanus (Charpentier, 1825):
Morphometrische und 6kologische Parameter?

Gunter Kohler

Abstract

Experimental hybridization of Chorthippus parallelus (Zetterstedt, 1821) x Ch.
montanus (Charpentier, 1825): Morphometrical and ecological parameters.

In August of 1986, adult Chorthippus parallelus and Ch. montanus of syntopic
populations were caged in a warmhouse and their progeny kept over three gen-
erations. In 1987, F1-nymphs were used for cross breeding of parallelus-9 x
montanus-& and montanus-@ x parallelus-& (in mass-rearing without back-
crossing) and the hybrid progeny also kept over three generations. Several adult
measures, macroptery and colour morphs as well as developmental and fecun-
dity parameters were determined from the caged species and hybrid populations.

Morphometrically, F1- and F2-hybrids (&, Q) either correspond to parallelus or
were intermediate (with strong tendencies to parallelus). In both species (F1)
about two third of the eggs hatched after a first, and one third after a second chill-
ing phase. Hatching and juvenile development of montanus were slightly delayed
(compared to parallelus). The hatching rates of par-2 x mon-& (F1- and F2-
hybrids) amounted to 72% resp. 62% and were considerably lower than in pure
species and in mon-Q x par-& (F1- and F2-hybrids) with 86-91%. In both F1-
hybrids the numbers of eggs/egg-pod showed a distinct minimum, but increased
in the F2- and F3-generations.

Under mass-rearing the cross breeding of parallelus x montanus resulted in a
normal and vital progeny over three generations, without effective premating
and/or postzygotic isolation mechanisms. Following this, in syntopic wild popula-
tions of both species mainly ecological barriers (due to habitat preferences and
adult phenology) should prevent cross breeding. And because of their parallelus-
like habit, accidentally occurring hybrids are hard to detect.

Zusammenfassung

Im August 1986 wurden Imagines syntoper Chorthippus parallelus und Ch. mon-
tanus in ein Warmhaus gebracht und deren Nachkommen uber drei Generatio-
nen durchgezogen. Mit F1-Tieren sind 1987 Kreuzungen von parallelus-9Q x
montanus-& und montanus-% x parallelus-3 (ohne Rickkreuzungen) unter Mas-
senhaltung vorgenommen und deren Nachkommen ebenfalls tber drei Generati-

Beide Arten werden nachfolgend meist nur als Epitheta (oder deren Kirzel) parallelus (par) und
montanus (mon) angegeben.
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onen gehalten worden. Von den jeweiligen Kafigpopulationen (der Reinarten und
deren Hybriden) wurden Imaginalmerkmale gemessen sowie Flugeligkeit, Farb-
morphen, Entwicklungs- und Fekunditatsparameter bestimmit.

Die F1- und F2-Hybriden (&, Q) entsprachen morphometrisch entweder paralle-
lus oder waren intermedidr (mit Tendenz zu parallelus). Bei den Stammarten (F1)
schltipften etwa zwei Drittel der Erstlarven nach einer Kiihlephase, und ein Drittel
schllipfte erst nach zwei Kuhlephasen. Der Schlupf von montanus war (gegen-
Uber parallelus) im Mittel etwas verzdgert und seine Juvenilstadien entwickelten
sich etwas langsamer. Die Schlupfraten der par-Q x mon-J (F1 und F2-Hybride)
waren mit 72% und 62% deutlich niedriger als jene der Reinarten und der mon-9
x par-& (F1- und F2-Hybride) mit 86-91%. Die Eizahl/Oothek wies in beiden F1-
Hybridpopulationen ein Minimum auf und stieg in den F2- und F3-Hybridgenera-
tionen wieder an.

Bei Massenhaltung ergaben wechselseitige Kreuzungen von parallelus x monta-
nus normale und lebensfahige Nachkommen Uber mehrere Generationen, mithin
ohne effektive prékopulatorische und/oder postzygote Isolationsmechanismen.
Folglich durften es in syntopen Wildpopulationen beider Arten vor allem 6kologi-
sche Barrieren (Biotopwahl, Phanologie) sein, die eine Vermischung verhindern.
Und zufallig auftretende Hybride sind infolge ihrer weitgehenden parallelus-
Ahnlichkeit kaum als solche zu erkennen.

1 Einleitung

Obwohl Chorthippus montanus bereits 1825 von Touissant de Charpentier nach
morphologischen Merkmalen als von Ch. parallelus getrennte Art beschrieben
wurde, haben dies namhafte Orthopterologen (darunter Fischer, Brunner und
Redtenbacher) anders und beide Taxa bestenfalls als "Sammelart" gesehen. Der
Stein des Anstol3es blieb die Merkmalsuberschneidung, und es war FABER
(1929), der anhand detaillierter morphometrischer Untersuchungen an gréf3eren
Serien nachwies, dass eine breite Variabilitdt der vermeintlichen Differential-
merkmale keine scharfe Trennung beider Arten ermdglicht, was nachfolgend LuXx
(1961), REYNOLDS (1980) und WILLEMSE (1995) an zahlreichen mittel- und west-
europaischen Populationen und Serien bestétigt fanden (vgl. Tab. 4). Allerdings
fand FABER (1929) klare artspezifische Unterschiede in den Lautduf3erungen der
Mannchen (Gewohnlicher Gesang, Rivalen- und Paarungslaute), und seitdem
gelten Ch. parallellus und Ch. montanus wieder als separate Arten. In deren syn-
topen Populationen verhdrte Faber immer eindeutige Mannchen beider Arten
(ohne Intermediargesange), so dass er die Existenz von Wildkreuzungen (bei
einer Sammelart ja naheliegend) fur unwahrscheinlich hielt, es sei denn, im
Kreuzungsfall waren Lautauf3erungen und Tonapparat der einen [genetisch] do-
minant Uber jene der anderen Art (doch spater untersuchte Einzelfalle waren
intermediar — TSCHUCH & KOHLER 1990, HOCHKIRCH & LEMKE 2011). Beim Ver-
gleich der Kopulationsapparate stellte Lux (1961) weitere (geringfligige) Artun-
terschiede in zwei &- und sechs @-Merkmalen fest (Schliissel-Schloss-Prinzip).
Und in ihren Partnerwahlversuchen verliefen bei par-@ x mon-J tatsachlich alle
10 negativ, wahrend unter den 18 von mon-$ x par-& immerhin zwei mit langer
und ein Versuch mit kurzer Kopula waren, wobei das mon-9 nur dann bereit war,
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wenn (aus unmittelbarer Kafignachbarschaft) der Gesang eines mon-& zu horen
war. In den Jahren 2006/07 fihrten HOCHKIRCH & LEMKE (2011) wiederum Part-
nerwahlversuche und dazu noch Kreuzungsexperimente mit parallelus x monta-
nus durch. Bei der Partnerwahl (Verhalten vor Kopulation) — und etwas anders
als bei Lux (1961) — unterschieden Mannchen beider Arten sowie parallelus-%
nicht zwischen den Partnern, wahrend gerade montanus-9 Ofter arteigene
Mannchen bevorzugten. Doch von letztlich sieben Kopulationen der parallelus-&
war nur eine und von neun Kopulationen der montanus-J3 waren nur zwei hete-
rospezifisch. Im Hybridisierungsexperiment schlipften aus allen Kreuzpaarungen
Larven mit unterschiedlicher Uberlebensdauer, von denen 15 & (fast alle mit
Fligeldeformationen, daher gesangsunfahig) und 14 ¢ das Imaginalstadium er-
reichten. Bei Rickkreuzung unterschieden die nur noch verfligbaren Hybrid-9
nicht zwischen den Elternarten (HOCHKIRCH & LEMKE 2011). Diese Ergebnisse
belegen eine ausgepragte (wenn auch nicht ausschliel3liche) prakopulatorische
Isolation, wahrend postzygotische Effekte eher als schwach eingeschéatzt werden
missen, so dass Hybride durchaus lberleben kénnen (HOCHKIRCH & LEMKE
2011).

Vor dem Hintergrund dieser recht klaren, wenn auch noch fragmentarischen Be-
funde (freilich noch ohne jene von HOCHKIRCH & LEMKE 2011) sollte im nachfol-
gend beschriebenen Experiment seinerzeit nur probiert werden, ob fortpflan-
zungsfahige Hybride von beiden Arten tatsachlich entstehen kbnnen (was ja
nicht bekannt war). Anstelle von Partnerwahlversuchen (mit Verhaltensbeobach-
tungen) wurde aus rein technischen Grinden aber eine Gruppenhaltung (ohne
Individualbeobachtungen) gewahlt, kommen Heuschrecken auf einer Wiese ja
auch oft als gemischte Gruppen vor. Dabei wurde rasch klar, dass sich parallelus
und montanus nicht nur problemlos kreuzen lassen, sondern dass deren Hybride
auch tber mehrere Generationen gezogen werden konnten, so dass der Versuch
irgendwann abgebrochen wurde. Hier werden nun die einbezogenen Stamm-
und Hybridpopulationen anhand morphometrischer und reproduktionsdkologi-
scher KenngroRen charakterisiert und soweit mdglich miteinander verglichen.
Dagegen schlug der bioakustische Teil seinerzeit aus transport- und haltungs-
technischen Griinden weitgehend fehl und die wenigen Erkenntnisse (von drei &
sangen zwei intermediar) wurden bereits damals kurz mitgeteilt (TSCHUCH &
KOHLER 1990). Die in enger Anlehnung an das hier thematisierte Beispiel geftihr-
te Diskussion fokussiert auf die Isolations- und Kreuzungsproblematik und be-
leuchtet den Kontext an Befunden zu interspezifischen Hybridisierungen in der
Gattung Chorthippus.

2 Material und Methode

2.1 Gesamtexperiment und Auswertungsgrenzen

Das hier beschriebene Experiment lief unter Gewachshausbedingungen vom
13.08.1986 bis zum 21.06.1990 Uber drei Reinarten- und drei wechselseitige
Hybridgenerationen (ohne Ruckkreuzungen mit den Reinarten), wobei die Aus-
wertung auf etwa 300 Imagines, 500 Ootheken und > 2100 Eiern beruht (Tab. 1).
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Tab. 1:

Ausgewahlte generationsbezogene Individuenzahlen, auf denen die Ergeb-

nisse aus den Experimenten mit den beiden Stammarten und deren Hybriden

hauptséachlich beruhen.

Taxon / Stadium 1986/87 1987/88 1988/89 1989/90 Gesamt
Ch. parallelus (rein)

Imagines (2+J3) 12+9 20+24 10+10 42+43
zur Zucht

Ootheken 43 55 52 150
Eier 195 161 202 558
Ch. montanus (rein)

Imagines (?+J3) 12+9 26+26 12+14 50+49
zur Zucht

Ootheken 46 32 71 149
Eier 272 75 200 547
par-Q x mon-&

Imagines (2+J3) 10+10 (rein) 5+7 (Hybride) 10+10 (Hybride) 25+27
zur Zucht

Ootheken 27 (von par-9) 35 34 96
Eier 79 207 211 497
mon -Q x par-d&

Imagines (2+J3) 10+10 (rein) 8+10 (Hybride) | 10+10 (Hybride) 28+30
zur Zucht

Ootheken 36 (von mon-9) 36 30 102
Eier 100 241 170 511

Zunéchst besteht die Schwierigkeit, bei syntopen Stammpopulationen einen
Kreuzungsversuch sofort mit Freilandtieren anzusetzen. (1) Um Vorpaarungen
auszuschlief3en, musste man mit spaten Nymphen (L4) beginnen, doch bei die-
sen lassen sich Ch. parallelus und Ch. montanus nicht immer sicher trennen. (2)
Die Imaginalhdutung von parallelus liegt etwas friher als jene von montanus,
folglich sind paralleli beim Fang bereits etwas alter als montani. (3) Dies wiede-
rum macht einen Beginn mit halbwegs gut unterscheidbaren Imagines problema-
tisch, kann doch nicht ausgeschlossen werden, dass (besonders parallelus-)
Weibchen vielleicht doch schon Sperma (der arteigenen Mannchen) in ihren
Spermatophoren haben. Infolgedessen wurde mit einer Vorzucht der Stammar-
ten begonnen, und erst deren Nachkommen (F1) sind als spate Nymphen zur
Hybridisierung verwendet worden. Allerdings sind sowohl Stammpopulationen
wie F1-Nachkommen nachtraglich auf ihre Differentialmerkmale und Artzugeho-
rigkeit Uberprift worden (vgl. Kap. 3.1).

Hinsichtlich der Haltungsbedingungen bestand nur die Moglichkeit von Kompakt-
versuchen mit vielen Tieren in wenigen Kafigen, was zwei nachteilige Folgen hat-
te. (1) Es war nur die einfachste "statistische" Auswertung der Daten, mit Median
(Minimum — Maximum), maoglich. (2) Solche Massenhaltungen fihrten unaus-
weichlich zu einem hohen Anteil an makropteren Weibchen (und Mannchen), die
eine geringere Reproduktion als die "normalfliigeligen” und einzelne Merkmals-
verschiebungen aufweisen (RITCHIE et al. 1987, KOHLER 2002). Hinzu kommt,
dass bei den hohen Makropterenanteilen die Fligellange als morphometrischer
Differentialparameter nicht genutzt werden kann. Dies mahnt zu jeglicher Vor-
sicht bei Interpretationen selbst dann, wenn ohnehin nur zeitgleich und rdumlich
nebeneinander laufende Zuchtlinien verglichen werden.
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2.2 Herkunft der Stammpopulationen

Die beiden Stammpopulationen wurden aus dem Harzgrund ostsuddstlich von
Suhl/Thiringen, Kreis Hildburghausen, eingetragen (MTBQ 5430/1, im Mittelteil
50°35'14 N / 10°43'42 E, 543-550 m U.NN — Abb. 1). Es war zu jener Zeit die
einzige mir bekannt gewordene und zudem gut zugangliche Stelle (mit der Bahn
Jena-Suhl), an der beide Chorthippus-Arten auf engstem Raum nebeneinander
in ausreichend grof3en Populationen vorkamen, denen die Entnahme einiger Tie-
re nicht schadete. Dem vorausgegangen war eine 1981/82 von Steffen Schimmel
durchgefiihrte und vom Biologielehrer Hartmut Kempf betreute Schuler-Beleg-
arbeit an der Erweiterten Oberschule "Artur Becker" in Suhl zu den Heuschre-
cken im NSG "Harzgrund" (ScHIMMEL 1988), fUr deren fachliche Beratung in Je-
na angefragt wurde.

!

Abb. 1. Harzgrund bei Suhl/Thiringen. Bachbegleitend haben hier Chorthippus mon-
tanus und Ch. parallelus (sonst noch verstreut im Gebiet) ein syntopes Vor-
kommen. 30.06.2002, Foto: H. Wenzel.

Der Harzgrund ist eine allseits von Fichtenforsten umgebene, langgestreckt an-
steigende Bergwiese (528-589 m (.NN) von 1800 m Lange, 50-450 m Breite und
14,5 ha Flache (NSG). Nach den damaligen langjahrigen Mittelwerten 1951-1980
der Klimastation Meiningen (450 m U.NN, 22 km westlich) betrugen im GrofRraum
die Durchschnittstemperatur im Jahr 6,9 °C und fur die Monate Mai-September
13,7 °C, der Niederschlag (Messstation Altendambach — 500 m U.NN, unmittel-
bar im SW des Harzgrundes) im Jahr 937 mm und in den Monaten Mai-Sep-
tember 412 mm (VEIT et al. 1987). Der Nordosten des Harzgrundes gehdrt zum
steileren Mittelgebirgsbereich (Inklination um 25°) auf Quarzporphyr, der Sidos-
ten zum Rotliegenden und der Stidwesten zum flacheren Buntsandsteinland (um
15°), und vor allem im Talbereich Uberlagern 1-2 m machtige periglaziale Schutt-
decken und (teils anmoorige) holozane Sedimente. Den Harzgrund durchflief3t
ein mehrfach noch von Hangquellmulden gespeister Bach (Abb. 1), der im mittle-
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ren und unteren Bereich in einer schmalen, haufig (nach Schneeschmelze und
anhaltendem Starkregen) uberfluteten Talsohle maandriert (GORNER et al. 1984,
WENZEL et al. 2012). Beidseits dieses Baches kamen Chorthippus montanus (mit
kleineren Vorkommen an den durch Quellaustritte tritthassen Randern im Mittel-
teil) und Ch. parallelus (im weiteren Randbereich des Baches sowie im gesamten
Gebiet) nebeneinander vor, zusammen mit zwolf weiteren, flr den wechselfeuch-
ten Waldwiesen-Bach-Komplex nachgewiesenen Heuschreckenarten (SCHIMMEL
1988). Eine seit 1969 betriebene intensive Pflege des Gebietes (ehrenamtlich
durch Herrn Kempf und Mitstreiter) fihrten zum Erhalt und sehr guten Zustand
dieses fur den Artenschutz bedeutenden nahrstoffarmen Bergwiesen-Komplexes
mit Kreuzblimchen-Borstgrasrasen (Polygalo-Nardetum), Waldstorchschnabel-
Goldhaferwiese (Geranio-Trisetetum) und Braunseggensumpf (Caricetum fuscae)
(zusf. GORNER et al. 1984, WENZEL et al. 2012).

2.3 Haltung, Zucht und Konservierung

Die Stammpopulationen von Chorthippus parallelus und Ch. montanus (jeweils
12 Q und 9 d, Imagines) fur die Zuchten und Teilexperimente wurden am
13.08.1986 aus dem Harzgrund geholt (vgl. Kap. 2.2). Die gezielt gekescherten
oder handgefangenen Tiere sind nach Arten getrennt in Transportkafige (L 15 x
B 10 x H 23 cm) verbracht und mit einer Grasmischung des dortigen Bergwie-
sen-Komplexes (Festuca rubra, Trisetum flavescens, Nardus stricta) gefittert
worden. In Jena kamen die Heuschrecken artgetrennt in gré3ere Zuchtkéfige in
ein Warmhaus mit tageszeitlich schwankender Abiotik, sie wurden zunachst noch
mit den mitgebrachten Bergwiesengréasern, danach aber in allen weiteren Ansat-
zen mit Uberwiegend am Jenaer Saale-Ufer geschnittenen Knaulgras (Dactylis
glomerata) geflttert. Zur Eiablage dienten Plastebehalter (Margarineschachteln)
mit einem feingesiebten, regelmaRig angefeuchteten Gartenerde-Sand-Gemisch.
Die Reinpopulationen beider Arten wurden tber vier Generationen gehalten, von
denen drei hier bertcksichtigt sind (Tab. 2). Die Haltung erfolgte in mittleren
(L 26 x B 26 x H 41 cm, ca. 0,07 m? Grundflache und 0,03 m2 Volumen) und
groRen Kéafigen (36 x 36 x 48 m; ca. 0,13 m2 und 0,06 m3).

Das eigentliche Kreuzungsexperiment wurde am 28.05.1987 mit den F1-
Nachkommen der Stammpopulationen angesetzt. Fir jede der wechselseitigen
Kreuzungen parallelus-Q x montanus-J3 und montanus-$ x parallelus-3 wurden
10 @ und 10 & (L3/L4, einzelne frisch gehautete par-Imagines) in einen Kéafig
zusammengebracht. Die Zucht erfolgte unter den oben geschilderten Bedingun-
gen, wobei ebenfalls drei Generationen bertcksichtigt wurden (Tab. 3).

Die Temperatur in den Kiihlschranken (zur 'Uberwinterung' der Ootheken, @ 4-
8 °C) und in den Kabinen im Gewachshaus (Warmhaus; hier Schlupf, Juvenil-
und Imaginalentwicklung sowie Eiablage) wurden von mechanischen Thermo-
graphen (VEB Feingeratebau Drebach — heute wieder K. Fischer GmbH) aufge-
zeichnet, deren Streifen jeweils zu Wochenbeginn gewechselt werden mussten.
Aus den Tageskurven im Warmhaus wurden die Tagesmittel und aus denen wei-
tere Durchschnittstemperaturen fur Schlupfzeitrdume ermittelt (vgl. Tab. 15 und
17). Nach einer ersten Kihlephase der Ootheken erfolgte der Hauptschlupf und
nach einer anschlieBenden zweiten Kihlephase der Nebenschlupf noch aus sol-
chen Eiern, deren Embryonen offensichtlich zweimal Gberwinterten.
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Tab. 2: Laborhaltung der Stammpopulationen von Chorthippus parallelus und Ch.
montanus aus dem Harzgrund bei Suhl und deren F1- und F2-Nachkommen.
Fett: Beginn der F1- und F2-Laborgeneration sowie des Hybrid-Experiments
(weiter Tab. 3). Unter Datum: fortlaufende Zuchten nach Hauptschlupf. mik -
mak: normalfligelige (eigentlich brachyptere) - langfliigelige Tiere.
Datum Chorthippus parallelus Chorthippus montanus
13.08.1986 12 @ +9 & (nur Imagines) aus Freiland | 12 @ (davon 3 L4) + 9 & (davon 1 L4)
aus Freiland
12.09. 43 Ootheken, davon 13 abgezweigt 46 Ootheken, davon 16 abgezweigt
(Embryonalentwicklung, EimafRe und (Embryonalentwicklung, Eimaf3e und
Ei-Wasserhaushalt) und 30 zur Ei-Wasserhaushalt) und 30 zur
Weiterzucht Weiterzucht
03.10. jeweils 30 Ootheken in 1. Kihlephase (Kuhlschrank 2 °C, ca. 6 Monate)
08.04.1987 jeweils 30 Ootheken in Warme (Gewéchshaus)
18./19.05. F1-Hauptschlupf beendet, Entwicklungs- und Farbpolymorphismus,
je 30 Ootheken in 2. Kilhlephase (ca. 3,5 Mon.)
02.09. je 30 Ootheken in Warme (Gewachshaus)
28.09. F1-Teilschlupf nach 2. Kiihlephase beendet
27.10.-20.11.Weiterzucht (F1 pt.) zur Imago, Flugeligkeit und Farbpolymorphismus
20.11. alle Imagines konserviert, 20.11. alle Imagines konserviert,
30 Ootheken in 3. Kilhlephase (5 Mon.) | 18 Ootheken in 3. Kiihlephase (5 Mon.)
13.04.88 30 Ootheken in Warme 13.04.88 18 Ootheken in Warme
bis 01.06. 4 L1 geschlupft, nur 1 L3 bis 01.06. 22 L1 geschlipft, Haltung
Uberlebt, Haltung (F1 pt.) beendet (F1 pt.) beendet
19.05. Entwicklungs- und Farbpolymorphismus (L3-L4) ermittelt
28.05. 10 @ + 10 & (L3/L4) fur Hybrid- 10 Q@ +10 & (L3/L4) fur Hybrid-
Experiment > Tab. 3 Experiment - Tab. 3
Ubrige Tiere Weiterzucht bis Imago
09.06. 20 @ (5 mik + 15 mak) und 24 & Stadien gestreut (L3- Im)
(11 mik + 13 mak) zur Weiterzucht,
Ubrige Im. sukzessive bis 04.07.
konserviert
26.06. 20 2 (11 mik + 9 mak) und 20 & (6 mik +
14 mak) zur Weiterzucht, tbrige Im. suk-
zessive bis 01.07. konserviert
28.07. noch 13 ¢ und 10 & lebend, diese noch 13 ¢ + 9 &, diese konserviert;
konserviert; 55 Ootheken 32 Ootheken
13.08. 55 Ootheken in 1. Kihlephase (8 Mon.) | 32 Ootheken in 1. Kilhlephase (8 Mon.)
13.04.1988 55 Ootheken in Warme 32 Ootheken in Warme
bis 01.06. F2-Hauptschlupf beendet, F2-Hauptschlupf beendet
55 Ootheken in 2. Kihlephase 32 Ootheken in 2. Kihlephase
(ca. 3 Mon.) (3 Mon.)
07.09.55 Ootheken in Warme 07.09. 32 Ootheken in Warme
bis 19.10. kein weiterer Teilschlupf bis 19.10. kein weiterer Teilschlupf
nach 2. Kiihlephase (Ootheken teils nach 2. Kiihlephase
+ zerfallen)
17.06. F2-Weiterzucht bis Imago, Farbpolymorphismus und Flugeligkeit (Im)
12 @ (10 mik + 2 mak) + 14 &
22.06. 10 9 und 10 & (alle mik) zur (7 mik + 7 mak) zur Weiterzucht
Weiterzucht
27.07. 7 Q + 7 & Ubrig, konserviert; 8 Q + 4 & ubrig, konserviert;
52 Ootheken noch in Warme 71 Ootheken noch in Warme
13.08. 52 Ootheken in Kiihle 71 Ootheken in Kihle
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Tab. 3: Laborhaltung der Hybridpopulationen (F1, F2, F3 pt.) von Chorthippus paral-
lelus x Ch. montanus.

Datum parallelus-@* montanus-& montanus-9x parallelus -&

28.05.1987 10 par-9Q (L4, einzelne Im) x 10 mon-& | 10 mon-Q (L3/L4) x 10 par-&
(L3/L4) (L4, einzelne Im)

24.07. 27 Ootheken; restl. 5 2 +8 & 36 Ootheken; restl. 6 Q +7 &
konserviert konserviert

13.08. 27 Ootheken in 1. Kihlephase 36 Ootheken in 1. Kihlephase
(9 Mon.) (9 Mon.)

03.05.1988 27 Ootheken in Warme 36 Ootheken in Wéarme

10.06. Hauptschlupf beendet Hauptschlupf beendet

(F1-Hybridgen.), 27 Ootheken
in 2. Kuhlephase (3 Mon.)

(F1-Hybridgen.), 36 Ootheken
in 2. Kithlephase (3 Mon.)

07.09.88 - 27 Ootheken in Warme

07.09.88 - 36 Ootheken in Warme

29.10. Teilschlupf beendet

29.10. Teilschlupf beendet

28.06.-03/04.08.

5Q x 7 & (alle mik) zur Weiterzucht,
Ubrige Im prapariert; zuvor Farbmor-
phen und Fligeligkeit ermittelt

8 @ x 10 & (alle mik) zur Weiterzucht,
Ubrige Im préapariert; zuvor Farbmor-
phen und Flugeligkeit ermittelt

34 (17+17) Ootheken, diese in Kiihle
(8,5 Mon)

13.08. 35 Ootheken, davon (nach Vermes- 36 Ootheken, davon (nach Vermes-
sen) 32 in 1. Kuhlephase (8 Mon.) sen) 30 in 1. Kuhlephase (8 Mon.)
und 3 gedffnet (Ei-Charakteristik) und 6 gedffnet (Ei-Charakteristik)

20.04.1989 15 Ootheken in Warme -> Eier fur 15 Ootheken in Warme - Eier fur
Wasserhaushalt Postdiapause / Wasserhaushalt Postdiapause /
Warme; 17 Ootheken weiter in Kiihle Warme; 15 Ootheken weiter in Kiihle
(+ ca. 3Wo) (+ ca. 3Wo)

08.05. 18 Ootheken in Warme 21 Ootheken in Warme

22.05.-02.06. Hauptschlupf (F2-Hybridgeneration)
07.06. - 18 Ootheken in 2. Kilhlephase | 07.06. - 21 Ootheken in 2. Kiihlephase
(3 Mon.) (3 Mon.)
01.09. kein Schlupf nach 2. 01.09. kein Schlupf nach 2.
Kiuhlephase, Oothekenkontrolle Kihlephase, Oothekenkontrolle

22.06. 10 @ (mik) + 10 & (9 mik + 1 mak) zur | 10 Q (7 mik + 3 mak) + 10 & (mik) zur
Weiterzucht; vorher von allen Im Weiterzucht; vorher von allen Im
Farbmorphen und Fligeligkeit ermittelt | Farbmorphen und Flugeligkeit ermittelt

28.06.-13.07. - je 4 @ + 5 & zur Bioakustik nach Halle (Dr. Tschuch)
01.08. noch lebend 3 @ + 1 &, konserviert; noch lebend 3 ¢, konserviert;

30 (15+15) Ootheken, diese in Kiihle
(8,5 Mon)

19.04./08.05.1990

je 17 Ootheken zeitversetzt in Warme

je 15 Ootheken zeitversetzt in Warme

05.-28.05. Hauptschlupf (F3-Hybridgen.) in beiden Ansatzen
19.06-02.08. - 11 & + 6 @ (L4, Im) zur | 19.06-02.08. — 15 & + 9 Q@ (L4, Im) zur
Bioakustik nach Halle (Dr. Tschuch) Bioakustik nach Halle (Dr. Tschuch)
22.05./01.06. Oothekenkontrolle auf Resteier
18./21.06. Farbmorphenkontrolle; Resttiere verworfen, Haltung aufgeldst

Einige im Laufe des Experiments (1986-1990) anfallende Heuschrecken (meist
Imagines) wurden in 70%igem Ethylalkohol konserviert (alle 1-2 Jahre nachge-
fullt) und sind erst im Vorfeld der Manuskriptentstehung (Jan/Feb 2013) vermes-
sen und anderweitig ausgewertet worden (vgl. Kap. 2.4). Zudem liegen noch
einige trocken praparierte, rechtsseitig gespannte Hybride vor: par-@ x mon-J&
(4 @ - 28.06.88) und mon-2 x par-3 (52, 53 - 28.06.-06.07.88), von denen eini-
ge fotografiert wurden (vgl. Abb. 2 und 3).
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2.4 Bestimmung der morphometrischen Parameter

Koérpermal3e (Imagines). Es sind Imagines beider Stammpopulationen (par —
18, mon — 20), ihrer F1-Nachkommen (par — 12, mon — 14) sowie deren F1- und
F2-Hybriden (n= je 35) vermessen worden. Dazu sind einige der beide Arten
tendenziell trennenden Differentialmerkmale sowie — als relatives Gréienmald —
der Postfemur in beiden Geschlechtern unter einem Stereomikroskop (SM XX —
VEB Carl Zeiss Jena) mit Okularmikrometer in Teilstrichen gemessen worden:
unter 8-facher VergroRerung die Ladngen von Prozona/Metazona (des Prono-
tums), Tegmen, Ala und Postfemur, bei Weibchen dazu noch der oberen Gon-
apophyse (des Ovipositors), unter 20-facher Vergréf3erung bei Mannchen die
Lange der Schrillleiste (alle MalRe vom jeweils rechten Koérperteil). Mittels eines
Objektmikrometers wurde fur die jeweilige VergroRerung der Umrechnungsfaktor
eines Teilstrichs in Millimeter ermittelt, und alle Zahlen sind daraufhin in Millime-
ter umgerechnet worden. Unter 30-facher Vergrol3erung wurden die Schrill-
zapfchen (4) am abgetrennten und etwas angetrockneten rechten Hinterschen-
kel gezahlt. Samtliche Messungen und Z&ahlungen erfolgten an Uber 25-27 Jahre
in 70%igem Ethylalkohol konservierten Imagines, die danach verworfen wurden.

Fltigeligkeit. Durch das obligatorische Auftreten makropterer (hier fiir holoptere
stehend) Individuen in allen Zuchtlinien und deren Einfluss auf Kérpermerkmale
und Fekunditét wurde deren Anteil (¢, &, Gesamt) nach Imaginalhautung mit er-
fasst und hier fur die F1-Nachkommen der Stammpopulationen (n=135), deren
F2 (n=129) sowie der F1-Hybridpopulationen (n=104) mit angegeben (vgl. Tab.
9, 10 und 11). Einige Daten zu parallelus sind dabei schon einmal in einen
Makropterie-Beitrag eingeflossen (KOHLER 2002).

Farbmorphen. Um eine Vorstellung von der anteiligen Grin-Braun-Verteilung in
den einzelnen Zuchtlinien zu bekommen, wurden wahrend des Experiments je-
weils die lebenden Tiere (L3-Imago, teils nach Geschlecht getrennt) den finf
Hauptfarbmorphen (vgl. KOHLER 2006) zugeordnet. Berlcksichtigt sind hier ne-
ben den beiden Stammpopulationen (n=42) deren F1- (n=147) und F2-Nachkom-
men (n=148) sowie die F1-(n=121) und F2-Hybridgenerationen (n=116) (vgl.
Tab. 12 und 13).

Ootheken- und EigroRen. Ootheken und Eier sind unmittelbar wahrend der Ex-
perimente vermessen und gewogen worden. Es wurden jeweils die Langen und
Durchmesser der (vorher gesauberten) Ootheken (bei 8-facher, Wanddicken bei
20-facher VergroRerung) und Eier (bei 12,5-facher VergroR3erung) mit einem
Okularmikrometer wie oben beschrieben vermessen. Die Eimassen von paralle-
lus und montanus wurden aus den Ablagen der Stammpopulationen vom Harz-
grund in einem Experiment zum Wasserhaushalt bestimmt, und zwar die Frisch-
massen zu Beginn (17.09.1986, jeweils n=20), die Trockenmassen am Ende
(30.10.1986, nach 15 h bei 80 °C im Trockenschrank, jeweils n=20) eines Préa-
diapause-Ansatzes. Dazu wurden die auf trockenem, feingesiebtem Sand gela-
gerten Eier auf einem Stanniol-Wageschalchen einzeln mit einer Spiralfederwaa-
ge (Genauigkeit 0,02 mg) gewogen.
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2.5 Bestimmung der Entwicklungs- und Reproduktionsparameter
Schlupfzeiten. In der Regel schlupfen Chorthippus-Larven erst nach einer der
Eiablage (und Pradiapause) nachfolgenden mehrmonatigen Kiihlephase aus den
Eiern, und dann mit einer bestimmten zeitlichen Schlupfstreuung. Als Schlupfbe-
ginn (aus einer Eipopulation in den eingegrabenen Ootheken) wird die Zeit (in
Tagen) vom Warmstellen der Ablageschalen (im Gewachshaus) bis zum Schlupf
der ersten Erstlarve (L1) bezeichnet. Die Schlupfmitte ist dann jener Zeitpunkt,
an dem die Halfte aller am Ende geschliipften Tiere vorhanden ist, wobei unter
hoheren Temperaturen und bei Massenschlupf Beginn und Mitte auch zusam-
menfallen kdnnen. Der Schlupfzeitraum ist dann die gesamte Zeit, wahrend der
Schlupf stattfand, also von der ersten bis zur letzten L1 (auch mit Unterbrechun-
gen). Aufgrund unregelmalRliger Tagesmitteltemperaturen kénnen sich bei glei-
chem Schlupfansatz die Durchschnittstemperaturen fiir die einzelnen Schlupfzei-
ten etwas unterscheiden (vgl. Tab. 15 und 17).

Schlupfrate. Im hier geschilderten Experiment ist der Hauptschlupf aus einer
Eipopulation jener nach der ersten, der Nachschlupf jener nach der zweiten
Kluhlephase. Die Schlupfrate ist dann die Zahl der insgesamt geschlipften Erst-
larven (nach beiden Kihlephasen) anteilig an der entsprechenden Eizahl. Diese
wiederum ergibt sich aus der L1-Zahl und den nach Schlupfende in den Oothe-
ken immer noch verbliebenen Resteiern. Letztere sind — falls befruchtet — noch
auf ihren embryonalen Entwicklungsstand (Anatrepsis, Blastokinesis = Uberwin-
terungsstadium, Katatrepsis) Uberprtft worden.

Juvenilentwicklung. Diese liel3 sich in den Massenzuchten am einfachsten da-
durch verfolgen, dass in regelmafligen Abstanden die Exuvien aus den Kafigen
entnommen und deren Stadien bestimmt wurden. In einem Nebenexperiment
wurden von parallelus und montanus von den am 22.-24.05.1989 geschltpften
Erstlarven jeweils 50 angesetzt und deren Entwicklung (und Mortalitat, bei @
26,4 °C) in Abstanden von wenigen Tagen parallel in zwei grol3en Kéfigen bis zur
Imago verfolgt. Der mittlere Entwicklungsstand an einem bestimmten Tag er-
rechnete sich aus den mit den Stadienzahlen (1=L1 bis 5=Imago) multiplizierten
jeweiligen Individuenzahlen, und dieser Produktsumme geteilt durch die Gesamt-
individuenzahl (vgl. Abb. 4).

Ovariolenzahl. Dazu wurden die Abdomina von unterschiedlich lange Zeit in
70%igem Ethylalkohol konservierten Weibchen beider Arten ventral aufgeschnit-
ten und die Ovarien herausgenommen. Bei Weibchen mit bereits weitgehend
entwickelten Eiern war die Zahlung der Ovarien (da nicht alle Terminaloozythen
entwickelt sein missen) oft unmdglich, so dass solche Tiere unberiicksichtigt
blieben. Die summarischen Angaben zur Ovariolenzahl beziehen sich allerdings
auf Weibchen unterschiedlicher regional-thiringischer Herklinfte, welche sich im
Detail nicht mehr nachvollziehen lassen (Samietz & Kohler, in litt.).

Oothekenzahl. Nach Auslaufen der jeweiligen Imaginalhaltung wurden die Abla-
gebehélter auf Ootheken kontrolliert, die in 1-2 cm Tiefe in das Gartenerde/Sand-
Gemisch gelegt oder dort (besonders von montanus) auch an die Behélterwéande
geklebt worden waren. Die Ootheken wurden in Wasser gereinigt, gezahlt, teils
vermessen, einige gedffnet, doch die meisten zur Weiterzucht wieder eingegra-
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ben. Nach Berechnung einer mittleren Weibchenzahl (unter Berucksichtigung der
Sterblichkeit wahrend der Ablagephase) liel3 sich dann noch die @-Oothekenzahl
pro Weibchen ermitteln.

Eizahl/Oothek. Hierzu wurden entweder Ootheken separiert, gedffnet und die
Eier direkt gezahlt oder nach Schlupfende ist aus den geschlupften Tieren und
den Resteiern auf die Eizahl geschlossen und diese anteilig an den beteiligten
Ootheken berechnet worden. Aus den Durchschnittswerten von Oothekenzahl/Q
und Eizahl/Oothek errechnete sich die mittlere Eizahl/Weibchen.

3 Ergebnisse

3.1 Morphometrische Parameter

Koérpermalie

Um zunéchst die Artzugehdrigkeit der Stammpopulationen zu bestétigen und da-
nach die (tendenziellen) Merkmalsverschiebungen bei den Hybriden festzustel-
len, bedarf es ausgewahlter Differentialmerkmale (normalfligeliger Tiere), wel-
che Chorthippus parallelus und Ch. montanus trennen. Solche mess- oder zahl-
baren Merkmale (und/oder deren Quotienten) sind vor allem von FABER (1929),
Lux (1961), REYNOLDS (1980) und WILLEMSE (1995) von zahlreichen Serien in
ihren Variationsbreiten bestimmt worden und hier (in Tab. 4) als artvergleichen-
de, wenn auch erheblich streuende und dadurch meist auch artiiberlappende
OrientierungsgrofRen vorgegeben.

Tab. 4: Ausgewahlte morphometrische Merkmale normalflligeliger Tiere [Mittelwerte
(Min-Max) in mm; ohne Quotienten] zur Trennung von Chorthippus parallelus
und Ch. montanus, zusammengestellt nach FABER (1929, mehrere Fundorte
in Warttemberg; F), Lux (1961, hier nur Wiesenfelden/Bayerischer Wald; L),
REYNOLDS (1980, teils von Grafiken; aus mehreren europaischen Landern; R)
und WILLEMSE (1995, Niederlande; W). Fett: Merkmalspaare nicht oder nur
wenig Uberlappend.

Merkmal Weibchen Mannchen
parallelus montanus parallelus montanus
Pro/Metazona = oder > = oder < = oder > =oder <
Querfurche oft Querfurche oftin Querfurche oft Querfurche oft in
hinter Mitte der Mitte hinter Mitte der Mitte

Tegmina 6,4-7,5F 7,7-110F 9,9(8,5-11,7)F | 10,5(8,8-12,4) F

6,7 (5,2-8,6) L 8,7 (6,5-10,5) L 9,0 (7,8-9,8) L 10,3 (8,3-11,7) L
6,8 (5,0-9,0) R 9,8 (6,4-10,4) R 9,8(7,3-11,4R | 11,0 (9,1-12,9) R
4,9-85W 8,0-10,7 W 7,8-10,6 W 9,9-11,4W

Alae 4,7 (3,7-6,3) L 6,4 (4,7-7,7) L 4,9 (3,8-7,00 F 6,8 (4,9-9,4) F

4,0(2,9-56) R 6,5 (4,4-8,4) R 5,0 (3,7-6,3) L 6,9 (5,4-8,8) L
2,8-50 W 4,4-8,1W 49(3,1-69) R 7,7 (5,2-10,1) R
3,3-6,0 W 6,0-8,5 W
Gonapophysen, 2,3(2,1-2,2sic!) L 3,2(2,2-3,6) L

oben

Schrillleisten 4,7 (4,1-5,4) L 5,7 (4,3-6,9) L 4,0(3,3-4,4) L 4,8 (4,0-5,9) L

3,8(3,0-45R 44(39-52)R

Schrillzapfchen 88 (69-103) F 138 (109-159) F 94 (80-108) F 138 (111-164) F

92 (77-105) L 133 (102-167) L 93 (75-130) L 143 (111-177) L
94 (75-130) R 144 (102-175) R
64-113 W 98-144 W
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Trotz der erheblichen morphometrischen Merkmalsstreuung lassen sich die
meisten Individuen (2, &) klar einer Art zuordnen. So sind in aller Regel Tegmina
und Gonapophysen (bei Q) sowie Alae und Schrillleisten (bes. &) bei montanus
ein wenig langer und auch die Schrillzapfchenzahl (2, Q) ist etwas hoher als bei
parallelus (Tab. 4).

Eine nachmalige Uberpriifung der Stammpopulationen aus dem Harzgrund an-
hand einiger Differentialmerkmale ergab deren klare Trennung, woraus auf eine
Trennung in beide Arten Ch. parallelus und Ch. montanus geschlossen wurde
(vgl. Tab. 5 mit 4). Bei den Weibchen trennten besonders Prozona/Metazona und
Gonapophysen, wahrend Tegmina und Alae einzelner Individuen uberlappten.
Bei den Mannchen trennten neben Prozona/Metazona beide Fligellangen sowie
die Schrillzapfchenzahlen und -dichten, wahrend die Schrillleisten bei wenigen
Tieren Uberlappten (Tab. 5). Erwartungsgemal zeigte sich die klare Arttrennung
auch bei den fur die Kreuzung verwendeten Nachkommen der Stammpopulatio-
nen, also den noch artreinen F1-Individuen (Tab. 6). Bei den Weibchen trennten
Prozona/Metazona, beide Fligel und Gonapophysen weitgehend Uberlappungs-
frei. Bei den Mannchen zeigte sich eine deutliche Trennung bei Prozona/Meta-
zona und Alae, wahrend bei Tegmina, Schrillleisten, Schrillzdpfchenzahl und
-dichte einzelne Tiere Uberlappten (Tab. 6).

Tab. 5: Differentiale Kérpermal3e [jeweils rechtsseitig, Median (Min-Max) in mm] der

Stammpopulationen aus dem Harzgrund bei Suhl.
Parameter Weibchen (n=10/12) Mannchen (n=8/8)
parallelus montanus parallelus montanus
Pro/Metazona 8>/2< 8</4= 7>/1= 5=/2</1>
Tegmen 7,0 (6,0-8,0) 9,9(7,4-10,6) | 9,7(9,0-10,8) | 11,6 (11,2-11,8)
Ala 4,0 (3,4-5,0) 6,0 (4,8-7,2) 44(3,852) | (4,2)7,3(6,7-8,6)
Postfemur 12,0 (11,8-12,7) | 11,8 (10,6-13,2) | 9,8 (9,2-10,4) 9,8 (9,4-10,4)
Gonapophyse, oben 2,2 (2,1-2,5) 3,0 (2,5-3,2)
Schrillleiste 3,6 (3,2-4,6) 4,4 (4,2-4,8)
Zapfchenzahl 84 (79-91) (110) 128 (123-138)
Zapfchen/mm 24 (20-25) 28 (26-32)

Tab. 6: Differentiale Kérpermal3e [jeweils rechtsseitig, Median (Min-Max) in mm] der
zur Hybridisierung eingesetzten F1-Nachkommen der Stammpopulationen
(Imagines noch Reinarten). Fett: Artmerkmale sollten auf diese Tiere zutref-
fen.

Parameter Weibchen (n=3-6) Mannchen (n=6-8)

par-Q x mon-J& mon-9x par-3 par-Q x mon-J mon-9x par-J
Pro/Metazona 4>]1= 4=]2< 8= 7>
Tegmen 7,1(6,7-7,9) 10,0 (9,1-10,8) 11,3 (10,1-11,8) 9,4 (8,4-10,6)
Ala 5,0 (4,0-5,5) 6,4 (6,1-6,5) (4,8) 7,9 (7,4-8,0) 4,8 (4,0-6,5)
Postfemur 11,6 (11,1-11,9) | 11,4 (10,9-12,3) 9,6 (9,3-10,1) 9,9 (9,3-10,3)
Gonapophyse, oben 2,0(2,0-2,1) 2,5(2,1-3,2)
Schrillleiste 3,7 (3,5-4,7) 3,6 (3,2-3,9)
Zapfchenzahl 114 (90-137) 95 (65-106)
Zapfchen/mm 30 (26-33) 27 (20-31)
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Die Postfemora der Weibchen (nicht aber der Mannchen) waren in den F1 etwas
kirzer als in den Stammpopulationen, wahrend sie bei den F1- und F2-Hybriden
unregelmafig variierten (Tab. 5, 6, 7 und 8). Die anteilige Variationsbreite [(Max-
Min)/Median] der Postfemora lag (als Ersatzmal3 fur die Kérpergrolde) bei Weib-
chen aller Zuchtlinien zwischen 6,0-8,2% (Ausnahmen: montanus-Stamm- und
F1-Population mit 22%! bzw. 12,2%), bei den M&nnchen durchweg etwas héher
zwischen 8,2-13%. Die Hybridisierung hat somit weder eine Verringerung noch
eine hohere Variabilitdt der Kérpergréf3e zur Folge, die jeweils als Hinweise auf
negative postzygote Effekte gedeutet werden kdnnten.

In den F1-Hybridpopulationen wiesen in beiden Kreuzungslinien die Weibchen im
Prozona/Metazona-Verhdltnis eine individuelle Mischung der Ausgangsverhalt-
nisse in beiden Stammarten auf. Dagegen waren die Gonapophysen durchweg
recht kurz und lagen damit im parallelus-Bereich. Bei den Mannchen fanden sich
ebenfalls individuell streuende Prozona/Metazona-Verhaltnisse, wahrend die ge-
ringe Zahl an Schrillzapfchen und deren niedrigere Dichte ebenfalls parallelus
entsprachen (Tab. 7). Das Auftreten von fast ausschlief3lich makropteren Tieren
in beiden Linien und Geschlechtern liel3 leider keine Fligellangenvergleiche zu.
Aulerdem war zu bertcksichtigen, dass nach Untersuchungen an Ch. parallelus
sich infolge von Makropterie die Prozona-Lange und damit das Prozona/Meta-
zona-Verhaltnis verringert und der Sulcus in Pronotummitte riickt (RITCHIE et al.
1987), was einer Anndherung an die Verhaltnisse bei montanus entspricht, wie
sie zwar bei einigen F1-, nicht aber bei F2-Hybriden festzustellen waren (Tab. 7
und 8).

In den F2-Hybridpopulationen lagen bei Weibchen Prozona/Metazona und Gon-
apophysen abermals im parallelus-Bereich, wéhrend die Fligel ganz verschie-
den lang waren, darunter von kurz-dreieckig wie bei parallelus (und von diesem
nicht zu unterscheiden) tber intermediar bis zu lang-elliptisch, aber dennoch nie
montanus-Langen erreichend (Tab. 8, Abb. 2 und 3). Bei den Mannchen lagen
Prozona/Metazona und Schrillleiste eindeutig im parallelus-Bereich, und auch
Schrillz&pfchenzahl (bei gemischter Dichte), Tegmina und Alae tendierten viel-
fach zu parallelus (Tab. 8, Abb. 3).

Tab. 7: KorpermalRe [jeweils rechtsseitig, Median (Min-Max) in mm] der F1-Hybrid-
populationen Ch. parallelus x Ch. montanus. Fett: mit parallelus Gbereinstim-
mende Merkmale.

Parameter Weibchen (n=9/10) Mannchen (n=6/10)

par-@x mon-J& mon-9x par-J& par-@x mon-J& mon-9x par-¢&

Pro/Metazona 3>/6= 5>/4=]1< 4>/2 = 4>/6=

Tegmen makropter makropter 11,3 (sonst mak) makropter

Ala makropter makropter 6,6 (sonst mak) makropter

Postfemur 11,7 (11,3-12,0) [ 11,3(10,7-11,7) | 10,0 (9,1-10,4) 9,7 (9,2-10,0)

Gonapophyse, oben 2,1(2,0-2,6) 2,1(2,1-2,5)

Schrillleiste 3,9 (3,7-4,1) 3,5 (3,4-3,9)

Zapfchenzahl 97 (80-106) 92 (80-97)

Zapfchen/mm 24 (22-27) 24 (23-29)
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Tab. 8:

KdrpermalRe [jeweils rechtsseitig, Median (Min-Max) in mm] der F2-Hybrid-

populationen Ch. parallelus x Ch. montanus. Fett: mit parallelus tbereinstim-
mende Merkmale.

26

Abb. 3:

Weibchen
Méannchen (unten) der F2-
Hybridgeneration von mon-
tanus-Q x parallelus-d,
07.1988.

Parameter Weibchen (n=7/10) Méannchen (n=7/11)
par-2x mon-J& mon-{x par-J& par-@x mon-& mon-{x par-¢&
Pro/Metazona 6>/ 1= 7>/ 3= 7> 11>
Tegmen 8,9 (6,7-9,8) 7,6 (7,0-8,0) 10,6 (9,8-11,1) 9,8 (9,2-11,1)
Ala 5,5 (4,1-5,8) 4.7 (4,5-5,4) 5,7 (5,1-6,3) 5,1 (3,5-5,9)
Postfemur 12,2 (11,3-12,3) | 11,4(11,0-11,9) 9,7 (9,4-10,4) 9,4 (9,1-10,1)
Gonapophyse, oben 2,4 (2,2-2,5) 2,4 (2,0-2,6)
Schrillleiste 3,6 (3,2-3,9) 3,5(3,1-3,9)
Zapfchenzahl 97 (90-105) 105 (93-110)
Zapfchen/mm 27 (26-29) 29 (26-33)
Abb. 2:

Weibchen der F2-Hybrid-
generation von parallelus-

(oben) und

[15.10.2013]
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Zieht man die verfiigbaren Einzelmerkmale aller Individuen heran, so entspra-
chen diese bei den F1-Hybriden (n=52) zu 73% parallelus, zu 21% Intermediar-
formen und zu 6% montanus, bei den F2-Hybriden (n=109) zu 58% parallelus, zu
45% Intermediarformen und zu 2% montanus. Somit dominierte in den hybriden
Zuchtlinien in beiden Geschlechtern nicht nur die parallelus-Morphometrie, son-
dern es lagen auch die meisten Intermediarformen naher an parallelus als an
montanus, so dass zahlreiche Hybride gar nicht von Ch. parallelus zu unter-
scheiden waren (vgl. Tab. 7 u. 8 mit Tab. 5 u. 6).

Flugeligkeit

Grundsatzlich koénnen beide Chorthippus-Arten und deren Hybriden (eigene
Zuchten) in beiden Geschlechtern holoptere Morphen ausbilden (Mal3vergleiche
bei WILLEMSE 1995). Doch wurden wahrend der Freiland-Aufsammlung der
Stammtiere (im Harzgrund) weder bei parallelus noch bei montanus makroptere
Tiere gefunden. Diese traten erwartungsgemal? erst im Gewéachshaus bei Kéafig-
haltung unter hohen Juvenildichten in allen Zuchtlinien und Generationen auf.
Dabei haben unterschiedliche Haltungsdichten innerhalb einer Art wie zwischen
den Arten und deren Hybriden auch etwas verschiedene, wenngleich nicht bere-
chenbare Makropterenanteile (9, &) zur Folge (KOHLER 2002). So betrug bei den
F1- und F2-Nachkommen der Stammpopulationen der Makropterenanteil hohe
70% und 77% bei parallelus und jeweils 52% bei montanus (dabei in den Ge-
schlechtern stark streuend), wobei in beiden Generationen die Art-Unterschiede
von etwa 20% wahrscheinlich auf verschiedene Dichten bei ahnlicher Juvenil-
mortalitat von etwa einem Dirittel aller Tiere (vgl. Kap. 3.2) zurtickzufiihren waren
(Tab. 9 und 10).

Tab. 9: Individuenzahlen, Juvenilmortalitat und Flugeligkeit bei den F1-Nachkommen
der Stammpopulationen von Chorthippus parallelus (03.-09.06.1987) und Ch.
montanus (22.06.-01.07.1987). In Klammern: jeweiliger normal- und langfliige-

liger Anteil in den Kafigpopulationen.

Art/Geschlecht | Erstlarven ‘ Juvenilmortalitat Imagines | normalflugelig makropter
parallelus-9 44 18 (41%) 26 (59%)
parallelus-& 39 7 (18%) 32 (82%)
par-Gesamt 126 | 34% 83 25 (30%) 58(70%)
montanus-9 26 10 (38%) 16 (62%)
montanus-J& 26 15 (58%) 11 (42%)
mon-Gesamt 81 | 36% 52 25 (48%) 27 (52%)

Tab. 10: Individuenzahlen, Juvenilmortalitat und Flugeligkeit bei den F2-Nachkommen
der Stammpopulationen von Chorthippus parallelus (10.-24.06.1988) und Ch.
montanus (10.-17.06.1988). In Klammern: jeweiliger normal- und langfliigliger
Anteil in den K&figpopulationen.

Art/Geschlecht | Erstlarven ‘ Juvenilmortalitat Imagines | normalfligelig makropter
parallelus-9 51 12 (24%) 39 (76%)
parallelus-& 57 13 (23%) 44 (77%)
par-Gesamt 145 | 26% 108 25 (23%) 83 (77%)
montanus- 9 15 13 (87%) 2 (13%)
montanus-J 16 7 (44%) 9 (56%)
mon-Gesamt 49 | 57% 21 10 (48%) 11 (52%)
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In den F1-Hybridpopulationen lagen die Makropterenanteile (? und &) bei 56%
und 75%, mit jeweils deutlich hheren Werten bei Weibchen (Tab. 11). Alles in
allem waren in den Zuchtlinien meist tGber die Héalfte bis zu drei Viertel aller Indi-
viduen langfliigelig, was wiederum eine geringere Reproduktionsleistung der
Weibchen zur Folge hatte (vgl. Kap. 3.2).

Tab. 11: Individuenzahlen, Juvenilmortalitat und Flugeligkeit in den F1- Hybridpopula-
tionen Ch. parallelus x Ch. montanus. In Klammern: jeweiliger normal- und
langflugeliger Anteil in den Kafigpopulationen.

Art/Geschlecht | Erstlarven ‘ Juvenilmortalitat ‘ Imagines ‘ normalfligelig ‘ makropter
par-2x mon-¢&

Q 14 5 (36%) 9 (64%)
3 13 7 (54%) 6 (46%)
Gesamt 51 | 47% 27 12 (44%) 15 (56%)
mon-9x par-¢&

Q 43 8 (19%) 35 (81%)
3 34 11 (32%) 23 (68%)
Gesamt 89 | 14% 77 19 (25%) 58 (75%)

Farbmorphen

Von beiden Arten und deren Hybriden lieRen sich die Individuen ({, &) mehreren
Hauptfarbmorphen zuordnen. Bei den Stammtieren aus dem Harzgrund domi-
nierten bei parallelus die Morphen 'Grin, braune Beine' und 'Riuckenstreifen’, ge-
folgt von jeweils 14% 'Grin' und 'Braun'. Bei montanus hatten etwa zwei Drittel
aller Tiere 'Ruckenstreifen' und ein Drittel war 'Grin'. Dagegen fehlte beiden
Arten — wohl wegen der ohnehin geringen Individuenzahlen — die seltene Morphe
'‘Grin, braune Seiten', und bei montanus dazu auch noch die Morphe 'Braun'
(Tab. 12). Ahnliche Verteilungen traten auch in den (sehr viel individuenreiche-
ren) F1- und F2-Generationen beider Reinarten auf. Bei parallelus herrschten
'‘Ruckenstreifen' (40% / 43%) vor, dann aber folgten '‘Braun' (29% / 28%) und in
niedrigen Anteilen die tbrigen Morphen. Auch bei montanus dominierte 'Riicken-
streifen' (69% / 50%), hier aber gefolgt von 'Grun' (21% / 50%) und zwei weiteren
Morphen, wahrend 'Braun' abermals fehlte (Tab. 12).

Tab. 12: Anteile der Farbmorphen (%) in den Stammpopulationen von Ch. parallelus
und Ch. montanus aus dem Harzgrund bei Suhl (13.08.1986) sowie bei deren
F1- (19.05.1987) und F2-Nachkommen (10.06.1988).

Art/Geschlecht Grin | Griun, br. Beine Ruckenstreifen Grun, br. Seiten Braun
Stammpopulationen

par-9 8 50 34 0 8
par-& 22 22 34 0 22
par-Gesamt (n=21) 14 38 34 0 14
mon-9 17 8 75 0 0
mon-& 44 0 56 0 0
mon-Gesamt (n=21) 29 4 67 0 0
F1-Populationen

par (L3-Im) (n=89) 8 19 40 4 29
mon (L3-Im (n=58) 21 0 69 10 0
F2-Populationen

par (L4-Im) (n=118) 8 16 43 5 28
mon (L4-Im (n=30) 50 0 50 0 0
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In den F1- und F2-Hybridlinien herrschte ebenfalls die Morphe 'Riuckenstreifen’
mit 40-76% vor, gefolgt von 'Grin' mit recht variablen Anteilen von 3-39%. Dage-
gen traten die Morphen 'Grin, braune Beine' und Braun' zwar in jeder Linie, aber
da nur in jeweils einer Generation auf. Da bei montanus die braune Morphe
durchweg fehlte, diese aber sowohl bei mon-Q x par-3 (F1) als auch par-Q x
mon-2 (F2) auftrat, muss auch dies als Hinweis fir eine genetische parallelus-
Dominanz, und zwar seitens der Mannchen wie der Weibchen, gewertet werden

(Tab. 13).

Tab. 13: Anteile der Farbmorphen (%) der Hybridpopulationen Ch. parallelus x Ch.
montanus, F1 (28.06.1988), F2 (22.06.1989).

Art/Geschlecht Grin Grin, br. Beine Rickenstreifen | Griin, br. Seiten Braun
F1-Hybride

par-@ x mon-&

Q 19 12 69
d 15 10 75
Gesamt (n=36) 17 11 72
mon-Q x par-&

g 38 - 54 2 6
3 40 -- 51 6 3
Gesamt (n=85) 39 53 3 5
F2-Hybride

par-2 x mon-&

Q 8 67 25
3 - 82 4 14
Gesamt (n=34) 3 76 3 18
mon-Q x par-&

Q 21 24 52 3
J 29 39 32
Gesamt (n=82) 26 33 40 1

Ootheken- und Ei-Grdl3en

Tab. 14: Ootheken- und Eiparameter der Stammpopulationen von Chorthippus paralle-
lus und Ch. montanus aus dem Harzgrund bei Suhl, Laborhaltung 13.08.-
12.09.1986. Ovariolenzahl nach Samietz & Kohler, in litt. (Tierherkinfte ge-
mischt); Teilstriche von Okularmikrometer (Vergro3erungen hinter Parameter)
in mm umgerechnet.

Parameter Ch. parallelus Ch. montanus

n Median (min-max) n Median (min-max)
Ootheken/? 44 g4 55 @ 4,6
Ovariolenzahl 142 9 (7-11) 22 8 (7-9)
Eizahl/Oothek 13 10 (7-10) 15 6 (4-10)
Eizahl/ 40 28
Oothek
Wanddicke (20x) 7 0,5 (0,3-0,7) mm 8 0,9 (0,6-1,1) mm
Lange (8x) 13 8,8 (7,8-10,7) mm 16 8,4 (7,3-11,2) mm
Durchmesser (8x) 13 5,0 (4,2-5,7) mm 16 5,5 (4,7-6,0) mm
Ei
Lange (12,5x) 33 4,6 (4,2-4,8) mm 29 4,3 (3,9-4,7) mm
Durchmesser (12,5x) 33 1,3(1,1-1,4) mm 29 1,3(1,2-1,4) mm
Frischmasse (nach Ablage) 20 4,39 (3,81-4,94) mg 20 4,34 (3,51-5,09) mg
Trockenmasse 20 1,90 (1,75-2,03) mg 20 1,93 (1,44-2,39) mg
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Die Ootheken beider Arten haben zwar ahnliche Langen, doch im Falle von mon-
tanus einen etwas grol3eren Durchmesser. Dies ist die Folge einer bei montanus
(gegenuber parallelus) etwa doppelt so dicken Schaumwand mit einem grof3pori-
geren, luftigeren und dickeren Maschennetz, welches dadurch wohl auch saug-
fahiger als bei parallelus ist (Tab. 14).

Auch die Eier beider Arten ahneln sich (bei aller Variabilitat) in ihren LAngen und
Durchmessern, ebenso wie in den Frisch- und Trockenmassen (und damit auch
in den Wassergehalten) (Tab. 14). Eier von parallelus sind gelbbraun geféarbt und
oft leicht bananenartig gebogen, wahrend montanus-Eier dunkelbraun, + gerade
und mittig (mitunter auch nur einseitig) meist etwas bauchig sind. Aufgrund der
weitgehenden morphometrischen Ahnlichkeit der Ootheken und Eier beider Arten
sind jene der Hybridgenerationen hier nicht weiter beriicksichtigt worden.

3.2 Entwicklungs- und Reproduktionsparameter

Schlupf

Die in allen parallelen Zuchtlinien recht unterschiedlichen Gesamtschlupfzahlen
ermdglichen nur einen groben Vergleich der davon abhangenden und lberdies
teils erheblich streuenden Schlupfparameter. Der Schlupf der beiden Stammar-
ten wurde in deren F1-Generationen genauer verfolgt (Tab. 15). Nach sechsmo-
natiger (erster) Kiihlephase schlipften bei @-Temperaturen von 20,6-24,3 °C die
ersten L1 bei beiden Arten leicht versetzt, bei parallelus am 13. Tag und bei
montanus am 14. Tag, wobei die Schlupfanteile am 14. bzw. 16. Tag bei paralle-
lus schon 39% bzw. 58%, bei montanus aber erst 6% bzw. 18% ausmachten, so
dass parallelus (n=126) die Schlupfmitte auch schon eine Woche vor montanus
(n=52) erreichte. Bei sonst gleicher Behandlung der Ootheken war der Gesamt-
schlupfanteil bei parallelus (91%) und montanus (86%) &ahnlich hoch, wobei die
unbefruchteten Eier nur jeweils 7% ausmachten. Etwa zwei Drittel der Larven
(71% bei parallelus und 63% bei montanus) schlipften nach der ersten (6 Mona-
te) und ein Drittel (entsprechend 29% und 37%) schlipfte erst nach der zweiten
Kihlephase (10,5 Monate), so dass letztere zwei Winter und einen Sommer
uberliegen wirden, mithin zumindest fir montanus sehr viele im Vergleich zu um
die 3% bei nordwestdeutschen Populationen (KIEL 2002). Selbst nach den bei-
den ausreichend langen Kiuihlephasen fanden sich in beiden Eipopulationen noch
wenige Embryonen im Zustand der Blastokinese, was auf deren notwendige drit-
te Kiihlephase (und Uberwinterung) hinweist (Tab. 15).

Bei den F1-Hybriden kam es (unter unbekanntem Temperaturregime) bei par-9
x mon-3 zu einem Massenschlupf (hier Schlupfbeginn = Schlupfmitte) nach 15
Tagen, wahrend die ersten Nachkommen von mon-9 x par-Jd bereits nach 10
Tagen erschienen, aber erst am 17. Tag die Schlupfmitte erreichten. Die beiden
Gesamtschlupfanteile lagen mit 72% etwas niedriger als bei den Reinarten bzw.
mit 88% im montanus-Bereich, allerdings mit 25% und 10% unbefruchteten Eiern
(gegeniber 7% bei den Reinarten). Bei den Hybriden kam es ebenfalls zu einem
weiteren Teilschlupf (11% und 8%) nach einer zweiten, hier aber nur dreimonati-
gen Kihlephase (Tab. 16). Bei den F2-Hybriden (bei @ 22,0-27,6 °C) setzte der
Schlupf zeitgleich nach jeweils 14 Tagen ein, die Schlupfmitte lag bei 16 bzw. 17
Tagen, und es gab keinen weiteren Teilschlupf nach einer zweiten Kihlephase.
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Der Gesamtschlupf (Eltern alle normalfltigelig) machte niedrige 62% und hohe
86% aus, mit anteilig 19% bzw. 5% an unbefruchteten Eiern (Tab. 17). Somit hat-
ten Nachkommen von par-Q x mon-J& aufgrund eines héheren Anteils an unbe-
fruchteten Eiern auch einen geringeren Schlupferfolg, wéahrend ein solcher Abfall
bei mon-2 x par-J nicht festzustellen war.

Tab. 15: Entwicklungs- und Reproduktionsparameter der F1-Nachkommen von Chort-
hippus parallelus und Ch. montanus aus dem Harzgrund bei Suhl/Thuringen.
Schlupfparameter (in Klammern): Durchschnittstemperaturen fur den jewelli-
gen Zeitraum. Resteier (Embryonalzustand): U — unbefruchtet/verpilzt, B —
Blastokinesis, SK/vS — Spate Katatrepsis/vor Schlupf).

Parameter Ch. parallelus Ch. montanus
Oothekenstartzahl 30 30
nach 1. Kiihlephase 2. Kihlephase 1. Kiihlephase 2. Kihlephase
(6 Mon 1986/87) (10,5 Mon (6 Mon 1986/87) (20,5 Mon
1987/88) 1987/88)
Tage bis Schlupf- 13 16 14 16
beginn (24,3 °C) (23,0 °C) (23,8 °C) (23,0 °C)
Tage bis Schlupfmitte 16 19 23 16
(23,4 °C) (23,1 °C) (23,0 °C) (23,0 °C)
Schlupfzeitraum 27 10 26 10
(Tage) (20,6 °C) (19,4 °C) (20,8 °C) (19,4 °C)
Schlupfzahl 126 52 81 47
Resteier 17 20
(Embryonalzustand) (13 U, 2 B, 2 SKIVS) (10U, 9B, 1vS)
Eizahl, ges. 195 148
Eizahl/Oothek 6,5 4,9
Ootheken/? 29 1,7
Eizahl/ 16 8
Schlupf / Schlupf, ges. 71% | 29% 63% | 37%
Schlupf /Eizahl, ges. 91% 86%

Tab. 16: Entwicklungs- und Reproduktionsparameter der F1-Hybridgenerationen Ch.
parallelus x Ch. montanus (Eltern jeweils noch Reinarten!). Temperaturregime
unbekannt. Resteier (Embryonalzustand): U — unbefruchtet/verpilzt, FA —
Frihe Anatrepsis, MA/SA — Mittlere/Spate Anatrepsis).

Parameter parallelus-@x montanus-& (F1) montanus-$x parallelus-& (F1)

Oothekenstartzahl 27 (Ablage ca. 16.06.-24.07.87) 36 (Ablage ca. 16.06.-24.07.87)

nach 1. Kuhlephase 2. Kiuhlephase 1. Kuhlephase 2. Kuhlephase
(8,5 Mon 1987/88) (3 Mon 1988) (8,5 Mon 1987/88) | (3 Mon 1988)

Tage bis Schlupf 15 19 10 15

beginn

Tage bis Schlupfmitte 15 19 17 21

Schlupfzeitraum 6 3 14 5

(Tage)

Schlupfzahl 51 6 81 7

Resteier 22 11

(Embryonalzustand) (20 U, 2 MA/SA) (10U, 1 FA)

Eizahl, ges. 79 100

Eizahl/Oothek 29 2,8

Ootheken/? 3,4 3,8

Eizahl/ 10 11

Schlupf / Schlupf, ges. 89% | 11% 92% | 8%

Schlupf /Eizahl, ges. 72% 88%
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Tab. 17: Entwicklungs- und Reproduktionsparameter der F2-Hybridgenerationen Ch.
parallelus x Ch. montanus (Eltern jeweils Hybride). Schlupfparameter (in
Klammern): Durchschnittstemperaturen fur den jeweiligen Zeitraum. Resteier
(Embryonalzustand): U — unbefruchtet/verpilzt, MA — Mittlere Anatrepsis, B —
Blastokinesis, MK — Mittlere Katatrepsis, SK/vS — Spate Katatrepsis / vor

Schiupf.

Parameter parallelus-@x montanus-& (F2) montanus-$x parallelus-& (F2)

Oothekenstartzahl 18 (Ablage ca. 28.06.-13.08.88) 21 (Ablage ca. 06.07.-01.08.88)

nach 1. Kiihlephase 2. Kihlephase 1. Kihlephase 2. Kihlephase
(9 Mon 1988/89) (3 Mon 1989) (9 Mon 1988/89) | (3 Mon 1989)

Tage bis Schlupf 14 (22,0 °C) 14 (22,0 °C)

beginn

Tage bis Schlupfmitte 16 (22,0 °C) 17 (22,0 °C)

Schlupfzeitraum 11 (26,3 °C) 9 (27,6 °C)

(Tage)

Schlupfzahl 56 113

Resteier 34 19

(Embryonalzustand) (17U, 1 MA, 1 B, 7 MK, 3 SK/VS) (6U,7B,1vS)

Eizahl, ges. 90 132

Eizahl/Oothek 53 6,3

Ootheken/? 53 4,8

Eizahl/ 28 30

Schlupf / Schlupf, ges. 100% | 0% 100% | 0%

Schlupf /Eizahl, ges. 62% 86%

Juvenilentwicklung

In einem Teilexperiment wurde die Juvenilentwicklung beider Stammarten in de-
ren F2-Generationen unter gleichen Ausgangs- und Haltungsbedingungen (und
@ 26,4 °C) Uber knapp einen Monat von der Erstlarve bis zur Imago verfolgt. Be-
ginnend mit jeweils 50 L1 erreichte parallelus bald einen kleinen Entwicklungs-
vorsprung gegenuber montanus, der sich am Ende auf fast ein ganzes Stadium
ausdehnte (Abb. 4). Dabei hatte der zuvor aufgezeigte und im Mittel etwas ver-
zdgerte montanus-Schlupf sicherlich zur Folge, dass die 50 ausgewahlten Erst-
larven beider Arten diesen unsichtbaren Altersunterschied bereits aufwiesen.
Dass sich diese Differenz wahrend der weiteren Entwicklung noch etwas vergro-
Rerte, zeigte der finale Unterschied von fast einem Stadium, was wiederum die
phanologische Differenz beider Arten bei Laborhaltung (vgl. Tab. 3 — Hybridisie-
rungsansatz) und im Freiland (zwei Wochen in Thiringen — KOHLER 2001, auch
andernorts) erklart.

In den einzelnen Zuchtlinien waren die Verluste wahrend der Juvenilentwicklung
selbst bei paralleler Haltung erstaunlich unterschiedlich. In den F1-Generationen
beider Stammarten lag die Juvenilmortalitdt zumindest noch einheitlich bei etwa
einem Dirittel (vgl. Tab. 9). Bei den F2-Nachkommen war sie aber bei parallelus
(26%) trotz héherer Kafigdichten nur halb so hoch wie bei montanus (57%) (vgl.
Tab. 10). In den F1-Hybridpopulationen betraf sie bei par-9 x mon-J die knappe
Halfte aller Tiere, wahrend von mon-9 x par-& nur 14% starben (vgl. Tab. 11).
Folglich kam es sowohl bei den Stammarten als auch deren Hybriden zu teils
recht niedriger, teils auch hoher Juvenilsterblichkeit (par-¢ x mon-3).

32 [15.10.2013]  ARTICULATA 28 (1/2)



4,5 /
: Ch. pamﬂehy
4 / / ]
3,5

Abb. 4:
Ch. montanus . .
3 Juvenilentwicklung

(L1 - Imago) von Ch.
parallelus und Ch.

2,5
//./ montanus. Startpopu-

2 lation jeweils 50 L1,
nach Schlupf vom

s C”“’“’“”e'”%m""””“ 22.-24.05.1989  und
Entwicklung ab 24.

1 : | | | | | - 05.1989 (Tag 1) bei

Tag1 Tag 3 Tag6 Tag 10 Tag 16 Tag 20 Tag 27 @ 26,4 °C.

@-Stadium

Ootheken, Ovariolen und Eier/Oothek

Die Weibchen der (aus dem Freiland eingetragenen) Stammpopulationen legten
im Schnitt bei parallelus noch 4 und bei montanus 4,6 Ootheken (Tab. 14), wobei
die Differenz mdglicherweise eine Folge der oben beschriebenen Entwicklungs-
verschiebung war. In deren F1l-Generationen betrug die Oothekenzahl/Q bei
parallelus nur 2,9 und bei montanus 1,7 (Tab. 15), eine gravierende Folge des
hohen Anteils an makropteren Weibchen (par — 75%, mon — 45%). Bei den F1-
Hybriden lagen die Werte bei 3,4 und 3,8 (trotz 64% und 81% an makropteren
Weibchen), in den F2-Hybridgenerationen bei 5,3 und 4,8 Ootheken/Q (Tab. 16
und 17). Die Zahlen bei den Hybriden sind demnach eher Ausdruck des makro-
pteren Einflusses auf die Oothekenproduktion als etwa Hinweise auf postzygote
Reproduktionseinschrankungen (diese aber unten bei der Eizahl/Oothek!).

Nach anderweitigen Untersuchungen an thiringischen Populationen besitzt pa-
rallelus im Mittel zwei Ovariolen mehr als montanus (Tab. 14; Variationsbreiten
auch bei Lux 1961). Dieser Unterschied verdoppelte sich bei der im Experiment
fir beide Stammpopulationen festgestellten Eizahl/Oothek, mit im Mittel 10 (5+5)
Eiern bei parallelus und nur 6 (3+3) Eiern bei montanus (vgl. Tab. 14). In deren
F1-Generationen lagen die Werte bei 6,5 (par) und 4,9 (mon), und damit deutlich
darunter (Tab. 15). Auffallige Minima von 2,9 und 2,8 (vgl. Tab. 16) erreichten sie
jedoch bei den F1-Hybriden, deren Ootheken mitunter kein einziges Ei enthiel-
ten. In den zweiten Hybridgenerationen (von durchweg normalfliigeligen Eltern)
traten aber wieder deutlich héhere 5,3 und 6,3 Eier/Oothek auf (Tab. 17). In einer
bei den F2-Hybriden abgetrennten Gruppe von jeweils 15 Ootheken betrugen die
Zahlen sogar hohe 7,8 und 7,3 Eier/Oothek. Es kam also unmittelbar nach Kreu-
zung in beiden Linien zu einem starken, durch die geringe Eizahl/Oothek beding-
ten Fekunditatsschwund, der in den Folgegenerationen aber wieder verschwand.
Die Hybridisierung hemmt demnach anfangs die Entwicklung der meisten Ova-
riolen, so dass nur wenige Eier heranreifen. Ist diese postzygote Barriere aber
einmal Uberwunden, lassen sich keine nachteiligen Folgen in Entwicklung und
Reproduktion gegentiber den Stammpopulationen mehr nachweisen.
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4 Diskussion

Verwandte Arten, die sympatrisch (und syntop) vorkommen, behalten ihre Identi-
tat durch Isolationsmechanismen, von denen prazygote — als habitatbezogene,
phanologische, ethologische und/oder mechanische — eine Befruchtung und Zy-
gotenbildung verhindern, wahrend postzygote die Hybridlebensfahigkeit — durch
Sterblichkeit, Sterilitat und/oder F2-Zusammenbruch — einschrdnken (STEBBINS
1968). Solche Mechanismen sind auch bei zahlreichen morphologisch sehr ahn-
lichen (und genetisch nahe verwandten) Heuschreckenarten untersucht worden,
mit dem ethologischen Schwerpunkt auf dem artspezifischen Gesang (&), an
dem sich die Geschlechter erkennen und danach in teils komplexen Verhaltens-
folgen zur Paarung finden. Daher gelten Gesang (und Partnerwahl) als der wirk-
samste prazygote (prékopulatorische) Isolationsmechanismus bei Heuschrecken,
was in einer Vielzahl an Experimenten immer wieder bestatigt wurde (FABER
1953, JAcoBs 1953; experimentell HELVERSEN & HELVERSEN 1983, 1997 u.a.).

In Laborhaltung sind aber auch viele Kreuzungsversuche mit Heuschreckenarten
angestellt worden, bei denen es sowohl um die Vererbbarkeit von (besonders
bioakustischen) Merkmalen als auch um Isolationsmechanismen gegen Hybride
ging. FUr das hier ausgewertete Kreuzungsexperiment reicht es aus, zum Ver-
gleich einige Studien an der Gattung Chorthippus heranzuziehen, die sich auf
insgesamt acht Artkreuzungen beziehen (Tab. 18). Hierbei erwies sich die Part-
nerwahl immer als + assortativ (asymmetrisch), was aber nicht unbedingt dem
unterschiedlichen Gesang geschuldet sein muss (RITCHIE 1990), und zu zwi-
schenartlichen Kopulationen kam es oft erst nach versuchstechnischen Hilfestel-
lungen. Wurden diese prakopulatorischen Barrieren jedoch (von einzelnen Par-
chen) einmal Gberwunden, entwickelten sich Hybride mit ganz normaler Fekundi-
tat und Entwicklung (Tab. 18). Demnach liegt der effektive Isolationsmechanis-
mus — wie schon immer behauptet — im prakopulatorischen Bereich und ist dafir
entscheidend, dass es zwischen Wildpopulationen nahe verwandter Arten nur
vergleichsweise selten (z.B. RAGGE 1976) zu interspezifischen Kreuzungen
kommt. Solche finden sich konzentriert nur in Hybridzonen, die sich in der Nach-
eiszeit linear oder mosaikartig dort ausbildeten, wo sich zwei zuvor glazial ge-
trennte Arten (oder Unterarten) wieder begegneten. Mit der Entdeckung der ers-
ten Chorthippus parallelus-Hybridzone in den franzdsischen Ost-Pyrenaen im
Jahre 1983, welche hier die beiden Unterarten Ch. p. parallelus und Ch. p.
erythropus trennt bzw. verbindet (BUTLIN & HEWITT 1985a, b) und nachfolgend
weiterer Chorthippus-Hybridzonen (vor allem in den Pyrenden und Alpen) geriet
die Problematik zunehmend und bis heute in den evolutiven Fokus auch der
orthopterologischen Forschung. Demnach stabilisieren solche Zonen die beteilig-
ten Elternarten durch Selektionsmechanismen gegen Hybride, prazygotisch vor
allem durch den Balzgesang (&) und/oder postzygotisch durch Fortpflanzungs-
oder Verhaltenssterilitat, letztere aufgrund unattraktiver intermediarer Gesang-
muster (BUTLIN 1998).
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Tab. 18: Zonen, Populationen und Studien zu interspezifischen Chorthippus-Hybriden
— eine Auswabhl.

Artenkreuzung Region / Studie Charakteristika Quellen
albomarginatus x Ukraine- Mosaik-Hybridzone (schmal) VEDENINA et al.
oschei Moldawien stark assortativ (?) (2007)
Partnerwahl Schlupf reduziert,
Fitness Juvenilmortalitét erhoht
biguttulus x brunneus | Morphologie intermediar (2 & verfligbar) KLINGSTEDT (1939)
Zytologie einige Meiose-Veranderungen
biguttulus x brunneus | Paarung schwierig, @ braucht arteigenen PERDECK (1958)
4-Gesang
Gesang intermediar und unattraktiv,
daher & verhaltenssteril
Fitness Fekunditét, Schlupf u. Juvenil-
entwicklung normal
biguttulus x brunneus | Paarung schwierig, mit Elytrenkupierung GOTTSBERGER &
(3), @ braucht arteigenen MAYER (2007)
&-Gesang
Gesang intermediar (mit Merkmals-
verlusten, unattraktiv,
daher & verhaltenssteril
Fitness Fekunditat, Schlupf u. Juvenil-
entwicklung normal
biguttulus x eisentrauti | Partnerwahl assortativ und variabel, @ bevor- | INGRISCH &
zugen arteigene Partner BASSANGOVA (1995)
biguttulus x mollis Paarung schwierig, mit Elytrenkupierung HELVERSEN & HEL-
(3), @ braucht arteigenen VERSEN (1975a, b)
4-Gesang
Gesang komplex, variabel, teils interme-
diar; Gesang u. Lautschema
nicht funktionell gekoppelt
Fitness Schlupf, Juvenilentwicklung u.
Imagines normal
brunneus x bornhalmi | NO-Italien / Mosaik-Hybridzone KLEUKERS et al.
Trieste (2004)
Gesang intermediar
Zapfchenzahl intermediar
brunneus x eisentrauti | W-Alpen / Hybridzone INGRISCH (1995)
Graublnden
Gesang intermediar / Uberlappend
Morphometrie intermediéar / Uberlappend
brunneus x jacobsi N-Spanien Mosaik-Hybridzone (bimodal) BAILEY et al. (2004),
Partnerwahl stark assortativ BRIDLE et al. (2006)
Zapfchenzahl intermediar
Okologie Arten = isoliert
brunneus x jacobsi Fitness kaum reduziert (F1) SALDAMANDO et al.
(2005)
montanus x parallelus | Slowakei Hybridpopulation? CHLADEK (1977)
/Belanské Tatry
Morphologie Merkmale aufgeteilt (3, @), nicht | REYNOLDS (1980)
intermediar
montanus x parallelus | Partnerwahl eingeschrankt, assortativ, nur Lux (1961)
wenige kurze Kopulationen
montanus x parallelus | Partnerwahl eingeschrankt, assortativ, HOCHKIRCH & LEMKE
wenige Kopulationen (2011)
Fitness Schlupf u. Juvenilentwicklung

(bis Imago) + normal
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Der hier dokumentierte Nachweis einer experimentell weitgehend problemlosen
Kreuzung Ch. parallelus x Ch. montanus lasst zwei Probleme, ein laborexperi-
mentelles und ein freilandrelevantes, aufscheinen. Ganz offensichtlich beein-
flusst zunachst das konkrete Versuchsdesign die Ergebnisse, von denen fast alle
unter Partnerwahlbedingungen erhalten wurden, bei denen etwa ein Mannchen
zwischen zwei Weibchen (derselben und der anderen Art) wéahlen kann. Wie
auch bei anderen Artkreuzungen (Tab. 18), so konnten auch im Falle von para-
llelus x montanus sowohl Lux (1961) als auch HOCHKIRCH & LEMKE (2011) deutli-
che, wenn auch asymmetrische und individuell variable prakopulatorische Barrie-
ren feststellen. Doch unter wechselseitiger Gruppenhaltung, wie im hier be-
schriebenen Experiment, brach diese Barriere offensichtlich bei den meisten Tie-
ren zusammen, wobei freilich unbekannt blieb, welche und wie viele Mannchen
und Weibchen tatsachlich kopulierten (nach der Fekunditat zu urteilen, aber die
meisten). Aus dem Freiland kennt man aber nur ganz wenige Hybride und kei-
nerlei Hybridzonen von parallelus x montanus, was nahelegt, dass die Begeg-
nungsrealitat in Wildpopulationen am ehesten jener in Partnerwahlversuchen
entspricht. Nur bei hohen Dichten, entsprechend der Gruppenhaltung im Labor,
sollte es haufiger zur Hybridisierung kommen. So fand CHLADEK (1977) an einer
Stelle in der Belaer Tatra (Slowakei) zahlreiche Individuen, die Merkmale beider
Arten vereinten. Einige Exemplare davon beschrieb REyNOLDS (1980), wonach
deren Pronotum, Vorderfligel und Schrillleiste wie bei parallelus, Hinterfligel,
Cerci und Ovipositor aber wie bei montanus ausgebildet waren. Erwartet hatte er
jedoch intermedidre Merkmale, so dass es sich ebenso um eine noch unbe-
schriebene Unter- oder Zwillingsart handeln kdnnte. Dies bezieht sich jedoch
nicht auf den schon zuvor beschriebenen Chorthippus tatrae Harz, 1971, der
— als gute Art — intermediar zwischen Ch. montanus und Ch. apricarius steht
(CHLADEK & HARz 1983). Schlie3lich fand REYNOLDS (1980) in eigenen morpho-
metrischen Untersuchungen zwei Mannchen (von gemeinsamen par/mon-Wie-
sen) mit intermedidren Merkmalsquotienten, die mdglicherweise Hybride waren.
Und auf einer Feucht/Frischwiese bei N6da/Thiringer Becken fanden sich inmit-
ten der par/mon-Populationen auch einzelne nicht zuordenbare Mannchen (Koh-
ler & Kerth, in litt.).

Nun zeigt sich aber auch, dass nach erfolgreich Uberwundener préakopulatori-
scher Barriere die Entwicklung der Hybridtiere weitgehend problemlos verlauft
(Tab. 18, Fitness), und hier bei par x mon gleich Uber mehrere Generationen,
wobei als schwache postzygote Barrieren etwas niedrigere Schlupfraten und ein
Fekunditatseinbruch bei den F1-Hybriden auftreten. Auch die Kreuzungsergeb-
nisse von HOCHKIRCH & LEMKE (2011) belegen, dass es dort bis zu den ersten
Hybrid-Imagines keine ernsthaften postzygoten Isolationsmechanismen gibt.
Dies wiederum lie3e aber mit HOCHKIRCH & LEMKE (2011) erwarten, dass gele-
gentliche Hybridisierungen im Freiland doch haufiger sein kénnten als bislang
bekannt. Hier nun kommen noch zwei weithin bekannte 6kologische (und dem-
nach prazygotische) Aspekte ins Spiel, welche eine reproduktive Isolation unter
natirlichen Bedingungen beginstigen. (1) Beide Arten unterscheiden sich in ih-
rer Biotopbindung, wobei der streng hygrophile Ch. montanus und der breit me-
sophile Ch. parallelus zwar in weiten Teilen ihrer Areale (sympatrisch) tberlap-
pen und dabei lokal (syntop) auch auf denselben Wiesen, dort aber nur in
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schmalen hygrischen Ubergangszonen gemeinsam vorkommen. (2) Beide Arten
treten phanologisch etwas verschoben auf, indem Imagines von montanus etwas
spater als jene von parallelus (die dann schon verpaart sind) erscheinen, und
zumindest bei montanus weif3 man seit KORN-KREMER (1963), dass seine M&nn-
chen erst funf Tage nach Imaginalhdutung Uberhaupt geschlechtlich aktiv wer-
den. Damit wird Syntopie bestenfalls zu einer rdumlichen, nicht aber exakt zeitli-
chen Konstellation, leben doch beide Arten zwar miteinander, aber ein wenig
nacheinander. Somit erweitert sich der prazygote Isolationskomplex noch um
Okologische Mechanismen, denen bislang zu wenig Bedeutung eingeraumt wur-
de. Mdglicherweise verstellten die subtilen Laborexperimente zur Bioakustik den
Blick dafir, dass im Freiland der Okologie wohl ofter als bislang vermutet das
Primat Uber die Bioakustik zukommen koénnte. Dabei muss dies nicht in Wider-
spruch zu nicht-6kologischen Radiationen bei Gomphocerinae stehen (MAYER et
al. 2010). Ungeachtet dieser Wertung erklart der gesamte Komplex recht plausi-
bel, weshalb im Freiland bisher kaum Hybride gefunden wurden, und dabei konn-
te man es eigentlich belassen.

Ware da nicht noch diese unerwartete Asymmetrie bei den Hybriden, namlich
jene morphometrischen Merkmalsverschiebungen hin zu parallelus, welche Hyb-
ride als vermeintliche paralleli ausweisen. Demnach kdnnten selbst in den doch
klar unterschiedenen Stammpopulationen unter parallelus sich durchaus auch
Hybridtiere finden. Gibt es womdglich dort, wo beide Arten zusammen vorkom-
men, mitunter doch kleinflachig mosaikartige Hybridzonen, die nur deshalb uner-
kannt bleiben, weil die Hybride von reinartigen paralleli nicht zu unterscheiden
sind und damit als (von montanus immer noch gut getrennte) Ch. parallelus an-
gesehen werden? Damit lage das Problem nicht mehr im morphometrischen
Ubergangsfeld zwischen beiden Arten (wie im 19. Jh. geglaubt), sondern (kryp-
tisch) allein bei parallelus. Und dennoch waren im historischen Rtickblick die Ver-
treter beider Lager irgendwie im Recht, jene wenigen, die mit Charpentier ftr
zwei Arten, und die meisten, die gegen ihn fir eine Sammelart (deren Individuen
sich untereinander noch kreuzen konnen) pladierten. Freilich, eine ziemlich ge-
wagte Hypothese!
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wahrend der Artbestandsaufnahmen im NSG "Harzgrund" durch Steffen Schim-
mel (damals Zella-Mehlis, heute Borkenhagen/Meckl.). Unsere damaligen Tech-
nischen Mitarbeiterinnen, Frau Béarbel Fabian und Frau Ingrid Jakobi, unterstitz-
ten gelegentlich die Versuchsbetreuung. PD Dr. habil. Gunther Tschuch (Halle)
erklarte sich seinerzeit wiederholt bereit, die Gesdnge von Hybrid-Mannchen
zweier Generationen im bioakaustischen Labor des Zoologischen Instituts der
Martin-Luther-Universitat Halle-Wittenberg aufzunehmen, was leider durch Inak-
tivitat der Heuschrecken weitgehend misslang. Dr. Gerhard Kluge 1 (damaliger
Leiter der Meteorologischen Station Jena) machte die regionalen Klimadaten
(Harzgrund) verfugbar. Die Ergebnisaufbereitung wurde maf3geblich dadurch be-
schleunigt, dass ein neuerliches Forschungsinteresse an par x mon-Hybridisie-
rungen aufkeimte, so in der Arbeitsgruppe um PD Dr. habil. Axel Hochkirch

ARTICULATA 28 (1/2)  [15.10.2013] 37



(Trier, damals noch Osnabriick) und in einer laufenden PhD-Dissertation von
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