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Abstract

Disjunct occurrence of Eisentraut’s Bow-winged Grasshopper Chorthippus
eisentrauti (Ramme, 1931) (Orthoptera: Acrididae) also north of the alpine main
ridge. It is well documented, that Chorthippus eisentrauti is endemic to the south-
ern parts of the Central European Alps. However, during the last decade popula-
tions of grasshoppers with features of C. eisentrauti were also found along the
northern ridge of the Alps amidst the large area of its closest relative, the Bow-
winged Grasshopper C. biguttulus. To assess the status of these disjunct popula-
tions, individuals of both species as well as of the Common Field Grasshopper C.
brunneus were collected and measured and their songs were recorded from over
25 mountain ranges in the Northern Limestone Alps as well as from the “traditional”
sites south of the alpine main ridge. Morphological parameters (ratio of the width
of costal- to subcostal field, wing length, width of the head) and song parameters
(length and number of verses) did not differ between the populations north and
south of the alpine ridge, but showed significant differences to C. biguttulus and C.
brunneus from the same mountains. The habitats of C. eisentrauti are typically
steep, sun exposed limestone cliffs and scree fields with very sparse vegetation,
where only few other species of Orthoptera occur syntopically. They differ mark-
edly from the ones occupied by C. biguttulus. We conclude, that C. eisentrauti is
therefore well established in the northern parts of the Alps and that colonization
came from glacial refuges at the southern and northeastern edge of the ice-shield
prior to C. biguttulus. This widespread species reached these areas later and
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forced C. eisentrauti to retreat to its small isolated habitats too extreme to be in-
habited by its sibling species. Differences in habitat choice and song preserved the
status of the sister species despite the known potential of hybridization.

Keywords: bioacoustics, Chorthippus biguttulus-group, glacial refuges, morphology

Zusammenfassung

Der Sudalpen-Grashtipfer Chorthippus eisentrauti weist ein gut belegtes endemi-
sches Verbreitungsareal am sidlichen Rand der Alpen auf. In den letzten Jahren
hauften sich jedoch Nachweise von Heuschreckenpopulationen nérdlich des Al-
penhauptkammes inmitten des Areals des nahe verwandten Nachtigall-Grashlp-
fers Chorthippus biguttulus, die Merkmale von C. eisentrauti zeigen. Zur Klarung
des Artstatus dieser Populationen wurden an Gber 25 Gebirgsstdcken der Nordli-
chen Kalkalpen sowie an vier Regionen aus dem bekannten Areal stdlich des Al-
penhauptkammes Individuen von C. eisentrauti sowie von sympatrisch vorkom-
menden C. biguttulus und C. brunneus gesammelt und vermessen sowie Gesangs-
aufnahmen angefertigt. Die Vermessung morphologischer Merkmale (Verhaltnis
zwischen Costal- und Subcostalfeldbreite, Fligellange, Kopfbreite) sowie von Ge-
sangsparametern (Verslange und Versanzahl) zeigte, dass sich die am Nordrand
der Alpen vorkommenden C. eisentrauti in allen Parametern (mit Ausnahme der
Fligellange) nicht von denen im Stden unterscheiden, beide Populationen jedoch
durchwegs signifikante Unterschiede zu dem nachstverwandten C. biguttulus zei-
gen. Auch die Habitatnische, mit der Bevorzugung sonnenexponierter Rohboden-
standorte wie vegetationsarmer Kalkfelswande durch C. eisentrauti, zeigte deutli-
che Unterschiede, sodass syntope Vorkommen der beiden Arten hier eine Aus-
nahme darstellen. Diese extremen Lebensrdume von C. eisentrauti erwiesen sich
als sehr artenarm mit durchschnittlich nur drei syntop vorkommenden Heuschre-
ckenarten. Die in den Nordlichen Kalkalpen vorkommenden Populationen sind so-
mit offensichtlich Folge von zwischen- oder nacheiszeitlichen Besiedlungen des
gesamten Ostalpenbogens durch C. eisentrauti aus Refugialgebieten am Siud-
bzw. Nordostrand der Alpen. Dieser wurde durch die spater erfolgte Ausbreitung
des eurydken C. biguttulus auf mikroklimatisch extreme Standorte in den steilen
sonnenexponierten Felswanden der Kalkalpen abgedrangt. Die unterschiedliche
Habitatbindung sowie signifikante Unterschiede im Gesang sichern den Artstatus
von C. eisentrauti inmitten des Areals des nachstverwandten C. biguttulus dauer-
haft ab, sodass diese Reliktvorkommen bis in die heutige Zeit Bestand hatten.

Schliisselwoérter: Bioakustik, Chorthippus biguttulus-Gruppe, Eiszeitrefugien, Morphologie

Einleitung

Die Chorthippus biguttulus-Gruppe enthalt eine ganze Anzahl recht junger, nah
verwandter Arten, die eine entsprechend grol3e Variationsbreite zeigen und sich
durch morphologische Merkmale nicht immer eindeutig unterscheiden (Ingrisch
1995) und auch mit dem Vergleich mitochondrialer DNA nicht sicher auftrennen
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lassen (Hawlitschek et al. 2017). Neben der Morphologie spielt bei der Zuordnung
der Arten der Gesang eine wesentliche Rolle (Perdeck 1957, Ragge et al. 1990,
Ingrisch 1995, Sirin et al. 2010, Vedenina & Mugue 2011, Tarasova et al. 2021).
Zudem konnen etliche Vertreter dieser Artengruppe sowohl im Labor (Helversen
& Helversen 1975, Ingrisch & Bassangova 1995, Gottsberger & Mayer 2007, 2019,
Hochkirch & Lemke 2011) als auch im Freiland (Ragge 1976, Bridle & Butlin 2002,
Malkmus 2003, Kleukers et al. 2004, Saldamando et al. 2005, Nolen et al. 2020)
unter Bildung reproduktionsfahiger Nachkommen hybridisieren. Chorthippus bi-
guttulus, C. brunneus und C. mollis sind in dieser Artengruppe im Freiland repro-
duktiv jedoch weitestgehend isoliert (Helversen & Helversen 1994). Der ofter in
Frage gestellte Artstatus von C. eisentrauti (Abb. 1; Ragge et al. 1990, Ingrisch &
Bassangova 1995, Cremer et al. 1998, Malkmus 2003) konnte durch neueste ge-
netische Untersuchungen auf Basis von Kern-DNA jedoch bestatigt werden
(Hawlitschek et al. 2022, Schmidt et al. under review mit Belegtieren aus unserem
Untersuchungsgebiet in Karnten und Berchtesgaden), wobei C. biguttulus als
nachst verwandtes Taxon identifiziert wurde.

Chorthippus eisentrauti gilt im Gegensatz zum wesentlich weiter verbreiteten C.
biguttulus als Endemit des stdlichen Alpenrandes, der lediglich in funf europai-
schen Landern vorkommt (Zuna-Kratky et al. 2016). Sein Hauptverbreitungsgebiet
zerfallt aktuell in drei getrennte Teilareale, die im Westen die Haute-Alpes zwischen
Frankreich und ltalien (Voisin 2003), im zentralen Bereich das Val d"Aosta, Grau-
blinden und Tessin in ltalien und der Schweiz (Baur & Roesti 2006), und im Osten
die Stidalpen von ltalien, Osterreich und Slowenien von der Brennerfurche ost-
warts bis zum Triglav umfassen und nordwarts bis in den Salzburger Lungau rei-
chen (Koschuh 2012, Massa et al. 2012, lllich 2017). Die von Ramme (1931) fir die
Artbeschreibung herangezogenen Belegtiere sammelte Martin Eisentraut am
Pressegger See in den Karntner Stdalpen.
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Abb. 1: Sludalpen-Grashupfer Chorthippus eisentrauti (links Mannchen, rechts Weib-
chen) mit charakteristischer, intensiv roter Farbung des Abdomens und der Hinterschie-

nen sowie — beim Mannchen — gut erkennbaren Fligelmerkmalen (Tennengebirge, Ach-
selkogel/Salzburg, 1.340 m . N. N.). Foto: I. lllich.

Fig. 1: Eisentraut’s Bow-winged Grasshopper Chorthippus eisentrauti (male left, female
right) from a population north of the alpine main ridge (Tennengebirge, Achselkogel/Salz-
burg, 1.340 m a. s. |.), showing typical coloration and wing characteristics. Photo: I. lllich.
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Davon deutlich abgesetzt liegen einige unpublizierte Belege und Beobachtungs-
meldungen von der Nordseite der Alpen vor, die in Landmann & Zuna-Kratky
(2016) bzw. bei lllich (2017) mit Vorbehalt dieser Art zugerechnet wurden, wah-
rend andere Autoren ein Vorkommen nérdlich des Alpenhauptkammes als zwei-
felhaft ansehen (z. B. Schlumprecht & Waeber 2003 zu einem Vorkommen bei
Berchtesgaden aus Harz 1957, Ingrisch & Bassangova 1995). Koschuh (2012) ver-
offentlichte als erster seine Nachweise eines isolierten Vorkommens von C. eisen-
trauti am norddstlichen Rand des Verbreitungsgebietes aus den Eisenerzer Alpen
und dem Hochschwab in der Obersteiermark.

Im Zuge der jahrzehntelangen orthopterologischen Kartiertatigkeit der Erstautorin
in den Ostalpen wurden vor allem in den Salzburger Kalkhochalpen an mehreren
Standorten Individuen von ,vermeintlichen“ C. biguttulus nachgewiesen, die op-
tisch und akustisch aber nicht alle charakteristischen Merkmale dieser Art aufwie-
sen (lllich 2017). Daraus ergab sich die Frage, ob C. eisentrauti auch auf der Nord-
seite der Alpen an entsprechenden Standorten vorkommt oder aber ob es sich bei
diesen Individuen um eine Okomorphe von C. biguttulus handelt. Dass es im Ge-
birge speziell bei C. biguttulus und seinen Verwandten zu starker Variabilitat bei
Aussehen und Gesang kommen kann, belegen die Untersuchungen von Ingrisch
(1995) und Ingrisch & Pavicévic (2012) sowie die genetischen Untersuchungen
von Ustinova et al. (2006), die zeigen, dass Populationen von C. biguttulus generell
eine hohe Variabilitat aufweisen.

Ziel der vorliegenden Untersuchung aus den 6sterreichischen Kalkalpen ist es zu
klaren, ob die hier auf klar abgrenzbaren Sonderstandorten vorkommenden Chort-
hippus-Populationen anhand morphologischer Merkmale sowie anhand der Ge-
sangsstruktur C. biguttulus oder C. eisentrauti oder keiner der beiden Arten sicher
zugeordnet werden kénnen. Im Speziellen méchten wir dabei Gberprifen, welche
der drei folgenden Hypothesen zutrifft:

(1) Die Populationen in den Nérdlichen Kalkalpen stellen Okomorphen von C. bi-
guttulus dar, die sich anhand der Lebensraumpraferenz, nicht jedoch anhand mor-
phologischer und gesanglicher Merkmale von den hier in tieferen Lagen vorkom-
menden C. biguttulus-Populationen unterscheiden.

(2) Die Populationen in den Noérdlichen Kalkalpen sind Reliktpopulationen von C.
eisentrauti aus postglazialen oder interglazialen Zeitraumen mit weiterer Verbrei-
tung dieser Art, die sich anhand der untersuchten Merkmale klar von den hier vor-
kommenden C. biguttulus-Populationen, nicht aber von C. eisentrauti-Populatio-
nen aus den Sludalpen unterscheiden.

(3) Die Populationen in den nérdlichen Kalkalpen kénnen anhand ihrer Merkmale
nicht eindeutig einer der beiden Arten zugerechnet werden, sondern stellen Uber-
gangsformen dar, die belegen kénnten, dass die Differenzierung der beiden Arten
C. biguttulus und C. eisentrauti hier noch nicht abgeschlossen ist (ahnlich wie in
Teilen des Schweizer Areals, Ingrisch 1995).
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Material und Methoden
Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet erstreckt sich Uber groRe Teile der &sterreichischen
Ostalpen und umfasst einerseits die stdlich des Alpenhauptkammes gelegenen
unstrittigen Vorkommen von C. eisentrauti in Karnten (Gailtaler Alpen, Dobratsch)
und dem Salzburger Lungau, andererseits die Nordlichen Kalkalpen vom Tiroler
Inntal im Westen bis zum Sengsengebirge im Osten, inklusive der in Bayern gele-
genen Berchtesgadener Alpen (Abb. 2). Der Schwerpunkt der Erhebungen lag im
Salzburger Lungau sowie in den mit ihren steilen, schroffen Felswanden aus den
Talniederungen aufragenden Salzburger Kalkhochalpen. Das Untersuchungsge-
biet umfasst durchwegs montane bis subalpine Lebensrdume, die durch jahrhun-
dertelange menschliche Nutzung — Grinlandnutzung und Forstwirtschaft in den
tieferen Lagen, Almwirtschaft in den héheren Lagen — gepréagt sind. Innerhalb die-
ses Kulturlandes finden sich isolierte, felsdominierte Sonderstandorte, die fur die
menschliche Nutzung ungeeignet sind, wohl aber bestimmten Heuschreckenarten
als Lebensraum dienen.

® Chorthippus eisentrauti Sidalpen
Chorthippus eisentrauti Nordalpen

+ Chorthippus eisentrauti Negativkontrolle

B Chorthippus eisentrauti Rasterverbreitung

Abb. 2: Nachweise von Chorthippus eisentrauti inklusive der bisher mit Vorbehalt dieser
Art zugerechneten Funde in den nérdlichen Ostalpen in Osterreich nach Daten der ARGE
Heuschrecken Osterreichs (lllich 2017 ergénzt — blaue Rasterfelder) sowie die Verteilung
der fur die vorliegende Analyse gesammelten Belegexemplare bzw. Tonaufnahmen, ge-
trennt nach Vorkommen sidlich (rot) und nérdlich (gelb) des Alpenhauptkammes, inklu-
sive Negativhachweise.

Fig. 2: Distribution of Chorthippus eisentrauti in Austria (blue — data from ARGE Heu-
schrecken Osterreichs and lllich 2017) and location of the sampled material for this study
south (red dots) and north (yellow dots) of the alpine main ridge.

Klima und Geologie

Aufgrund der markanten West-Ost-Ausdehnung der bis auf tiber 3.800 m Seehdhe
aufsteigenden Ostalpen sowie des ausgepragten Gelandereliefs sind die klimati-
schen Bedingungen im Untersuchungsgebiet sehr unterschiedlich. Das aus der
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Literatur bekannte Areal von C. eisentrauti stdlich des Alpenhauptkammes ist ge-
kennzeichnet durch eine weitgehende Abschirmung vor feuchten atlantischen
Luftmassen, die Uber die in Mitteleuropa vorherrschenden Westwetterlagen ein-
dringen und vorwiegend ndrdlich der zentralalpinen Erhebungen abregnen. Dem-
entsprechend liegen die mittleren Jahresniederschlage im Stden des Untersu-
chungsgebietes teilweise deutlich unter 1.000 mm (z. B. entlang des Drautals),
wahrend in den Nordstaulagen der Hohen Tauern oder im Dachsteingebiet deut-
lich Gber 2.000 mm Niederschlag im Jahr fallen. Die sidlich des Alpenhauptkam-
mes gelegenen Vorkommen zeichnen sich somit durch ein kontinentaleres Klima
mit geringeren Niederschlagen und héheren Temperaturen vor allem im Sommer-
halbjahr aus. Regional bestehen jedoch auch im Norden, konkret im Oberinntal,
vergleichbare klimatische Bedingungen, wahrend in den Sidalpen mit dem Ein-
fluss des adriatisch-submediterranen Klimaregimes durch Stauregenlagen der Ad-
riatiefdruckgebiete regional ebenfalls hohe Niederschlage, besonders in den
Hochlagen der Karnischen Alpen, Ublich sind. Es handelt sich somit im Untersu-
chungsgebiet um ein Areal mit sehr unterschiedlichen klimatischen Bedingungen,
wodurch dem Vorkommen kleinklimatischer Sondersituationen fiir das grof3rau-
mige Auftreten des als warmeliebend geltenden C. eisentrauti besondere Bedeu-
tung zukommt.

Der geologische Untergrund im Untersuchungsgebiet ist hingegen weitaus homo-
gener. Samtliche Untersuchungsstandorte nérdlich des Alpenhauptkammes sind
den Nordlichen Kalkalpen zuzurechnen, die vorwiegend aus Kalken und Dolomit
mit markanten, teils schroffen und sehr wasserarmen Kalkstdcken aufgebaut sind.
Auch der Gberwiegende Teil der stidalpinen Vorkommen liegt in den Kalkstécken
der Sudlichen Kalkalpen. Lediglich das isolierte Vorkommen im Salzburger Lungau
gehort geologisch zum Kristallin des Tauernfensters.

Verteilung der Nachweise auf die einzelnen Gebirgsstocke

Neben der Dokumentation von Gesangen und Belegtieren im klassischen Verbrei-
tungsareal des C. eisentrauti stdlich des Alpenhauptkammes wurde gezielt an ge-
eignet erscheinenden Gebirgsstocken der Noérdlichen Kalkalpen nach Tieren mit
Merkmalen dieser Art gesucht. Dabei wurden anhand von Luftbildern felsdomi-
nierte Standorte in den Kalkalpen ausgemacht und diese dann je nach Erreichbar-
keit begangen. Aufgrund der Steilheit und der exponierten Lage im weglosen Ge-
lande waren viele dieser Areale schwierig zu durchforschen. Parallel dazu wurden
aus den angrenzenden Lebensrdumen auch Individuen von C. biguttulus sowie C.
brunneus fur Vergleichszwecke erfasst.

Die Gebirgsstocke wurden schwerpunktmallig von 2016 bis 2022 beprobt, die ers-
ten Aufnahmen erfolgten aber bereits 1999. Tabelle 1 informiert Uber die Anzahl
der jeweils vermessenen Belegtiere sowie der Gesangsaufnahmen, die raumliche
Verteilung der Standorte ist in Abb. 1 ersichtlich. Es wurden insgesamt 27 Gebirgs-
stoécke der Ostalpen mit einem Schwerpunkt im Bundesland Salzburg beprobt.
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Tabelle 1: Verteilung der Belegtiere (Mannchen) bzw. Gesangsaufnahmen von Tieren mit
Merkmalen von C. eisentrauti (eis_S — stdlich bzw. eis_N — ndrdlich des Alpenhauptkam-
mes) sowie der nahestehenden Arten C. biguttulus und C. brunneus auf die untersuchten
Gebirgsstécke (siehe Abb.), getrennt nach vermessenen Belegtieren und Gesangsauf-
nahmen. T - Tirol, S — Salzburg, BGL — Berchtesgadener Land, Bayern, OO — Oberdster-
reich, ST — Steiermark. * - Taxon hier nachgewiesen, aber keine Vermessung oder Ge-
sangsaufnahme durchgefiihrt. 0 — Negativhachweis.

Table 1: Number of collected specimen (males) and recorded songs of individuals of C.
eisentrauti north (eis_N) and south (eis_S) of the main alpine ridge and of C. biguttulus
and C. brunneus in the different mountain ranges (see also Fig. 2). * - species found but
not collected, 0 — species not present.

Gebirge N Fliigelvermessungen  Gesang
eis_.S eis_ N big brun eis_S eis_N big

Nérdlich Alpenhauptkamm
Mieminger Gebirge, Arzbergklamm,

Telfs/T 8 4 2 2
Nordkette, Hafelekar/T 0 0 0
Wilder Kaiser/T * 1 4
Reiter Alpe, Unken/S 1 1

Berchtesgadener Alpen/BGL 16 8 * 6
Hochstaufen/BGL *

Untersberg/S 10 5
Goll/'S 14 2 3
Loferer Steinberge/S 10 16 2 2
Leoganger Steinberge/S 8 1

Steinernes Meer/S 20 7 2 4 2
Hochkoénig/S 3

Hagengebirge/S 23 1 3 2
Tennengebirge/S 69 25 6 18 5
Gosaukamm/S * *

Dachstein, Ramsau, Filzmoos/ST, 00 4 5

Kemetgebirge, Stoderzinken/ST 9 6 3
Totes Gebirge, Loser, Trisselwand/ST 13 1 6 2
Hollengebirge/OO *

Traunstein/O0O 5 8
Sengsengebirge, Windischgarsten/

00 8 3 2
Ennstaler Alpen/Pyhrgas/O0O 2 4 1
Gesause, Kaibling/ST *

Siidlich Alpenhauptkamm

Hohe Tauern/Lungau, Schro-

vinscharte, Rotgtilden, Jedl /S 42 18 3 4 1
Dobratsch/K 32 3 2 7 1
Untere Gailtaler Alpen, Presseggen, 19 5 5

Seeblickfelsen, Spitzegel/K

Oberes Gailtal, Gailtaler Alpen, 4 5

Reisach/K

Anzahl gesamt 93 207 107 32 1 70 23
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Probennahme und Gesangsdokumentation

Im Zuge der Begehungen wurde versucht, das Vorkommen von Taxa der C. bigut-
tulus-Gruppe durch visuelle und akustische Nachsuche moglichst vollstandig zu
erfassen. Dies betrifft die Arten C. biguttulus, C. brunneus und C. eisentrauti.
Chorthippus mollis — die vierte Art dieser Gruppe aus den Ostalpen - fehlte im
Untersuchungsgebiet zur Ganze. Im Falle einer ausreichend hohen Gesangsakti-
vitdt wurden bei einer Temperatur von etwa 20 bis 25° C direkt vor Ort Tonband-
aufnahmen der Spontangesdnge der Mannchen angefertigt. Daflr war ein
TASCAM Linear PCM Recorder DR-05, Version 2 im Einsatz. Die Aufnahmen wur-
den in das Audacity-Audio Bearbeitungsprogramm Version 2.3.2 auf den Compu-
ter Ubertragen und als Datei gespeichert. An jedem Standort wurden charakteris-
tische Vertreter der hier vorkommenden Taxa fotografiert und soweit mdglich auch
gesammelt, wobei besonderes Augenmerk auf Mannchen mit Merkmalen von C.
eisentrauti gelegt wurde. Diese wurden anschliel3end prapariert, um morphologi-
sche Merkmale vermessen werden konnten. Die Belegtiere befinden sich in der
Orthopterologischen Sammlung des Hauses der Natur, Museum fir Natur und
Technik in Salzburg. Zusatzlich wurden an allen Standorten mit Vorkommen von
Individuen mit C. eisentrauti-Merkmalen auch die anderen hier vorkommenden
Heuschreckenarten dokumentiert, um die Vergesellschaftung dieser Art zu cha-
rakterisieren.

Morphologische Parameter

Zur Unterscheidung der einzelnen Taxa in der C. biguttulus-Gruppe kénnen ver-
schiedenste morphologische Parameter herangezogen werden (Ragge & Rey-
nolds 1988, Ingrisch 1995, Willemse et al. 2009, Tarasova et al. 2021). Die Auswahl
der hier gewahlten Parameter bezog sich in erster Linie auf die Beschreibung von
Ramme (1931, 1941) bzw. Hoélzel (1955) welche bei C. eisentrauti neben der meist
bunteren Farbung die Kérpergrélie, die langeren Flhler sowie die Form der Ely-
tren und das allmahlich erweiterte Subcostalfeld und den auffallend dicken Kopf
als Unterscheidungsmerkmal gegenulber C. biguttulus nennen.

Folgende morphologische Parameter wurden bei den zu Uberprifenden Indivi-
duen der C. biguttulus-Gruppe gemessen: Die Breite des Costal- und Subcostal-
feldes (an der breitesten Stelle des Vorderfliigels gemessen) und das daraus re-
sultierende Verhaltnis, die Lange des Vorderfligels und die Kopfbreite.

Bei der Praparation der Individuen wurde zumeist der rechte Vorder- und Hinter-
fligel des Mannchens abgespreizt und mit einem Spannstreifen fixiert. Dabei
wurde das oftmals etwas aufgewdlbte Subcostalfeld flachgedrickt, sodass eine
korrekte Vermessung moglich war. Durch die Microscope Camera Software Leica
LAS EZ wurde jeweils ein Foto vom Fligel angefertigt. Anhand dieser Aufnahme
wurde die Flugellange sowie die Breite des Costal- und Subcostalfeldes an der
breitesten Stelle des Deckflligels vermessen. Der Index wurde durch Division von
Costalfeldbreite durch Subcostalfeldbreite ermittelt. Die Breite des Kopfes wurde
von oben gesehen an seiner breitesten Stelle als Abstand von Gena zu Gena
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(Wange) ermittelt. Die Vermessungen erfolgten mittels eines Leica MZ 6 Stereo
Lichtmikroskopes mit einem Messokular 10x/21 B mit Kreuzlinie Mikrometer Lineal
(x-Achse Fadenkreuz).

Gesangsanalysen

Die Geséange (vorliegend als .wav files) wurden manuell mit einem Macintosh Com-
puter in einem in Python 3 geschriebenen Programm (Wolfram Schulze, Univ. Bay-
reuth) vermessen. Um Storgerdausche zu minimieren wurden die Aufnahmen fir
die visuelle Darstellung vom Programm hochpass-gefiltert (Grenzfrequenz 6,5
kHz). Es wurden jeweils die Verslangen, Verspausen und Gesangspausen vermes-
sen. Fur die Analysen wurden die besonders aussagekraftigen Verslangen (vgl.
Ingrisch 1995) und die Anzahl an Versen ausgewertet.

Statistische Tests

Die Unterschiede in den morphologischen Parametern zwischen den untersuchten
Taxa wurden mittels Kruskall-Wallis One Way Analysis of Ranks auf Signifikanz ge-
prift, im Falle der Seehdhenverteilung sowie des Artenreichtums syntoper Arten
mittels Mann-Whitney Rank Sum Test. Korrelationen zwischen den Messwerten
sowie mit der Seehéhe wurden mittels Pearson Product Moment Correlation er-
mittelt. Da bei den Gesangsaufnahmen am selben Individuum mehrere Verse ge-
messen und auch am selben Standort zum Teil mehrere Individuen aufgenommen
und ausgewertet wurden, kdnnte es Pseudoreplikation bzw. stochastische Abhan-
gigkeiten geben. Fur die statistische Auswertung wurde daher ein mixed model,
mit Taxon als fixed effect und Individuum und Ort als random factor im Programm
JAMOVI (The jamovi project 2023) gerechnet. Da die Datenverteilung der Zielva-
riablen ,Verslange*“ rechts-schief ist, wurde flr die statistische Analyse eine sqrt-
und dann eine Box-Cox-Transformation durchgefihrt. Somit wurden die Voraus-
setzungen fir ein Mixed Model mit Gauss-Verteilung erfiillt (linearer Q-Q-Plot, Nor-
malverteilung der Residuen).

Ergebnisse
Morphologische Merkmale

Die Ergebnisse der Messungen fur das Verhaltnis der Costal- zur Subcostalfeld-
breite zeigt Tabelle 2. Chorthippus biguttulus wies dabei das engste, C. brunneus
das weiteste Verhaltnis auf, wahrend die beiden C. eisentrauti-Gruppen mit sehr
ahnlichen Werten dazwischen lagen. Die Messwerte der beiden C. eisentrauti-
Gruppen unterschieden sich nicht signifikant voneinander, wichen aber signifikant
von C. biguttulus und C. brunneus ab (Tabelle 3, Abb. 3). Die Verhaltniswerte Gber-
lappten sich jedoch deutlich bei C. eisentrauti und C. biguttulus (Abb. 3).

Die beiden gemessenen Feldbreiten (Costal- und Subcostalfeld) waren bei allen
Gruppen positiv miteinander korreliert, bei der C. eisentrauti-Gruppe besonders
eng (r = 0,989 bei ,,Sud" und r = 0,982 bei ,,Nord®“, jeweils hoch signifikant). Die
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Seehbhe des jeweiligen Vorkommens spielte fir das gemessene Verhaltnis von
Costal- zu Subcostalfeld bei keiner der Arten eine Rolle.

Tabelle 2: Statistische Parameter der Werte von Costal- zu Subcostalfeldbreiten-Verhalt-
nis, Flugellange sowie Kopfbreite bei C. eisentrauti (getrennt nach Vorkommen nérdlich
und siddlich des Alpenhauptkammes) sowie C. biguttulus und C. brunneus. SD =
Standardabweichung, n = Stichprobe.

Table 2: Statistical parameters of the ratio width of costal- to subcostal-field, wing length
and width of head for the different taxa (C. eisentrauti divided in south and north of the
alpine main ridge). SD = standard deviation, n = replicates.

Art Mittelwert Median SD Min / Max n
Costal-/Subcostalfeld-Breite

C. eisentrauti “Sid” 1,93 1,88 0,23 1,52 /2,57 97
C. eisentrauti "Nord” 1,91 1,87 0,26 1,38/1,87 203
C. biguttulus 1,60 1,61 0,16 1,32/2,00 107
C. brunneus 2,39 240 0,34 1,66/ 3,24 32
Fliigellange (mm)

C. eisentrauti “Sid” 13,84 13,80 0,67 12,10/ 15,40 94
C. eisentrauti "Nord” 13,49 13,45 0,65 12,00/ 1540 202
C. biguttulus 13,32 13,40 0,69 11,50/ 15,00 97
C. brunneus 15,40 15,50 0,54 14,60/ 16,10 7
Kopfbreite (mm)

C. eisentrauti “Std” 2,82 280 0,13 2,40/ 3,00 52
C. eisentrauti "Nord” 2,90 290 0,12 2,70/ 2,90 26
C. biguttulus 2,54 255 0,12 2,30/2,55 52

Tabelle 3: Signifikanz der Unterschiede in den Parametern Costal- zu Subcostalfeldbrei-
ten-Verhaltnis, Fligellange sowie Kopfbreite zwischen den untersuchten Taxa. p = Irr-
tumswahrscheinlichkeit; n. s. = Unterschied nicht signifikant.

Table 3: Significance of the differences of the ratio width of costal- to subcostal-field, wing
length and width of head between the different taxa (C. eisentrauti divided in south and
north of the alpine main ridge). p = significance; n. s. = not significant.

Art C. eisentrauti ”Nord” C. biguttulus  C. brunneus
Costal-/Subcostalfeld-Breite

C. eisentrauti “Sud” n. s. p < 0,001 p < 0,001
C. eisentrauti "Nord” p < 0,001 p < 0,001
C. biguttulus p < 0,001
Flugellange

C. eisentrauti “Sud” p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001
C. eisentrauti "Nord” p =0,042 p < 0,001
C. biguttulus p < 0,001
Kopfbreite

C. eisentrauti “Sud” n.s. p < 0,001

C. eisentrauti "Nord” p < 0,001
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Die Verteilung der Langen der Deckflligel unterschieden sich zwischen allen vier
untersuchten Gruppen signifikant, waren jedoch zwischen C. eisentrauti ,,Nord*
und C. biguttulus am ahnlichsten (Tabelle 2, 3, Abb. 4). Chorthippus brunneus wies
die mit Abstand langsten Fliigel mit nur sehr geringer Uberschneidung (v. a. zu C.
eisentrauti ,,Sud") auf. Beide Populationen von C. eisentrauti unterschieden sich
aber signifikant in ihrer Fligellange vom kurzer gefligelten C. biguttulus. Die FlU-
gellange wurde mit steigender Seehdhe bei C. eisentrauti ,,Nord* (r = -0,297) und
»~oud“ (r = -0,266) schwach aber signifikant kirzer; dasselbe galt fir C. biguttulus.

Die Kopfbreite wies ebenfalls eine klare Trennung zwischen C. eisentrauti und C.
biguttulus auf. Wahrend C. eisentrauti ,Sud* und ,,Nord“ sehr dhnliche Messwerte
bezlglich der Kopfbreite aufwiesen, waren beide hoch signifikant dickkdpfiger als
C. biguttulus (Tabelle 3, Abb. 5). Fligellange und Kopfbreite waren bei C. eisen-
trauti ,Nord"“ und ,,Std“ signifikant positiv miteinander korreliert (r = 0,422 und p
= 0,032 bzw. r = 0,368 und p = 0,008), nicht jedoch bei C. biguttulus.

Die Kopfbreite zeigte bei zwei Gruppen eine Abhangigkeit von der Seehéhe: Wah-
rend die Werte bei C. biguttulus mit steigender Seehdhe der Standorte signifikant
anstiegen (r = 0,300, p = 0,030), sanken diese bei C. eisentrauti ,Sud* (r = -0,488,
p < 0,001) und ndherten sich daher in hdheren Lagen aneinander an. C. eisentrauti
»-Nord“ zeigte hingegen keine Héhenabhangigkeit der Kopfbreite.

Eine weitere morphologische Abgrenzung von C. biguttulus und C. eisentrauti
zeigte das Verhaltnis des Costal- zum Subcostal-Feld und die Kopfbreite (Abb. 6).
Es bestand nur eine geringfiigige Uberlappung, vor allem von ,kleinképfigen“ C.
eisentrauti-Individuen aus dem Stden mit einigen ,,grolRkdépfigen” C. biguttulus.

Gesang

Die Verslangen der aufgenommenen Spontangesange der drei verglichenen Ta-
xon-Gruppen (Tabelle 4) unterschieden sich hochsignifikant (F = 66,4, df = 2;47,1,
p < 0,001). Paarweise Vergleiche mit Bonferroni-Korrektur ergaben, dass sich
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Verslangen von C. biguttulus sowohl von C. eisentrauti ,Nord“ als auch von C.
eisentrauti ,,Sud“ hochsignifikant unterschieden (t = 11,292, df = 113,7, p < 0,001;
t = 3,546, df = 31,4, p = 0,004). Die Verslangen von C. eisentrauti waren dabei
deutlich kiirzer und betrugen im Mittel nur 44 % der Verslangen von C. biguttulus.
Im Gegensatz dazu konnten zwischen C. eisentrauti ,Nord“ und C. eisentrauti
»~oud“ keine signifikanten Unterschiede in der Verslange gefunden werden (t =
0,222, df = 29,3 p > 0,99). Die Box-Plot-Darstellung in Abb. 7 stellt die Verteilung
der Verslangen anschaulich dar, Abb. 8 zeigt die Oszillogramme typischer Vertre-
ter dieser drei Gruppen.

Die Auswertung der Gesangsaufnahmen zeigte auch, dass C. eisentrauti im Schnitt
deutlich mehr Verse pro Gesang produzierte als C. biguttulus (Tabelle 5). Vor allem
anhaltende ungestorte Gesange wiesen deutlich mehr Verse auf (bis zu 13 Verse)
als bei C. biguttulus, der maximal finf Verse pro Gesang aul3erte.

Tabelle 4: Statistische Parameter der gemessenen Verslangen bei C. eisentrauti (ge-
trennt nach Vorkommen nérdlich und stdlich des Alpenhauptkammes) sowie C. biguttu-
lus. SD = Standardabweichung, n = Stichprobe.

Table 4: Statistical parameters of the verse length for the different taxa (C. eisentrauti
divided in south and north of the alpine main ridge). SD = standard deviation, n = repli-
cates.

Art Mittelwert Median SD Min / Max n
Verslange (sec)

C. eisentrauti “Sud” 1,07 1,13 0,29 0,47 /1,70 44
C. eisentrauti "Nord” 1,09 1,06 0,41 0,38/2,56 351
C. biguttulus 2,44 2,36 0,69 0,99/4,30 78

Tabelle 5: Statistische Parameter der Anzahl der Verse pro Gesang bei C. eisentrauti
(getrennt nach Vorkommen nérdlich und stdlich des Alpenhauptkammes) sowie C. bi-
guttulus. SD = Standardabweichung, n = Stichprobe

Table 5: Statistical parameters of the number of verses per song for the different taxa (C.
eisentrauti divided in south and north of the alpine main ridge). SD = standard deviation,
n = replicates.

Art Mittelwert Median SD Min / Max n
Anzahl Verse

C. eisentrauti “Sud” 5,63 5 3,70 2/12 8
C. eisentrauti "Nord” 4,17 3 2,29 2/13 82
C. biguttulus 3,13 3 112 2/5 24
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Abb. 4: Box-Plot-Darstellung der
Messwerte der Flugellangen bei
den untersuchten Taxa. Legende
siehe Abb. 3.

Fig. 4: Boxplot of the wing length
of the different taxa (C. eisentrauti
divided in south and north of the
alpine main ridge). Explanation
see Fig. 3.

Abb. 5: Box-Plot-Darstellung der
Messwerte der Kopfbreiten bei

den untersuchten Taxa. Legende
siehe Abb. 3.

Fig. 5: Boxplot of the width of the
head of the different taxa (C. ei-
sentrauti divided in south and
north of the alpine main ridge).
Explanation see Fig. 3.

Abb. 6: Streudiagramm des Ver-
haltnisses von Costal- zu Subcos-
tal-Feld sowie Kopfbreite von C.
biguttulus und den beiden C. ei-
sentrauti-Populationen ,,Std“ und
,Nord®.

Fig. 6: Scatterplot of the ratio cos-
tal-/subcostal field against width
of the head of the different taxa
(C. eisentrauti divided in south
and north of the alpine main
ridge).
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Abb. 7: Box-Plot-Darstellung der

4 1 Messwerte der Verslangen bei den
drei untersuchten Taxa. Legende

siehe Abb. 3.

T

$

Fig. 7: Boxplot of the length of the
verses of the different taxa (C. eisen-
trauti divided in south and north of

14 ? the alpine main ridge). Explanation
1T see Fig. 3.

Verslange (sec)
L]

VERS
H m
i |
| 1s;k
i
1 \ "l‘l’f | l. 'l“. "", | 'l. l.’ | v., f' | ;1" ’I\‘l l‘l[
LU RRERARNAAY "
‘ 1sek
|
i
i l I
A
| o w]rw{ll‘\'}. 'W".*,\“" MIIW |
C. biguttulus J;;:W | : 1”sek

Abb. 8: Oszillogramme (x-Achse Zeit, y-Achse Amplitude) der Gesénge und Verse von
Individuen der drei untersuchten Taxa (C. eisentrauti Sid Dobratsch/Karnten; C. eisen-
trauti Nord NP Kalkalpen/Oberésterreich, C. biguttulus Loferer Steinberge/Salzburg). Die
Gesange wurden hochpass-gefiltert

Fig. 8: Oscillogram (x-axis time, y-axis amplitude) of typical songs and verses of the three
taxa. The songs were highpass-filtered.
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Lebensraum

Im disjunkten Areal in den Ostalpen erwiesen sich spezielle und lokalisiert vorkom-
mende Lebensraumcharakteristika als entscheidende Voraussetzung fur den
Nachweis von C. eisentrauti. Besonders kennzeichnend ist dabei die Dominanz
von Rohbdéden in Kombination mit vorwiegend steiler Hangneigung und Siidexpo-
sition. Das Bildmaterial der Lebensrdume von C. eisentrauti stdlich (Abb. 9) und
ndrdlich (Abb. 10) des Alpenhauptkammes zeigt deutlich diese charakteristischen
Habitatelemente unabhangig davon, ob man im ,klassischen® Verbreitungsareal in
den siudlichen Alpen oder im bisher kaum bekannten ,,nérdlichen” Vorkommen auf
diese Art trifft.

Die Nachweise von C. eisentrauti weisen eine groRe Hohenamplitude auf. Die
Fundorte in den untersuchten Standorten sidlich des Alpenhauptkammes erstre-
cken sich von 900 m (am Pressegger See/Karnten) bis 2.100 m (Schrovinscharte
im Lungau/Salzburg), der Median liegt bei 1.592 m. Die Fundorte nérdlich des Al-
penhauptkammes erstrecken sich sogar von 422 m (am Ful3e des Traun-
steins/Oberosterreich) bis auf 2.000 m (Hoher Goll/Salzburg) mit einem Median
bei 1.510 m. Die Verteilung der Nachweise auf die H6henlagen unterscheidet sich
nicht signifikant zwischen den beiden Vorkommensarealen (p = 0,140, Abb. 11).

Die nachstgelegenen Vorkommen von C. biguttulus sind typischerweise in Lebens-
raumen unterhalb der C. eisentrauti-Standorte anzutreffen — der Median der See-
héhe der fur die Gesangsauswertung herangezogenen Individuen von C. biguttu-
lus (n = 78) liegt bei 1.220 und damit etwa 300 m tiefer als bei C. eisentrauti. Der
Unterschied ist statistisch signifikant (p = 0,037, Abb. 11).

Vergesellschaftung

Die extremen Lebensraume, in denen C. eisentrauti vorkommt, werden ublicher-
weise nur von wenigen anderen Heuschreckenarten besiedelt. An den 75 Einzel-
standorten von C. eisentrauti aus den 27 beprobten Gebirgsstdcken (Tabelle 1)
konnten 25 verschiedene Heuschreckenarten syntop mit C. eisentrauti nachgewie-
sen werden. Aber nur drei davon — Gomphocerippus rufus, Pholidoptera aptera
und C. brunneus — wurden an zumindest einem Drittel dieser Standorte nachge-
wiesen, wahrend zwei Drittel dieser Arten an weniger als 10 % der Vorkommen mit
dem Sudalpen-Grashipfer gemeinsam vorkamen (Tabelle 6). Der nachstver-
wandte und als potentieller Hybridisierungspartner einzustufende C. biguttulus war
zwar in allen untersuchten Gebirgsstécken nachweisbar (Tabelle 1), an den Stand-
orten, wo C. eisentrauti aufgesammelt bzw. gesanglich dokumentiert wurde, fehlte
er aber in 88 % der Falle. Dies gilt sowohl fur die ,klassischen“ Vorkommen im
Suden, als auch die in den Noérdlichen Kalkalpen. Wahrend C. brunneus ein ver-
gleichsweise regelmaliger Begleiter an einem Drittel der Standorte war, fehlte C.
mollis — die vierte Art dieses nah verwandten Artenkomplexes — zur Ganze.
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Abb. 9: Charakteristische Lebensraume von C. eisentrauti aus den untersuchten Gebirgs-
stdocken sudlich des Alpenhauptkammes. (a) Hohe Tauern, Schrovinscharte/Salzburg; (b)
Hohe Tauern, Rotglldensee/Salzburg; (c) Gailtaler Alpen, Dobratsch/Karnten; (d) Gailta-
ler Alpen, Presseggen/Karnten. Alle Fotos: Inge lllich.

Fig. 9: Characteristic habitats of C. eisentrauti from the examined mountain ranges south
of the alpine main ridge. (a) Hohe Tauern, Schrovinscharte/Salzburg; (b) Hohe Tauern,
Rotguldensee/Salzburg; (c) Gailtaler Alpen, Dobratsch/Carinthia; (d) Gailtaler Alpen, Pres-
seggen/Carinthia. All photos: Inge lllich.

Die Anzahl begleitender Arten schwankte an den 75 Einzelstandorten zwischen 0
(an neun Standorten kam nur C. eisentrauti vor) und neun Arten (auf der Schro-
vinscharte im Lungau). Der Median lag bei drei Begleitarten. Nicht unerwartet sind
die Vorkommen von C. eisentrauti stidlich des Alpenhauptkammes artenreicher als
die in den grol3klimatisch ungunstiger gelegenen Gebirgsstécken auf der Nord-
seite der Ostalpen, der Unterschied ist statistisch signifikant (Median 2,0 gegen 4,0
Arten, p = 0,003). Der héhere Begleitartenreichtum dirfte jedoch zumindest zum
Teil auf eine intensivere Begehung der Standorte im Stiden (v.a. im Lungau) zu-
rickzufthren sein. Vergleicht man nur die Standorte, an denen bei lediglich einer
Begehung die Begleitarten dokumentiert wurden (n = 46 bzw. 9), so besteht nur
mehr eine nicht signifikante Tendenz zu einer héheren Artenzahl im Siden (Me-
dian 2,0 gegen 3,0 Begleitarten, p = 0,177). Die Artenarmut der C. eisentrauti-
Standorte ist somit ein fur beide Vorkommensgebiete charakteristisches Merkmal.

24 lllich et al. | ARTICULATA 38 (2023)



Abb. 10: Charakteristische Lebensraume von C. eisentrauti aus den untersuchten Ge-
birgsstocken nérdlich des Alpenhauptkammes (von West nach Ost). (a) Mieminger Ge-
birge, Arzbergklamm/Tirol; (b) Géll, Carl v. Stahlhaus/Salzburg; (c) Tennengebirge, Ach-
selkogel/Salzburg; (d) Totes Gebirge, Trisselwand/Steiermark; (e) Kemetgebirge, Stoder-
zinken/Steiermark; (f) Traunstein/Oberdsterreich. Alle Fotos: Inge lllich.

Fig. 10: Characteristic habitats of C. eisentrauti from the examined mountain ranges north
of the alpine main ridge. (a) Mieminger Gebirge, Arzbergklamm/Tyrol; (b) Géll, Carl v.
Stahlhaus/Salzburg; (c) Tennengebirge, Achselkogel/Salzburg; (d) Totes Gebirge, Tris-
selwand/Styria; (e) Kemetgebirge, Stoderzinken/Styria; (f) Traunstein/Upper Austria. All
photos: Inge lllich.
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Tabelle 6: Ubersicht tiber die an den Untersuchungsstandorten mit nachgewiesenem C.
eisentrauti vorkommenden anderen Heuschreckenarten unter Angabe der Anzahl der be-
siedelten Standorte. Die Arten sind nach besiedelten Standorten absteigend gereiht.

Table 6: Orthoptera species found syntopically at the locations of C. eisentrauti (north
and south of the alpine main ridge separately). The number of sites where the other spe-
cies was present is given.

Art C. eisentrauti C. eisentrauti Gesamt
,Nord“ ,oud*
Anzahl Standorte 58 17 75 (100 %)
Gomphocerippus rufus 29 6 46,7 %
Pholidoptera aptera 24 8 42,7 %
Chorthippus brunneus 19 6 33,3 %
Omocestus viridulus 8 5 17,3 %
Euthystira brachyptera 7 4 14,7 %
Psophus stridulus 11 0 14,7 %
Pseudochorthippus parallelus 3 7 13,3 %
Chorthippus biguttulus 7 2 12,0 %
Pholidoptera griseoaptera 7 1 10,7 %
Stenobothrus rubicundulus 2 5 9,3%
Metrioptera saussuriana 1 6 9,3 %
Gomphocerus sibiricus 1 5 8,0 %
Miramella alpina 6 0 8,0 %
Metrioptera brachyptera 5 0 6,7 %
Tetrix bipunctata 5 0 6,7 %
Tetrix kraussi 2 2 53 %
Miramella carinthiaca 2 2 5,3 %
Decticus verrucivorus 1 2 4,0 %
Roeseliana roeselii 0 3 4,0 %
Podisma pedestris 3 0 4,0 %
Tettigonia cantans 0 2 2,7 %
Stauroderus scalaris 0 2 2,7 %
Tettigonia viridissima 0 1 1,3 %
Anonconotus italoaustriacus 0 1 1,3 %
Antaxius pedestris 1 0 1,3 %
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Diskussion
Morphologie

Nach der Artbeschreibung von Ramme (1931) sind C. biguttulus und C. eisentrauti
zwei typische ,Schwesternarten®. Der Gesang und der Lebensraum in Kombina-
tion mit morphologischen Unterschieden sichern C. eisentrauti aber ganz eindeu-
tig den Platz als eigene Art (Ramme 1931). Auch Harz (1957) bezeichnet C. eisen-
trauti als seinen nachstverwandten Arten ,,unheimlich ahnlich“, nennt aber vor al-
lem den auffallend dicken Kopf und das nur allmahlich erweiterte Subcostalfeld als
gut trennende Merkmale. Die Ergebnisse unserer morphologischen Analyse un-
termauern diese Aussagen. In der sehr umfassenden Studie von Ingrisch (1995)
waren es das Verhaltnis Costal- zu Subcostalfeldbreite sowie dieser Wert in Rela-
tion zur Fligellange, die unter den zahlreichen vermessenen Parametern die grof3-
ten Unterschiede zwischen den Arten zeigten. Die Uberlappungen der individuel-
len Messwerte zwischen C. eisentrauti und C. biguttulus waren in seinem Material
jedoch so grol3, dass er eine Unterscheidung der Arten nur bei entsprechend gro-
Ren Serien erkennen konnte. Malkmus (2003) beschrankte sich im morphologi-
schen Vergleich auf die Kopfbreite, die aber wie in unserem Material eine gute
Trennung zwischen C. eisentrauti und C. biguttulus erlaubte.

Unsere umfangreichen Messungen von Costal- zu Subcostalfeldbreite und Kopf-
breite zeigten, dass die Populationen von C. eisentrauti nérdlich und sudlich des
Alpenhauptkammes anhand dieser Messwerte keine signifikanten Unterschiede
zeigen. Sehr wohl aber unterscheiden sie sich von denen der sympatrisch vorkom-
menden Individuen von C. biguttulus und C. brunneus, was zusatzlich fir die FlU-
gellange gilt. Dies sehen wir als gewichtigen Beleg fur die Hypothese, dass es sich
bei den geografisch deutlich isolierten Populationen in den Nérdlichen Kalkalpen
nicht um ékomorphologisch abweichende C. biguttulus-Populationen oder um
Hybriden handelt, sondern um C. eisentrauti im engeren Sinn.

Zu beachten ist, dass es in unserem Material bei allen drei analysierten Messwer-
ten einen deutlichen Uberschneidungsbereich zwischen C. eisentrauti und C. bi-
guttulus gibt und daher Messwerte von Einzeltieren vielfach nicht zu einer eindeu-
tigen Zuordnung fihren kénnen. Das stimmt mit den Erkenntnissen von Ingrisch
(1995) uberein, der bei C. eisentrauti aus den klassischen Vorkommen in den Sid-
alpen deutliche Uberlappungen der gemessenen bzw. errechneten Parameter mit
den nachstverwandten Arten feststellte.

Mittels genetischer Untersuchungen waren die Arten der phylogenetisch sehr jun-
gen C. biguttulus-Gruppe nur unzureichend zu trennen. Aufgrund populationsge-
netischer Untersuchungen gingen Cremer et al. (1998) nicht von eigenstandigen
Arten, sondern héchstwahrscheinlich von unterschiedlichen Okotypen aufgrund
einer Hybridisierung aus. Malkmus (2003) vermutet ebenfalls an einigen seiner
Fundstellen in den Gailtaler Alpen die Ausbildung von Hybridpopulationen zwi-
schen C. biguttulus und C. eisentrauti, ahnlich wie Ingrisch (1995) bei Chur in
Graublinden.
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In den letzten Jahren hat sich jedoch die Methodik zur Analyse populationsgeneti-
scher Fragen stark verbessert, sodass sich auch das grol’e Genom der Chort-
hippus biguttulus-Gruppe besser entschlisseln lasst und der Artstatus von C. ei-
sentrauti untermauert werden konnte (Husemann et. al 2020, Hawlitschek et al.
2022). Neueste genetische Untersuchungen von Schmidt et al. (under review) lie-
fern nun auch erganzende Belege zu unseren Befunden zum Vorkommen von C.
eisentrauti in den Nordlichen Kalkalpen. Im Gegensatz zu Hawlitschek et al. (2022)
wurden nun auch Individuen aus den Berchtesgadener Alpen — also dem hier be-
schriebenen nérdlichen Reliktareal — untersucht und als genetisch mit den sidli-
chen Vorkommen von C. eisentrauti Gbereinstimmend eingestuft.

Gesang

Unsere Gesangsanalysen zeigen deutlich, dass die untersuchten Individuen von
C. eisentrauti nordlich und stdlich des Alpenhauptkammes mit derselben Vers-
lange singen, diese Versléangen sind jedoch deutlich kirzer als bei C. biguttulus.
Zusatzlich produzieren die Mannchen von C. eisentrauti durchschnittlich deutlich
mehr Verse innerhalb eines Gesangs. Das entspricht dem bekannten Gesangs-
schema dieser beiden Arten (Baur et al. 2006, Roesti & Rutschmann 2023), dem-
zufolge der gewohnliche Gesang von C. biguttulus meist aus drei bis funf Versen
besteht, wobei die erste meist deutlich langer dauert als die folgenden. Der Gesang
von C. eisentrauti ist sehr ahnlich, klingt jedoch etwas metallischer und besteht aus
einer Serie von vier bis zehn Versen von kirzerer Dauer. In unserem Material konn-
ten bis zu 13 Versen belegt werden, gegeniber maximal flnf bei C. biguttulus.

Die signifikanten Unterschiede der Gesange nah verwandter Arten sind flr die
Partnerfindung von groR3er Bedeutung und somit auch entscheidend zur Aufrecht-
erhaltung der Fortpflanzungsbarriere (Ingrisch 1995, Rhode et al. 2017). Der tren-
nenden Wirkung der unterschiedlichen Gesange in Kombination mit einer markant
unterschiedlichen Habitatwahl kommt daher bei dem im Vergleich zum nah ver-
wandten C. biguttulus sehr seltenen C. eisentrauti eine besondere Bedeutung zur
Aufrechterhaltung des Artstatus zu.

Lebensraum

Neben den morphologischen und gesanglichen Ubereinstimmungen der nérdli-
chen und stdlichen Populationen von C. eisentrauti sind auch die charakteristi-
schen Merkmale des Lebensraumes in beiden Vorkommensgebieten vergleichbar
und Uberdies deutlich anders ausgestattet als beim eng verwandten C. biguttulus.
Felsrasen und Felstrockenrasen, Schutt- und Blockhalden, rohbodendominierte
Wegbdschungen sowie alpine, sparlich bewachsene Rasen sind jene Habitattypen,
die bevorzugt besiedelt werden (lllich 2017). Bereits Ramme (1941) und Hoélzel
(1955) beschreiben den Kalkschotter von Bergabbriichen im Lebensraum von C.
eisentrauti. Als stenotope Art (Nadig 1991) besiedelt C. eisentrauti auch in den
Vorkommen in den Noérdlichen Kalkalpen fast ausschliel3lich steile, karg bewach-
sene, sudexponierte Felsstandorte der Montan- und Subalpinstufe.
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Die hier beschriebenen Lebensraume decken sich Uberdies weitgehend mit den
von Koschuh (2012) und Ingrisch & Pavicevic (2012) geschilderten Lebensraum-
beschreibungen von ebenfalls ,isolierten” Populationen aus dem C. eisentrauti-
/biguttulus-Komplex. Koschuh (2012) fand C. eisentrauti in den Eisenerzer Alpen
auf anstehendem Fels in steinigen Hangen, steilen Wanden mit Felsspaltenvege-
tation sowie auf Schuttfachern und Schutthalden mit oft mittelgrof3en Felsblécken.
Ingrisch & Pavicevic (2012) beschreiben vom Durmitor Plateau (Serbien) u. a. eine
»,ourmitor form“ von C. biguttulus, die ahnlich wie bei den hier beschriebenen
ndrdlichen C. eisentrauti auch in wesentlich trockeneren und felsigeren Habitaten
als C. biguttulus lebt.

Diese ,extremen“ Lebensrdume erreichen bei Sonneneinstrahlung sehr hohe
Temperaturen der Bodenoberfliche und mussen mikroklimatisch als grof3e Her-
ausforderung selbst fir die warme- und trockenheitsliebende Gruppe der Heu-
schrecken gelten. Andererseits lasst die Héhenlage der Fundorte von C. eisen-
trauti mit einem Median von etwa 1.500 m Seehdhe offensichtlich nur in solchen
mikroklimatisch entsprechenden Warmeinseln ein Uberleben dieser heliophilen
Art zu. Die eurydke Schwesterart C. biguttulus kommt an diesen Standorten nicht
oder nur sehr vereinzelt vor und ist bestenfalls in den unterhalb der Felsstandorte
angrenzenden Almweiden vertreten. Chorthippus biguttulus besiedelt in Mitteleu-
ropa im Gegensatz zu C. eisentrauti eine Vielzahl von Lebensrdaumen, wobei in
Osterreich eindeutige Habitatpréaferenzen fiir das Wirtschaftsgriinland wie z. B.
warme und trockene Magerwiesen und Weiden mit lickiger und offener Vegeta-
tion sowie Trockenrasen vorliegen. Im Unterschied zu C. eisentrauti ist der De-
ckungsgrad der Vegetation bei den von C. biguttulus besiedelten Lebensrdumen
wesentlich héher und der Graser- und Krauteranteil Gberwiegt bezlglich der Bo-
denbedeckung deutlich (lllich & Winding 1998, Malkmus 2003).

Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang, dass C. biguttulus in Osterreich im
klimatisch besonders warmen und trockenen Seewinkel/Burgenland ebenfalls eine
lokale Verbreitungslicke aufweist, was auch einst fir die im 19. Jahrhundert noch
intakten, ebenfalls klimatisch extremen Sanddiinen und Schotterrasen des Wiener
Beckens galt (Zuna-Kratky 2009). Diese weit verbreitete, wenig anspruchsvolle
,Massenart* weist offensichtlich mikroklimatische Schwellenwerte auf, die ihr die
Besiedlung derartiger Lebensraume nicht mehr ermdglicht. C. eisentrauti hat hin-
gegen eine hdhere Toleranz gegeniber diesen Lebensbedingungen. Dadurch
kann diese Art an entsprechenden Sonderstandorten selbst unter mitteleuropai-
schen Klimabedingungen mit hohen Niederschlagssummen inmitten des grof3en
Verbreitungsgebietes von C. biguttulus existieren, ohne verdrangt zu werden oder
Uber Hybridisierung in diese weitaus haufiger anzutreffende Schwesternart aufzu-
gehen. Auch Koschuh (2012) nennt explizit das weitgehende Fehlen von C. bigut-
tulus an den Standorten, wo C. eisentrauti vorkam. Da Hybridisierung von nah ver-
wandten Arten wohl deutlich 6fter auftritt als vermutet (Hochkirch & Lemke 2011),
kommt einer klaren Trennung durch die Lebensraumpraferenzen — neben dem
Gesang — eine besondere Bedeutung bei der Stabilisierung des Vorkommens der
»Sseltenen” Schwesternart zu.
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Entstehung des ostalpinen Verbreitungsbildes

Unsere Analysen hinsichtlich morphologischer und gesanglicher Merkmale sowie
Lebensraumpraferenzen belegen, dass die Populationen von C. eisentrauti in den
Noérdlichen Kalkalpen sich kaum von denen im Kernareal stdlich des Alpenhaupt-
kammes unterscheiden und beide Areale nérdlich und sidlich des Alpenhaupt-
kammes von demselben Taxon besiedelt werden. Keine andere in Mitteleuropa
vorkommende Heuschreckenart weist ein derartiges Verbreitungsbild mit einer
West-Ost verlaufenden Verbreitungsliicke auf, die auch an der schmalsten Stelle
im Salzburger Pongau 40 km breit ist. Ansatzweise dhnliche Muster sind bei Po-
disma pedestris und Stenobothrus rubicundulus zu erkennen, die jedoch eine
deutlich weitere Verbreitung, vor allem am Alpenostrand einnehmen, wo C. eisen-
trauti Uberall fehlt. Auch bei der Uberpriifung der Verbreitungsbilder von tiber 700
Osterreichischen (Sub-)Endemiten (Rabitsch & Essl 2009) zeigte sich, dass ein der-
artiges Verbreitungsmuster in den Ostalpen eine gro3e Ausnahme darstellt.

Wie konnte nun dieses ungewdhnliche Areal des Sidalpen-Grashipfers zustande
kommen? Dieses charakteristische Verbreitungsmuster kénnte das Ergebnis einer
Serie spatglazialer und postglazialer Wanderbewegungen in der Chorthippus bi-
guttulus-Gruppe sein. Die Arten der erdgeschichtlich relativ jungen C. biguttulus-
Gruppe dirften erst im Laufe des Quartérs im Zuge der wiederholten VorstdRRe
und anschlieRenden Riickziige der europaischen Eisschilde aus den gemeinsa-
men Vorfahren hervorgegangen sein (Ragge 1987, Sirin et al. 2010), wobei sich in
den Refugialgebieten Stideuropas und Anatoliens neue Formen aus C. biguttulus,
C. brunneus und C. mollis entwickelt haben, die im Gesang und Verhalten unter-
schiedlich, jedoch in der Morphologie sehr dhnlich sind und zu denen auch C. ei-
sentrauti zu rechnen ist (Ragge & Reynolds 1988, Ragge et al 1990, Sirin et al.
2010, vgl. auch der hypothetische Stammbaum bei Ingrisch 1995).

Die Besiedlung des aktuellen Verbreitungsareals von C. eisentrauti konnte jeden-
falls erst nach dem Ende der letzten eiszeitlichen Maximalvergletscherung stattfin-
den, da das alpine Gesamtareal der Art fast vollstédndig vergletschert war (Geolo-
gische Bundesanstalt 2013). Im Hochwirm, vor 20.000 bis 18.000 Jahren, kam es
zum letzten grof3en Gletschervorstold wobei nérdlich des Alpenhauptkammes
grolRe Eismassen entstanden, sodass in den Noérdlichen Kalkalpen der Eisstrom bis
zu 1.900 m Méchtigkeit erreichte (Van Husen 1987, Gamerith & Heuberger 1999,
Geologische Bundesanstalt 2013). Es ist davon auszugehen, dass wahrend dieser
Vereisungsperiode mit dem Rickgang der Jahresmittel-Temperaturen die meisten
alpinen Tier- und Pflanzenarten verdrangt wurden oder ausstarben, zumal auch
nur noch die héchsten Gipfel aus dem machtigen Eisstromnetz der letzten Eiszeit
herausragten (Holdhaus 1954). Lediglich die am Nordostrand der aktuellen Ver-
breitung liegenden Vorkommen von C. eisentrauti am Traunstein, im Sengsenge-
birge oder in den Eisenerzer Alpen lagen knapp auf3erhalb des geschlossenen Eis-
schildes, sodass die Art hier nahe der aktuellen Vorkommen tberdauert haben
kénnte. Die bedeutenden Refugialgebiete der Art lagen aber wahrscheinlich in ei-
nigen eisfreien Gebirgsstdcken am Sidrand der Alpen (,,Massifs de Refuge®) so-
wie in den sudlich vorgelagerten Landschaftsraumen (Nadig 1968, Ingrisch 1995).
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Im Spat- und Postglazial (und vielleicht auch interglazial) dirften die waldfreien
Sudhange der Alpen grol3flachig verfligbare Lebensraume fir den in randalpinen
Refugien die Kaltephasen Uberdauernden C. eisentrauti geboten haben. Gleichzei-
tig durfte die sukzessive Bewaldung der Tallagen ein Vordringen des eurydken,
offenbar — aufgrund der deutlich weiter entfernten Refugien — spater aus dem Os-
ten im Gebiet eintreffenden C. biguttulus erschwert oder verhindert haben. Erst
mit der Offnung der Naturlandschaft durch die menschliche Besiedlung und Be-
wirtschaftung konnte sich die nah verwandte Art flachig ausbreiten und C. eisen-
trauti auf die fur C. biguttulus ungeeigneten Sonderstandorte abdrangen. In der
grolRen Verbreitungslicke entlang des Alpenhauptkammes fehlen derartige Relikt-
standorte flr C. eisentrauti mit wenigen Ausnahmen (wie etwa im Lungau), sodass
friher womoglich bestehende Verbindungen zwischen den nérdlichen und sudli-
chen Arealteilen erloschen sind. Das Ausbreitungspotential von Heuschreckenar-
ten war dabei nach der letzten Eiszeit vermutlich relativ hoch. So durfte sich z. B.
der deutlich weniger mobile Pseudochorthippus parallelus mit mindestens 200-
500 Metern pro Jahr ausgebreitet haben (Hewitt 1990, 1996).

Spekulativ bleibt, ob die rezenten Vorkommen in den Nérdlichen Kalkalpen aus
Eiszeitrefugien am Siudalpenrand besiedelt wurden, oder eine Einwanderung nach
Westen ausgehend von Refugien am nordéstlichen Alpenrand, wo auch heute
noch C. eisentrauti vorkommt (Koschuh 2012), stattfand. Postglazial kam es immer
wieder zu jahrhundertelang andauernden Warmephasen, die ein Uberqueren des
Alpenhauptkammes auch fur thermophile Arten erméglicht haben kénnte, wie etwa
8.000 Jahre alte Torf- und Holzfragmente aber auch Kéaferreste aus dem Pas-
terzengletscher in den Hohen Tauern belegen (Geiser 1998, Slupetzky et al. 1998,
Nicolussi & Patzelt 1999). Fir eine Einwanderung aus Refugialgebieten am Nord-
ostalpenrand spricht hingegen die weitgehend barrierefreie Gebirgsmorphologie
auf dem Weg nach Westen.

Bezeichnenderweise haben Schénswetter et al. (2005) auf Basis phylogeographi-
scher Studien zu alpinen Blutenpflanzen drei Refugialrdume am Sudrand sowie
eines am Ostrand der Alpen identifiziert, die auch fir C. eisentrauti geeignet er-
scheinen. Die Refugien am Alpensidrand liegen in raumlicher Nahe zu den rezen-
ten Vorkommen von C. eisentrauti (Zuna-Kratky et al. 2016), wahrend das 6stliche
Refugium auch die Vorkommen am &stlichen Rand der Nérdlichen Kalkalpen ein-
schliel3t. Méglicherweise stammen die letzten Kontakte der beiden rezent getrenn-
ten Populationen von C. eisentrauti somit aus dem letzten Interglazial, was leichte
morphologische Unterschiede wie etwa die signifikant langeren Fliigel der sidli-
chen Populationen erklaren kénnte.
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