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Abstract

Individual activity patterns of caged Pseudochorthippus parallelus (Zetterstedt,
1821) and P. montanus (Charpentier, 1825) (Acrididae, Gomphocerinae). In a be-
havioural study with grasshoppers, the individual time budget of activities was in-
vestigated, with the aim to what extent the main activity patterns (moving, singing)
are manifest with regard to animal personality. During two observation periods (I:
23.06.1989, adults over 360 min/ind.; ll: 02.07.-04.08.1992, nymphs - adults over
altogether 600 min/ind.), a total of 39 Pseudochorthippus parallelus (20 33, 19
Q) und 13 P. montanus (6 338, 7 2%) were observed in cages in their daily and
seasonal individual activities. (I.) The grasshoppers rested most of the time, only
an average of 4.5% was used for singing (4'J) and around 1% for foraging (&, 9).
The feeding duration varied from 0-20 min/6 h, with single meals from 3-12 min.
The sum of the singing time varied from 0-78 min/6 h, £ increasing until midday.
Single males were singing continuously up to 36 min, with few short breaks. (Il.)
Seasonally, and with regard to individually manifest activity budgets, these varied
considerably in both species, with minima during adult moult. Young males spent
more time with singing than with feeding + climbing. In P. parallelus males climbed
in the sum 40-110 min/10 h, and females 20-80 min/10 h, in P. montanus 32 and
59 min/10 h and 61-104 min/10 h, respectively. Individual activity patterns (climb-
ing, singing) were indicated in some grasshoppers (animal personality), but no
general trend for predominantly active or passive individuals was observed.

Keywords: animal personality, climbing, feeding, individual niche, movement, singing,
springing
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Zusammenfassung

In einer Verhaltensstudie an Grashtpfern wurde das individuelle Zeitbudget flr
Aktivitaten untersucht und der Frage nachgegangen, inwieweit dominierende Ak-
tivitaten (Klettern, Singen) individuell manifest im Sinne von ,,animal personality*
sind. Dazu wurden in zwei Beobachtungsreihen unter Kafighaltung (I: 23.06.1989,
Imagines Uber 360 min/Ind.; Il: 02.07.-04.08.1992, Nymphen - Imagines Uber ins-
gesamt 600 min/Ind.) zusammengenommen 39 Pseudochorthippus parallelus (20
33,19 22) und 13 P. montanus (6 33, 7 29) in ihren tageszeitlichen und saiso-
nalen Aktivitadten beobachtet. (l.) Die meiste Zeit ruhten die Grashipfer beider Ar-
ten, wahrend im Mittel nur 4,5% der Zeit mit Singen (4'3&) und um 1% mit Fressen
(&, Q) verbracht wurde. Die Fressdauer streute von 0-20 min/6 h, wobei einzelne
Mahlzeiten von 3-12 min dauerten. Die summierte Gesangszeit variierte von 0-78
min/6 h, dabei £ zunehmend Uber den Vormittag. Einzelne &3 sangen bis zu 36
min am Stick, mit nur wenigen kurzen Pausen. (ll.) Auch saisonal, und im Hinblick
auf individuell manifeste Aktivitdtsbudgets, schwankten diese in beiden Arten be-
trachtlich, mit Minima in der Zeit der Imaginalhdutung. Junge & verbrachten mit
Singen mehr Zeit als mit Fressen+Klettern. Bei P. parallelus kletterten 43 in der
Summe 40-110 min/10 h und 2% 20-90 min/10h, bei P. montanus 33 32 und 59
min/10 h und 99 61-104 min/10 h. Individuelle Aktivitdtsmuster deuteten sich bei
einigen Grashupfern in der Mobilitat (Klettern) und beim Singen an (,,animal per-
sonality®), nicht aber als durchgehender Trend von Uberwiegend aktiven oder pas-
siven Individuen.

Schlusselworter: Fressen, Individualitat, Individuelle Nische, Klettern, Laufen, Singen,
Springen

Einleitung

In den 1980er Jahren wurde am damaligen Wissenschaftsbereich Okologie der
Friedrich-Schiller-Universitat Jena mit Studien zur Lebensgeschichte (life-history)
von Grashupfern (Gomphocerinae) begonnen, die aufgrund anderweitiger auf-
wendiger Arbeiten fragmentarisch geblieben sind und deren sukzessive Auswer-
tung noch andauert. Insbesondere ging es um vergleichende Untersuchungen an
Populationen des latitudinal wie altitudinal weit verbreiteten Gemeinen Grashlp-
fers, Pseudochorthippus parallelus (Zetterstedt, 1821), und dessen phanotypische
Parameter, wie Korpergréfie und Farbmorphe, mit ihren selektiven Auspragungen
auf Populationsebene (Kohler et al. 2017, Koéhler & Schielzeth 2020). In diesem
Zusammenhang kam sehr friih auch die seinerzeit eher nachrangige Frage auf,
inwieweit Grashupfern neben Morphotypen auch eigenstandige Verhaltenstypen
eigen sind.

Mit Blick auf Heuschrecken wusste man zum einen sehr detailliert um die feinen
individuellen (wenngleich meist statistisch aufbereiteten) Gesangsmuster und -pa-
rameter, etwa bei Chorthippus biguttulus, unter konstanten Experimentalbedin-
gungen (von Helversen & von Helversen 1997). Zum anderen ergab sich durch die

104 Kohler | ARTICULATA 37 (2022)



Anwendung der Individualmarkierung in der orthopterologischen Freilandfor-
schung (insbesondere zur Mobilitat) ebenfalls eine breite Streuung individueller
Bewegungsmuster mit vielen sehr ortssteten und wenigen weiter wandernden Tie-
ren. Damit wuchs das Verstandnis sowohl um die individuelle Habitatnutzung als
auch die individuelle Ausbreitung bis zum Verbund von Populationen (zusf. Kéhler
1999). Des Weiteren konnten Auswirkungen der individuellen Mobilitat auf Fit-
nessparameter nachgewiesen werden. So zeigte sich bei der Nachverfolgung ei-
ner vollstandig individualmarkierten mannlichen Teilpopulation von Gryllus cam-
pestris Uber die gesamte Imaginalzeit eine negative Korrelation zwischen Héhlen-
wechselaktivitat und Lebensdauer (Ritz & Kéhler 2007). Und bei Stenobothrus li-
neatus war der Aktionsradius adulter Weibchen mit deren Fekunditat ebenfalls ne-
gativ korreliert (Samietz & Kdhler 2012). Sollten diese Befunde auch auf bestimm-
ten Verhaltenstypen beruhen, ware die Streubreite etlicher dkologischer Artpara-
meter nicht allein auf mehr oder weniger zufallige Habitateinflisse (und damit in-
dividuelle Plastizitat) zurtickzufiihren, wenngleich diese (gerade bei ektothermen
Tieren) eine ausschlaggebende Rolle spielt (Moczek 2010). Daher werden indivi-
duelle Verhaltensmuster (als Personalitat) auf der einen Seite und Reaktionsver-
mdgen gegenuber Umweltverdnderungen (als Plastizitat) als komplementéare As-
pekte des individuellen Phanotyps gesehen (Dingemanse et al. 2009).

Im allgemeinen Diskurs werden die Befunde zur Mobilitat (unabhéngig von jenen
bei Heuschrecken) im Spannungsfeld zwischen diesen beiden finalen und mitei-
nander verbundenen Ursachenkomplexen diskutiert. So wird in der Evolution des
Dispersals oft jene Ansicht vertreten, nach der sich (weiter) ausbreitende Indivi-
duen phano- und genotypisch durchaus herausheben und nicht einem zufalligen
Populationsausschnitt entsprechen (Clobert et al. 2012). Anders als durch solche
(genetisch manifesten) individuellen Mobilitdten wird aber auch eine Uberwie-
gende Beeinflussung durch Umweltgegebenheiten angenommen, deren Variabili-
tat als ,,Rauschen* auf Populationsebene angesehen wird (Hertel et al. 2020). So
zeigten Experimente an Gryllus bimaculatus einen Einfluss der Temperatur auf die
individuelle Verhaltensvariabilitat, mit stabilerem Verhalten unter hdheren Tempe-
raturen (Niemela et al. 2019). Damit richtete sich zwangslaufig in den letzten Jahr-
zehnten der Fokus im populationsbiologischen wie evolutionsdkologischen Kon-
text auf die individuelle Variation formbarer phanotypischer Parameter, vor allem
des Verhaltens (als ,,animal personality“), was wiederum eine breite Diskussion
Uber ,individuelle Nischen* anstief3 (Dingemanse & Dochtermann 2012, Sih et al.
2014, Moiron et al. 2020, O'Dea et al. 2021).

In dieser Gemengelage werden nun auch die vor drei Jahrzehnten durchgeflhrten
und nachfolgend beschriebenen Gewachshausstudien an den beiden (heutigen)
Pseudochorthippus-Arten wieder interessant, die allerdings vor dieser skizzierten
Entwicklung durchgefiihrt und hier nachtraglich in den seinerzeit nicht vorherseh-
baren Kontext montiert wurden. Sie basieren auf der genauen kompilatorischen
Beschreibung und Darstellung der unterschiedlichen Verhaltensweisen bei heimi-
schen Heuschreckenarten durch Jacobs (1950, 1953), deren individuellen Mus-
tern aber noch keine Bedeutung beigemessen wurde. Sollten doch die Studien
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Uberhaupt erst Hinweise dazu liefern, welche Verhaltensaktivitdten vorherrschen
und inwieweit sie individuell manifest auftreten. Es ist ohne Frage ein Manko, dass
die Beobachtungsdaten keine statistisch fundierten Einschatzungen erlauben, da
sich zum einen das individuelle Verhalten als zeitlich Uberaus breitgestreut erwies,
aber zum anderen aus versuchstechnischen Griinden auch gar nicht mehr Tiere
hatten einbezogen werden kénnen. Deshalb (und zwangslaufig) bleibt es hier bei
einer beschreibenden Darstellung anhand von (zugegebenermal3en etwas bunt
geratenen) Individualverteilungen, summarischen und gemittelten Werten, die wie-
derum individuelle anstelle art-, herkunfts- oder geschlechtsbezogener Muster in
den Fokus rickt.

Material und Methoden

Im Forschungsgewachshaus der Okologie (FSU Jena) wurden zwei Beobach-
tungsreihen (I und Il — alle G. K.) unter natirlichen Photoperioden und abiotischen
Tagesgangen (Temperatur, relative Luftfeuchte — die ein Thermohygrograph wah-
rend der Beobachtungszeiten kontinuierlich aufzeichnete) mit insgesamt 52 Indivi-
duen (39 Pseudochorthippus parallelus und 13 P. montanus) aufgenommen. Die
Heuschrecken stammten jeweils aus F1-Generationen verschiedener Herkiinfte,
die aus anderen Experimenten rekrutiert wurden (Tab. 1 und 2). Die erste Reihe
(im Juni 1989) war ein Tagesgangausschnitt (mit Imagines), um eine Vorstellung
vom Zeitbudget haufiger Verhaltensweisen und ihrer individuellen Variabilitat zu
erhalten. Die zweite Reihe (im Juli/August 1992) schloss Juvenile und Imagines
(jeweils dieselben Tiere) tUber einen Zeitraum von funf Wochen ein, wobei es vor-
rangig um mdgliche individuelle Manifestationen dieser haufigen Verhaltensweisen

ging.
Vorgehensweise

Fir jede Beobachtungsreihe standen in einer Gewachshaus-Kabine vier bzw. drei
Gazekafige (LxBxH 37x37x46 cm, ca. 63 |) mit Frischfutter (Dactylis glomerata) in
Wasserglasern bereit, die in einer T-Nische aus Betontischflachen so angeordnet
waren, dass sie von einem Drehhocker aus in rascher Folge tberblickt werden
konnten (Abb. 1). Dabei wurde mit den Beobachtungen im linken Kafig begonnen
und in kurzen Abstanden nach rechts zum jeweils nachsten Kafig geschwenkt, um
nach dem letzten Kéfig (ganz rechts) wieder von vorn zu beginnen. In jedem Kafig
befanden sich 2-5 mannliche und 3-5 weibliche Grashipfer verschiedener Farb-
morphen, so dass die Tiere mit einem Blick in den Kéfig individuell unterschieden
und in ihrem Verhalten protokolliert werden konnten. Derartig begrenzte Individu-
enzahlen ergaben sich sowohl aus dem verfligbaren Farbmorphenspektrum als
auch aus Vorversuchen zur Verfolgbarkeit einzelner Verhaltensweisen bei gleich-
zeitiger Anwesenheit mehrerer Tiere.
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Abb. 1: Versuchsanordnung zur Beobachtung des Individualverhaltens bei
Grashupfern, Jena, Juli 1992 (Foto: G. K&hler).

Fig. 1: Experimental design for observing the individual behaviour of grass-
hoppers, Jena, July 1992 (photo: G. Kdhler)

Beobachtungsreihen

Die erste Beobachtungsreihe wurde am 23. Juni 1989 aufgenommen, bei der die
am Vortag in die Kafige gesetzten Heuschrecken von friih 6.00 Uhr bis Mittag 12.00
Uhr durchgehend lber sechs Stunden (360 min/Ind.) beobachtet wurden. In vier
Kafigen zu je 8-10 Imagines befanden sich insgesamt 37 Heuschrecken (29 P. pa-
rallelus und 8 P. montanus), 19 33 und 18 92, jeweils aus den F1-Laborgenerati-
onen von drei mitteldeutschen Herkinften, darunter auch je zwei makroptere
Mannchen und Weibchen von P. montanus, wie sie in Laborzuchten haufig auftre-
ten (Tab. 1). Die Temperatur zu Beginn (6.00 Uhr) betrug 19°C und stieg bis 11
Uhr kontinuierlich auf 33°C an, um danach bis Mittag auf 30°C zurtickzugehen. Im
gleichen Zeitraum sank die relative Luftfeuchte von ca. 90% auf 60%. Die mit einem
Luxmeter mehrfach gemessene Beleuchtungsstarke stieg von 13 800 Lux (6 Uhr)
auf 18 800 Lux (11 Uhr).

Die zweite Beobachtungsreihe (mit neun Zeitausschnitten) lief Gber funf Wochen
vom 2. Juli bis 4. August 1992 an insgesamt acht Tagen zu jeweils verschiedenen
Uhrzeiten am Vormittag und Nachmittag (Uber insgesamt 600 min/Ind.). Die durch-
gehenden Beobachtungszeiten lagen hier jeweils zwischen 60 und 90 Minuten. In
drei Kéfigen mit je 4-6 Heuschrecken befanden sich insgesamt 15 Tiere (10 P.
parallelus und 5 P. montanus — davon 2 makroptere 33), 7 & und 8 22, jeweils
in den F1-Generationen von zwei mitteldeutschen Herkiinften und einer niederlan-
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dischen Population. Uber den gesamten Beobachtungszeitraum wurden Tempe-
ratur (und relative Luftfeuchte) kontinuierlich aufgezeichnet und daraus J-Tempe-
raturen flr die Beobachtungszeitraume berechnet (Tab. 2).

Beobachtungsreihen

Im Vorfeld wurden flnf Verhaltensarten mit insgesamt 18 mdglichen Verhaltens-
weisen (und ihre Kiirzel) gelistet, wie sie bei Jacobs (1950, 1953) beschrieben sind
(Tab. 3). Einige davon stellten sich im Laufe der Beobachtungen als dominierend
heraus, andere wurden nur selten oder gar nicht gesehen. Die kontinuierlichen
Beobachtungen wurden nach dem Blick in die Kéfige in linierte A3-Urlisten (eine
Liste fur jeweils eine Stunde, 7-8 / 8-9 Uhr usw.) geschrieben, mit Spalten fir jedes
Individuum (z. B. 4B - braune Morphe), und in denen jede Zeile einem 5-min-In-
tervall (7.00 — 7.05 — 7.10 Uhr usw.) entsprach. In diese Intervall-Zeilen wurden je
Spalte die jeweiligen Verhaltensbeobachtungen als Kirzel (Tab. 3) eingetragen,
wobei die kiirzeste Verhaltensdauer mit 15 sec angesetzt wurde, wahrend bei lan-
gerem gleichen Verhalten, wie andauernden Fress- oder Gesangsphasen (lUber
mehrere Rundblickdurchgange) auch die Gesamtdauer (min:sec) anhand einer da-
nebenliegender Armbanduhr mit Sekundenzeiger eingetragen wurde. Fur die End-
auswertung wurden die summierten Zeitdauern der Verhaltensarten (z. B. 5:30
min) in Dezimalwerte (5,5 min) umgerechnet, wahrend Singularitadten (wie Mahl-
zeiten) im Text noch in min:sec angegeben sind. Fir die Auswertung sind dann die
konkreten Verhaltensweisen (als Kirzel) einer Verhaltensart zusammengefasst
worden (Fressen, Klettern, Singen — Tab. 3). Die individuellen Hauptaktivitadten wur-
den flir jede Art und innerhalb dieser fir Mannchen und Weibchen getrennt in
ihren Verteilungen, Summen oder Mittelwerten (Dauer/Zeiteinheit) beschrieben
(vgl. Abb. 2-11).

Tabelle 1: Beobachtungsreihe | (23.06.1989, 6-12 Uhr, 360 min/Ind.) an adulten Pseu-
dochorthippus parallelus und P. montanus, jeweils F1 verschiedener Herklnfte; Farbmor-
phe: G — Griin; GbB - Griin, braune Beine; R — Rickenstreifen; GbS — Griin, braune Seiten;
B — braun. Gma« — makropteres Tier.

Table 1: Observation period | (23.06.1989, 6-12 a.m., 360 min/ind.) on adult Pseudo-
chorthippus parallelus and P. montanus, each F1 of different origins; colour morph: G —
green; GbB - green, brown legs; R — dorsal stripe; GbS — green, brown sides; B — brown.
Gmak — macropterous.

P. parallelus P. montanus Gesamt
Kafig 1 Kafig 2 Kafig 3 Kafig 4 4 Kafige
(Mahltal b. (Harz- (Fichtel- (Harzgrund/Th.) (3 Herkunfte)
Jena/Th.) grund/Th.) berg/Sa.)
(3\6 G, GbB, G, GbB, R, R, R, G, Gmak, Gmak, 19 6(3\
R, GbS, B R,B,B B, B R
PR G, G, GbB, GbB, R, R, R, R, B, G, Gma, R, 18 99
R, R B, B B Rmak
Gesamt 10 Ind. 10 Ind. 9 Ind. 8 Ind. 37 Ind.
108 Kohler | ARTICULATA 37 (2022)



Tabelle 2: Beobachtungsreihe Il (Juli/August 1992, verschiedene Tageszeiten mit jewei-
liger @-Temperatur in dieser Zeit) an juvenilen/adulten Pseudochorthippus parallelus und
P. montanus, jeweils F1 verschiedener Herklinfte; Farbmorphe: G — Grin; GbB - Griin,
braune Beine; R — Riickenstreifen; B — Braun.

Table 2: Observation period Il (July/August 1992, different times with @-temperature) on
juvenile/adult Pseudochorthippus parallelus and P. montanus, each F1 of different origins;
colour morph: G — green; GbB - green, brown legs; R — dorsal stripe; B — brown.

P. parallelus

P. montanus

Datum Uhrzeit Sex / Kafig 1 Kafig 2 Kafig 3
J-Tempera- Stadium (Veluwe/NL)  (Fichtel- (Harz-
tur berg/Sa.) grund/Thdr.)
02.07.92 10.30-11.50 JJ (L3/4) G,R,B R, B G,R
28°C Q9 (L3/4) G,R,B R, B G, GbB, R
02.07. 14.45-15.30 44 (L3/4) G,R,B R, B G,R
31,5°C Q9 (L3/4) G,R,B R, B G, GbB, R
03.07. 6.30-7.30 38 (L3/4) G,R,B R, B G,R
22°C Q9 (L3/4) G,R,B R, B G, GbB, R
10.07. 14.00-15.00 J&J (L4/ad) G,R,B R, B G,R
29,5°C Q9 (L4) G R,B R, B G, GbB, R
13.07. 13.45-15.00 JJ (L4/ad) G,R,B R, B G R
33°C Q9 (L4/ad) G,R,B R, B G, GbB, R
20.07. 11.15-12.15 33 (ad) G R,B R, B Gimak, Rmak
36°C QQ (ad) G R,B R, B G, GbB, R
24.07. 10.30-12.00 JJ (ad) G R,B R, B Grmak, Rmak
32°C Q9 (ad) GR,B R, B G, GbB, R
28.07. 13.00-14.00 JJ (ad) GR,B R, B Gmak, Rmak
31°C Q9 (ad) G R,B R, B G, GbB, R
04.08. 15.00-16.00 JJ (ad) G R,B R, B Gmak, Rmak
35°C Q9 (ad) G R,B R, B G, GbB, R
Gesamt 600 min 343,399 2d343,2929 234,329
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Tabelle 3: Fur beide Beobachtungsreihen an Pseudochorthippus parallelus und P. mon-
tanus unterschiedene individuelle Verhaltensweisen (als Kirzel in Urlisten), zusammen-
gestellt nach Jacobs (1950, 1953).

Table 3: For both observation periods on Pseudochorthippus parallelus and P. monta-
nus distinguished individual behaviour (as abbreviations in the observation lists), com-
piled from Jacobs (1950, 1953).

Art des Verhaltens Konkretes Verhalten Kirzel
Ruhen Ruhestellung (oft Fihler schrag nach vorn ab- Ru
warts)
Deckungnehmen D
Reckbewegungen Re
Sichsonnen So
Bewegen Gehen/Laufen G
Klettern (vor- und rickwarts) Kl
Springen Sp
Singen (Mannchen) Gewohnlicher Gesang gG
Werbegesang WG
Suchlaute SL
Rivalenlaute Ri
Fressen /Verdauen Fressen Fr
Ingestionshaltung I
Kotabgeben Ko
Putzen P
Sonstiges Abwehr
Flugellupfen FL
Fligelwetzen Fw
Ergebnisse

Diurnale Aktivitaten (Beobachtungsreihe I)

Die Beobachtungen an einem Juni-Vormittag (6-12 Uhr) ergaben, dass Grashupfer
die Uberaus meiste Zeit bewegungslos auf Futterpflanzen, an der Kafiggaze oder
auf dem Kafigboden herumsalden. Die (vermutlich nachtliche) Ruheposition von 31
Imagines beider Arten, zu Beobachtungsbeginn 6.00 Uhr festgehalten, war bei 16
Tieren eine senkrechte (mit dem Kopf nach oben), bei 11 Tieren eine &hnliche, nur
im Winkel leicht nach links/rechts verschobene Ruhehaltung, und vier Tiere ruhten
in waagerechter oder nach unten gerichteter Stellung. Die beiden Hauptaktivitaten
waren Fressen (4, ) und Singen (), deren jeweilige individuelle Variabilitat sowie
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gruppenbezogene Dauer nachfolgend beschrieben werden. Dagegen erwies sich
die Bewegung (Klettern, Gehen/Laufen, Springen) als vernachlassigbar gering.
Weitere singuldare Beobachtungen waren Koten (siehe unten) und Putzen, dabei
letzteres im Laufe von 6 h einmalig nur bei 2 &3 und 3 29 (von insgesamt 37
Imagines).

Fressen

Hinsichtlich des Zeitaufwandes fir die Nahrungsaufnahme (Fressen an Knaulgras-
Blattern) streuten die Geschlechter beider Grashtpferarten individuell jeweils er-
heblich. Bei P. parallelus variierte die im Laufe von 6 h summierte Zeitdauer fir
das Fressen bei & von 0->18 min, bei 29 von 0->20 min. In dieser Zeit (liber
immerhin 6 Std.) hatten 4 von 15 Mannchen und 5 von 14 Weibchen gar nicht
gefressen (Abb. 2) Die meisten Tiere fralRen immer nur kurze Zeit (< 1 min) und
nagten an einem Grasblatt, immer wieder unterbrochen von Ruhephasen. Langere
kontinuierliche FralRereignisse konnten bei 4 Mannchen und 5 Weibchen beobach-
tet werden. Solche Mahlzeiten, als die sie hier bezeichnet werden sollen, dauerten
bei && zwischen 3:50 min und 12:30 min, bei 99 zwischen 7:10 min und 12:00
min, und endeten vermutlich nach Fillung des Kropfes. In zwei Fallen wurden im
Laufe des Vormittags sogar zwei Mahlzeiten eingenommen, bei einem Mannchen
(FraBbeginn 8.30 Uhr und nochmals 9.10 Uhr) und einem Weibchen (7.20 Uhr und
10.15 Uhr). Der zeitliche Anteil des Fressens (Uber 6 h) Uber alle 29 beobachteten
P. parallelus belief sich bei &3 auf durchschnittlich 0,8% und bei Weibchen auf
1,1% der gesamten Beobachtungszeit, mit individuellen Héchstwerten von 5-6%.

Bei P. montanus (4 44 und 4 Q) variierte Gber 6 h die Fressdauer der &3 von 3-
12 min (alle hatten etwas gefressen) und der @9 von 0-18 min (1 ¢ hatte gar nicht
gefressen) (Abb. 2). Je zwei langere Mahlzeiten dauerten bei & 3 min und 5 min,
bei ¢ 3:15 min und 12:25 min. Ein Médnnchen wurde bei zwei Mahlzeiten, um 9.50
Uhr und 11.30 Uhr, beobachtet. Makroptere 4@ (3 und 5,7 min) und 99 (0 und 18
min) sowie normal brachyptere &3 (8 und 12,3 min) und 29 (0,5 und 0,7 min)
zeigten jeweils breite individuelle Schwankungen (Abb. 2).

Summiert man die Fressdauer pro Vormittagsstunde, so fral3en P. parallelus-3 3
am langsten zwischen 6-7 Uhr, 8-9 Uhr und 9-10 Uhr, die 2% von 7-8 Uhr (hier
sehr oft) und 10-11 Uhr (Abb. 3). Diese weitgestreute Verteilung ist offensichtlich
eine Folge der individuell stark schwankenden Fresszeiten am Vortag. Die Aus-
scheidung von Kot (kleinen spindelartigen + trockenen Gebilden) wurde in 13 Fal-
len (bei4 92 und 5 ) beobachtet, wobei allein 9 Falle zwischen 10-11 Uhr lagen
und fast alle Tiere vorher (seit 6 Uhr morgens) noch nichts gefressen hatten. Geht
man von einer nachtlichen Ruhephase (auch ohne Kotabgabe) aus, so stammte
der ausgeschiedene Kot vom verdauten Futter des Vortages. Ein P. parallelus-9
kotete gleich dreimal am Vormittag, 7.10 Uhr, 9.05 Uhr und 10.10 Uhr und ein
anderes zweimal, um 9.20 Uhr und 10.10 Uhr (vgl. Kap. 3.2).
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Abb. 2: Individuelle Fressdauer von P. parallelus (15 234, 14 22Q) und P. montanus (4
33,4 29), summiert von 6.00-12.00 Uhr, 23. Juni 1989 (alle Grafiken: G. Kohler).

Fig. 2: Individual feeding duration of P. parallelus (15 32, 14 Q) and P. montanus (4
33,4 29), summarized from 6.00-12.00 hour, 23 June 1989 (all graphs: G. Kohler).
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Abb. 3: Fressdauer von P. parallelus (15 33, 14 22), stundenweise zusammengefasst
von 6.00-12.00 Uhr, 23. Juni 1989.

Fig. 3: Feeding duration of P. parallelus (15 24, 14 22), summarized for an hour from
6.00-12.00 hour, 23 June 1989.
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Singen (Mannchen)

Die Mannchen beider Arten streuten in ihrer Stridulationsaktivitat betrachtlich. So
sangen P. parallelus-3J, summiert im Laufe des Vormittags (wéahrend 6 h), von 0-
78 min, wobei 2 der 15 3 in dieser Zeit Gberhaupt nicht sangen, sechs (der stri-
dulierenden) weniger als 10 min und nur drei sangen insgesamt langer als eine
halbe Stunde (Abb. 4). Bemerkenswert war dabei die Kondition einzelner Mann-
chen, von denen einige 8-18 min am Stlck stridulierten, besonders aktive sogar
23 min und 36 min innerhalb einer Stunde (11-12 Uhr), nur mit 1-4 kurzen Pausen
dazwischen. Der zeitliche Anteil des Stridulierens (lber 6 h) tber alle beobachte-
ten Mannchen belief sich auf 4,5%, mit individuellen Hochstwerten von 11%, 13%
und 22%.

Von den vier P. montanus-33 sangen Uber 6 h zwei (1 brachypteres und 1 ma-
kropteres) Uberhaupt nicht, das dritte (makroptere) & stridulierte insgesamt 4:15
min und das vierte (brachyptere) sogar 28:45 min, davon einmal kontinuierlich
tber 18 min (10-11 Uhr).

Summiert man die Stridulationsdauer aller 15 parallelus-3 3 pro Stunde, so setzte
der Gesang vereinzelt zwischen 6-7 Uhr (bei ca. 20°C) am Morgen ein, blieb dann
von 8-11 Uhr auf einem mittleren Zeitniveau und stieg dann von 11-12 Uhr be-
trachtlich an, und dies bei allmahlich ansteigender Vormittagstemperatur von 20°C
auf um die 30°C (Abb. 5).
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Abb. 4: Individuelle Singdauer von 15 P. parallelus-3 &, summiert von 6.00-12.00 Uhr,
23. Juni 1989.

Fig. 4: Individual stridulation duration of 15 P. parallelus-2 3, summarized from 6.00-
12.00 hour, 23 June 1989.

Kohler | ARTICULATA 37 (2022) 113



P. parallelus | Tageszeitliche Singaktivitat

90 - -~ 35
__ 80 B Singzeit 10
E 70 | ===Temperatur
b -~ 25%
3 60 9
c p
‘= 50 | 20 3
£ | ©
-§ 40 ~15 &
o 30 g
£ . 10
a 20
= +5
% 10 |
¢ o | | | 0

6:00-7:00 7:00-8:00 8:00-9:00 9:00-10:00 10:00- 11:00-
11:00 12:00

Tageszeit

Abb. 5: Singdauer von 15 P. parallelus-3 &, stundenweise zusammengefasst von 6.00-
12.00 Uhr, mit Stundenmittel der Temperatur, 23. Juni 1989.

Fig. 5: Stridulation duration of 15 P. parallelus-3J, summarized for an hour from 6.00-
12.00 hour, each with average temperature, 23 June 1989.

Saisonale Aktivitdten (Beobachtungsreihe Il)

Die ausschnitthaften Beobachtungen an denselben Individuen als Nymphen bis zu
Imagines Uber einen langeren Zeitraum (02.07. — 04.08.) ergaben ebenfalls, dass
sie die meiste Zeit ruhten. Doch bei ihren Aktivitaten zeigten sie — neben Fressen
(&, ) und Singen (J) — auch eine haufigere Mobilitat (hier Klettern — &, Q) wohl
als Folge héherer Umgebungstemperaturen (vgl. Tab. 2). Nachfolgend werden
diese Hauptaktivitaten sowohl gruppiert als auch individuell beschrieben, ging es
doch letztlich um die Frage, inwieweit sich aufgrund von ,Veranlagung“ aktive und
passive Tiere unterscheiden lassen. Da alle Grashupfer in mehr oder weniger glei-
chem Mal3e fressen missen, sind individuelle Differenzen am ehesten beim Bewe-
gen (Nymphen - Imagines) und Singen (Imagines) zu erwarten.

Gruppenaktivitat

Von den angesetzten 7 434 und 8 29 von P. parallelus Giberlebten 5 33 und 5 29
das Ende der Beobachtungsreihe, so dass auch nur diese 10 Tiere in der Auswer-
tung berlcksichtigt wurden. Im Laufe der Individualentwicklung von der L3/L4 zur
Imago variierte die Aktivitat (Fressen + Klettern) pro Individuum in der spaten Ju-
venilphase um 10 min/h mit leicht hdheren Werten bei 2-Nymphen (~11 min/h) im
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Vergleich zu @-Nymphen (~9 min/h). Diese Aktivitat erreichte ein Minimum (~5
min/h) wahrend der Zeit der Imaginalhautung (um den 20. Juli). Danach nahm sie
wieder stark zu, jetzt aber mit deutlich héheren Werten bei Mannchen (um 14
min/h) im Vergleich zu Weibchen (um 9 min/h). Die Dauer des Singens (3J) war
in der frihen Imaginalphase mindestens so lang (24. Juli) bis fast doppelt so lang
(28. Juli) wie jene des Fressens und Kletterns zusammen, ging danach aber wieder
zurlick (Abb. 6).

Bei P. montanus hatten alle Tiere (2 33 und 3 92) die Beobachtungsreihe lber-
lebt. In der spaten Juvenilphase variierte die individuelle Aktivitat (Fressen + Klet-
tern) sehr stark, von 0-16 min/h bei mannlichen und 0-26 min/h bei weiblichen
Nymphen. Im Zeitraum der Imaginalhdutung waren jeweils Minima von 2-6 min/h
zu verzeichnen. Bei Imagines war die Aktivitat der 29 mit Werten um 42 min/h
sehr viel hoher als jene der &3 mit Werten um 9 min/h. Die Dauer des Singens
(23) betrug in der friihen Imaginalphase mehr als das Vierfache der Dauer von
Fressen und Klettern zusammen.
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Abb. 6: Hauptaktivitdten von P. parallelus (5 33, 5 29), summiert und pro Stunde be-
rechnet, Juli/August 1992.

Fig. 6: Main activities of P. parallelus (5 32,5 9%), summarized and per hour calcu-
lated, July/August 1992.

Kohler | ARTICULATA 37 (2022) 115



Individualaktivitat

Klettern. Die einzelnen Mannchen und Weibchen von P. parallelus (jeweils Ind.
a-e in Abb. 7) zeigten Uber fiinf Wochen eine Kletteraktivitat, die bei &3 von >110-
40 min/10 h und bei 29 von 80->20 min/10 h breit streute (Abb. 7). Betrachtet
man diese fur jedes Individuum (N = Im) an den einzelnen Beobachtungstagen,
so bewegten sich 4'5 insgesamt sehr wenig (um 5 min/h), 1 und 34 etwas mehr
(um 6-8 min/h), 42 deutlich mehr (um 15 min/h) und 43 als Nymphe wenig (um 5
min/h) und als Imago sehr viel (um 20 min/h — Abb. 8). Bei den Weibchen war 91
wenig aktiv, 2 als Nymphe wie Imago sehr kletterfreudig, $3 und 95 dagegen als
Nymphe wenig und als Imago sehr aktiv, und 94 als Nymphe sogar etwas aktiver
denn als Imago (Abb. 9).

Bei P. montanus kletterten die beiden (makropteren) Mannchen (griin in Abb. 7)
mit 59 und 32 min/10 h deutlich weniger als die drei Weibchen (gelb) mit 104-61
min/10 h. Uber den gesamten Beobachtungszeitraum war 31 als Nymphe wie
Imago ahnlich aktiv, §2 dagegen als Nymphe weniger aktiv denn als Imago. Bei
den Weibchen liel3 sich bei 2 und zeitweise bei 23 eine durchgangig héhere
Aktivitat ausmachen (Abb. 10).
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Abb. 7: Individuelle Kletterdauer (min/10 h) von P. parallelus (5 33,5 <) und P. monta-
nus (2 24, 3 29), summiert Uber die Beobachtungszeit im Juli/August 1992.

Fig. 7: Individual climbing duration (min/10 h) of P. parallelus (5 33,5 ?%) and P. mon-
tanus (2 33, 3 92), summarized over the observation time in July/August 1992.
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Abb. 8: Individuelle Kletterdauer
(min/h) von 5 P. parallelus-3 3 Uber
die Beobachtungstermine im Juli/
August 1992. Je Tier: gelbe Séaule
bzw. weiRe Licke - Imaginalhdu-
tung, links davon als Nymphe, rechts
als Imago.

Fig. 8: Individual climbing duration
(min/h) of 5 P. parallelus-33 over
the observation dates in July/August
1992. Each individual: yellow column
resp. white gap — adult moult, to the
left as nymph, to the right as imago.

Abb. 9: Individuelle Kletterdauer
(min/h) von 5 P. parallelus-9 9 Uber
die Beobachtungstermine im Juli/
August 1992. Je Tier: gelbe Saule
bzw. weilRe Licke - Imaginalhdu-
tung, links davon Nymphe, rechts
Imago.

Fig. 9: Individual climbing duration
(min/h) of 5 P. parallelus-Q% over
the observation dates in July/August
1992. Each individual: yellow column
resp. white gap — adult moult, to the
left as nymph, to the right as imago.

Abb. 10: Individuelle Kletterdauer
(min/h) von 2 P. montanus-33 (M1,
M2) und 3 -9 (W1, W2, W3) Uber
die Beobachtungstermine im Juli/
August 1992. Je Tier: gelbe Saule
bzw. weilRe Licke - Imaginalhdu-
tung, links davon Nymphe, rechts
Imago.

Fig. 10: Individual climbing duration
min/h) of 2 P. montanus-33 (M1,
M2) und 3 -99 (W1, W2, W3) over
the observation dates in July/August
1992. Each individual: yellow column
resp. white gap — adult moult, to the
left as nymph, to the right as imago.
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Springen. Anders als in Beobachtungsreihe | (gar keine Spriinge), wurden in Il
etliche Spriinge registriert, deren Zahl bei P. parallelus-3 & von 8-23/10 h und bei
Q9 von 5-18/10 h variierte. Diese Sprungaktivitat war bei 6 Ind./Kafig (9 15
Spriinge/10 h) deutlich ausgepréagter als bei 4 Ind./Kafig (d 6 Springe/10 h), da
sie zumeist durch gegenseitige Stérung (beim Herumlaufen und wahrend der Balz)
ausgeldst wurde.

Singen. Wie schon die erste Beobachtungsreihe (Tagesausschnitt) zeigte, variier-
ten in der Gesangsaktivitat (P. parallelus) die Mannchen auch wahrend der zweiten
Reihe (Saisonausschnitt) individuell erheblich (Abb. 11). Wahrend zu den Be-
obachtungszeiten die Gesangsdauer bei 31 von 3-11,5 min/h schwankte, erreichte
342 Hochstwerte bis 17 min/h und '3 sogar bis 27,5 min/h. Mittelt man Gber die
Zeit, in der die Mannchen lberhaupt gesungen haben, war 45 mit 16 min/h am
ausdauerndsten und &1 mit nur 7 min/h nicht mal halb so gesangsaktiv (Abb. 11).
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Abb. 11: Individuelle Gesangsdauer (min/h) von 5 P. parallelus-3 3 Gber die Beobach-
tungstermine im Juli/August 1992. Friihe Termine wegen nichtsingender Nymphensta-
dien nicht dargestellt.

Fig. 11: Individual stridulation duration (min/h) of 5 P. parallelus-3 3 over the observa-
tion dates in July/August 1992. For early dates no columns because of non-singing nym-
phal stages.
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Koten. Die Kotproduktion wurde einmalig vom 01.-02.Juli 1992 von jeweils 11 Uhr
bis 11 Uhr bestimmt, wobei sich pro Nymphe durchschnittlich 35 Pellets/24 h erga-
ben. Die Kotababgabe dauerte jeweils 2-5 sec, nach denen das Pellet entweder
von allein abfiel oder es mit den HinterfliRen weggeschleudert wurde.

Individuelle Aktivitatsmuster deuteten sich bei einigen Heuschrecken in der Bewe-
gung und beim Singen an, waren aber aufgrund der Streubreite in den Zeitbud-
gets, der begrenzten Heuschreckenzahl sowie der ein wenig verschobenen Indivi-
dualphanologie schwer zu fassen. Diese Unscharfe driickte sich auch dann aus,
wenn man fur die Hauptaktivitdten die Individuen (P. parallelus) in Rangfolgen (je
Beobachtungstag 1-5) brachte, wobei die Tiere (am Beispiel der Mannchen) Uber
die Zeit die Rdnge immer wieder wechselten, so dass sich keine eindeutigen Ten-
denzen (Kendall’s W) zeigten.

Diskussion

Nach den vielfaltigen, zumeist an Wirbeltieren durchgefuhrten Verhaltensstudien
werden die Merkmale der Personlichkeit (personality oder temperament) in der
Regel in finf Kategorien eingeteilt, und eine davon ist die hier thematisierte Aktivi-
tat (Réale et al. 2007). Dem vorliegenden Beitrag liegt die Frage zugrunde, inwie-
weit Grashuipfer individuelle Phanotypen (Uber die Morphologie hinaus) ausbilden,
die sich im Zeitbudget ihrer hauptsachlichen Aktivitdtsmodi (als Ausschnitt ihrer
Verhaltenseigenschaften) konsistent voneinander unterscheiden, und zwar auf-
grund genetischer Veranlagung im Sinne von personality (John & Robins 2021).
Dazu ist Kéfighaltung schon deswegen geeignet, weil hierbei viele unwagbare Um-
welteinflisse im Freiland keine Rolle spielen. Insofern entsprach die seinerzeit ge-
wahlte Herangehensweise durchaus den (heutigen) methodischen Anspriichen:
Abwagung zwischen Anzahl der einzubeziehenden Individuen und jener der
(gleichzeitig) zu beobachtenden Merkmale, direkte Verhaltensbeobachtung von In-
dividuen Uber einen gewissen Zeitraum, standardisierte Verhaltenstests (hier -be-
obachtungen) am besten in Gefangenschaft (van Oers 2020). Ein immanentes me-
thodisches Problem bleiben dabei die Zusammenhange zwischen den einzelnen
Aktivitatsarten, wonach etwa Grashtipfer, die fressen, nicht gleichzeitig laufen oder
singen kdnnen, wahrend solche, die gerade singen, nicht fressen oder laufen (Po-
lysarcus allerdings schon). Zudem sind diese Verhaltensweisen noch mit (weitge-
hend unbekannten und vermutlich) unterschiedlichem energetischen Aufwand
verbunden, was sich wiederum auf den Nahrungsbedarf auswirken sollte. Unge-
klart bleibt auch, inwieweit derart zeitbegrenzte Beobachtungsausschnitte Uber-
haupt eine grobe Vorstellung von den individuellen Aktivitdten tGber einen langeren
Zeitraum vermitteln kbnnen, wo doch allein schon deren Variabilitat bereits Uber
den (angeschnittenen) Tagesgang ausgesprochen breit gestreut ist.

Bezlglich der eingangs gestellten Frage nach unterschiedlichen genetisch mani-
festen Verhaltensweisen lassen die vorliegenden Ergebnisse zwar keine eindeu-
tige Antwort zu, doch gab es zum einen aufgrund von (unbekannten) Umweltge-
gebenheiten individuell plastisch reagierende Heuschrecken, zum anderen gleich-

Kohler | ARTICULATA 37 (2022) 119



wohl auch Individuen mit einer durchweg ausgepragten Kletter- oder Stridulations-
aktivitat. Insofern bleibt auch jene Vermutung eine realistische, nach der die im
Freiland festgestellte breite Streuung individueller Mobilitdt auch auf genetisch un-
terschiedlich veranlagte Individuen zurtckzufihren ist. Freilich lasst sich die Be-
wegung bei Kéfighaltung schon deshalb nicht mit jener im Freiland vergleichen,
weil im Kafig ein Zeitbudget als Aktivitadtsmaldstab diente, wahrend es im Gelande
eine zurlickgelegte Strecke oder durchmessene Flache je Zeiteinheit war. Den-
noch korrespondieren die Beobachtungen in Gefangenschaft mit einigen allgemei-
nen Befunden und Erfahrungen aus dem Freiland. Basierend auf individuellen Ak-
tivitdatsbeobachtungen an vier Heuschreckenarten (darunter die Grashupfer Eu-
chorthippus pulvinatus und Dociostaurus genei) in Trockenbiotopen der Camar-
gue, konnte Marti (1989) zeigen, dass in den Fortbewegungsarten das Laufen und
Krabbeln vorherrschen, wahrend Springen und hier Fliegen (bei Imagines) nach-
rangig blieben. Aufgrund eigener Erfahrungen entsprechen die langen Ruhezeiten
der Grashupfer in den Kafigen durchaus jenen Verhaltnissen auf der Wiese, nach
denen man dort auch nur selten kletternde oder irgendwie umherlaufende Heu-
schrecken sieht, wahrend man sie meist erst bei Stérung gewahr wird, nachdem
sie namlich wegspringen. So belegen die im Ké&fig (ohne menschliche Stérung)
beobachteten héchstens 1-2 Spriinge pro Stunde zumindest, dass (abweichend
vom Namen und von der landlaufigen Vorstellung) heimische Grashupfer nur rela-
tiv selten springen. Schwieriger ist im Gelande die Gesangsaktivitat der Mannchen
einzuschatzen, deren individuelle Unterscheidung allein schon Probleme bereitet.
Die hier nun registrierte, individuell sehr variable und meist kurze Stridulations-
dauer wirde im Freiland bedeuten, dass man zu einer bestimmten Zeit auch nur
eine geringe Zahl an (Uberhaupt singenden) Mannchen registriert, so dass bei An-
wendung von Gesangsnachweisen die ,,Dichten“ und Individuenzahlen (resp. Po-
pulationsgréfien) stark unterschatzt werden.
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