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Grillenfliigel mit Driisenorganen

Cricket Forewings with Epidermal Glands
MARTIN DAMBACH, ANTIE DOMBROWSKI & IRMGARD LATZ-HOCHGURTEL

Zusammenfassung: Neben den vielen bekannten Abwandlungen und Spezialisierungen koén-
nen Insektenfliigel auch Triger von exokrinen Driisen sein. Bei den beiden untersuchten Grillen-
arten, Nemobius sylvestris (Saltatoria: Gryllidae, Nemobiinae) und Phaceophilacris spectrum (Saltato-
ria: Gryllidae, Phalangopsinae), werden die Vorderfliigel (Elytra) der Midnnchen bei der Balz zum
Stridulieren (N. sylvestris) beziehungsweise zur Erzeugung spezieller Fliigelschlagbewegungen
(Ph. spectrum) eingesetzt und tragen aullerdem Driisen, deren Sekrete in der jeweils typischen
Paarungsstellung vor, wihrend oder nach der Anheftung einer Spermatophore dem Weibchen
zum Lecken oder Fressen angeboten werden. Bei N. sylvestris befindet sich das Driisenorgan in
cinem dreieckigen Haarfeld auf der Dorsalseite des rechten, stets oben liegenden Fligels. Zwi-
schen den Haaren liegen die cuticuliren Austrittséffnungen der epidermalen Drisenzellen. Der
Verlauf der Sekretansammlung auf dem Fliigel ldsst sich mit Hilfe der Autofluoreszenz einzelner
Bestandteile verfolgen. Mit Hilfe der Gaschromatographie-Massenspektrometrie-Analyse wur-
den im Sekret als Hauptbestandteile Monosaccharide und Carbonsiuren nachgewiesen. Vor und
nach der Kopulation (Ubertragung einer Spermatophore) leckt und frisst das auf dem Riicken
des Minnchens sitzende Weibchen von dem Haarfeldsekret. Bei Ph. spectrum tragen beide Fligel
des Minnchens am ventralen Rand einen schmalen Haarsaum, zwischen dessen Haaren aus
cuticuldren Poren ein Sekret austritt und sich im Haarsaum ansammelt. Bei der Kopulation stellt
das Minnchen beide Fliigel tiber den Kopf schrig nach vorn und das aufsitzende Weibchen leckt
von dem Sekret der Fliigelunterseite. Soweit bekannt, enthilt das Sekret ebenfalls Zucker sowie
aromatische Carbonsiuren. In beiden Fillen erfiillt das Sekret die Funktion einer Hochzeitsgabe
(;nuptial feeding’), durch die eine vorzeitige Entfernung der Spermatophore durch das Weibchen
verhindert wird.

Schliisselworter: Nemobius sylvestris, Phacophilacris spectrum, Paarungsverhalten, Hautdrisen

Summary: Besides their known various specializations, insect wings may also carry exocrine
glands. In the two cricket species studied, Newobins sylvestris (Saltatoria: Gryllidae, Nemobiinae),
and Phaeophilacris spectrum (Saltatoria: Gryllidae, Phalangopsinae), the male’s forewings are used
in courtship behaviour either for stridulation (N. sylvestris) or soundless wing flicking (Ph.
spectrum). Furthermore, in both species the wings carry glandular structures the viscous secre-
tions of which are offered to their females during mating. In N. sylvestris the glands are located
within a small triangular field of dense hairs on the dorsal side of the right forewing, Pores from
glandular cell ducts, single or in groups, are present between the hairs. The dispersion and
accumulation of the excreted material can be demonstrated by the auto-fluorescense of some of
its components. The main components as determined by GC/MS-analysis proved to be a variety
of monosaccharides and carboxylic acids. Before and after copulation (i.e. spermatophore trans-
fer), the female, while sitting on the back of the male, ‘feeds’ from the secreted substance on the
male’s forewing, In Ph. spectrum males, both wings have a narrow border of dense hairs on their
ventral side where a viscous secretion from the cutical pores accumulates between the hairs. In
the mating position, the male folds both wings forward over its head so that the female has access
to the secretion from which it licks. As far as is known, the secretion in this case also contains
sugars (monosaccharides) and aromatic carboxylic acids. From the behavioural context it can be
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concluded that in both cases the presentation of secretions is a kind of nuptial feeding which

prevents the female from removing the attached spermatophore.

Keywords: Nemobius sylvestris, Phaeophilacris spectrum, courtship behaviour, epidermal glands

1. Einleitung

Obgleich tiber den Ursprung und die Vor-
stufen der Insektenfliigel noch kontroverse
Ansichten herrschen, ist unstrittig, dass sie in
verschiedenen Taxa eine erstaunliche Perfek-
tion in Form und Funktion etlangten (WooT-
TON 1992). Dartiber hinaus entstanden bei
den Fligeln der Pterygota eine Fille von
Abwandlungen und Spezialisierungen far
zusitzliche oder vollig andersartige Funktio-
nen als dem bloB3en Fliegen. Die Vielfalt der
Farben und Muster etwa der Schmetterlings-
flagel ist auf visuelle Prisentation angelegt,
sowohl zum Auffallen und Signalisieren (se-
mantisch) wie auch zum Verbergen (kryp-
tisch). In anderen Fillen macht eine Verdi-
ckung der Cuticula aus den Vorderfliigeln
harte Schutzpanzer (Elytra, Tegmina) fiir die
vetletzlichen Hinterfligel und das Abdomen,
wie bei den Coleoptera, Dermaptera, einigen
Saltatoria und Blattodea. Bei den Minnchen
der Laubheuschrecken und Grillen (Tettigo-
niidae und Gryllidae) sind die Vorderfliigel
zu Schallapparaten umgebildet, mit deren
Hilfe artspezifische Gesinge produziert wer-
den, wofur besondere Stridulationseinrich-
tungen (Schrillleiste, Schrillkante) sowie schall-
abstrahlende Strukturen (Spiegelzelle, Harfe)
zum Einsatz kommen. Eine recht unge-
wohnliche Art von Fligelfunktion liegt bei
der nordamerikanischen Beiful3grille Cypho-
derris strepitans (Saltatoria: Haglidae) vor: Bei
der Kopulation bietet das Minnchen seine
fleischigen Hinterfligel dem Weibchen zum
Fraf3e an (EGGERT & SAKALUK 1994).

Es tiberrascht daher nicht, wenn bei einigen
Vertretern der Gryllidae die Vorderfliigel auch
als Triger von Driisenorganen fungieren, de-
ren Sekret dem weiblichen Paarungspartner
angeboten und von diesem beleckt oder gar
verzehrt wird. Méglicherweise spielen dabei

auch fliichtige Bestandteile des Sekretes eine
Rolle, die an die Luft abgegeben und vom
Paarungspartner olfaktorisch mit den Anten-
nen wahrgenommen werden. Zwei solcher
Beispiele wurden hinsichtlich des Verhaltens,
der Struktur der Driisenorgane sowie der che-
mischen Zusammensetzung der Sekrete ni-
her untersucht. Es handelt sich einmal um
unsere heimische Waldgtille Nezzobins sylvestris
(Bosc, 1792) (Saltatoria: Gryllidae, Nemobii-
nae) sowie um eine afrikanische Hohlengrille,
Phaeophilacris spectrum (Saussure, 1878) (Salta-
toria: Gryllidae, Phalangopsinae). Bei beiden
Arten besitzen die Minnchen auf der Ober-
beziehungsweise der Unterseite ihrer Vorder-
fliigel (Hinterfliigel fehlen) spezialisierte Struk-
turen mit Hautdriisen, deren Sekret in speziel-
len Haarfeldern festgehalten wird. In bestimm-
ten Phasen des Paarungsverhaltens lecken oder
fressen die auf dem Minnchen aufsitzenden
Weibchen von dem Sekret; bei IN. sylvestris an
der Oberseite des angelegten rechten Fliigels,
bei Ph. spectrum an der Unterseite der beiden
hochgeklappten Fligel.

Wihrend fur die Drisenstrukturen von Ph.
spectrum und deren Verhaltensrelevanz bisher
keine Untersuchungen vorlagen, wurde das
komplexe Paarungsverhalten der Waldgrille
bereits 1921 von GERHARDT ausfiihtlich beob-
achtet. Er beschreibt zunichst das Vorkom-
men zweier unterschiedlicher Spermatopho-
rentypen und stellt dann fest: Das nach der
eigentlichen Spermatophoreniibertragung
nochmals aufsitzende Weibchen ,,.. .leckt und
nagt eifrig an den Elytren des Minnchens
herum. (GERHARDT 1921: 299). ZACHER
(1925) wiederholt diese Beobachtungen. Spa-
ter vermutet RICHARDS (1953) auf dem rech-
ten oberen Fliigel eine sekretabsondernde
Struktur und GassuTT (1954) stellt dartiber
konkrete Vermutungen an: ,,...it is suggest-
ed that these hairs either secrete a substance
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or hold a substance secreted by a more remote
gland™ (GassutrT 1954: 85). Gemeint sind
die mikroskopisch feinen Haare in einem
ungefihr dreieckigen Bereich des Fliigels, der
im Folgenden als ,,Haarfeld* bezeichnet wird.

2. Material und Methoden
2.1. Versuchstiere

N. sylvestris lebt in lichten Laubwildern und
an sonnenexponierten Waldrindern in
teilweise hoher Populationsdichte. Die Tiere
fir die Experimente und den Zuchtansatz
wurden als Larven und Imagines im Ahrtal
und in der Wahner Heide bei Kéln gesam-
melt und in gemischtgeschlechtlichen Grup-
pen von 40-60 Tieren bei einer Temperatur
von 18-27 °C in Kunststoffbehiltern mit ei-
nem Bodenbelag aus feuchtem Torf und
Laub gehalten. Als zusitzliche Unterschlup-
fe dienten Fierkartons und Papprohren. Zur
Eiablage standen zusitzlich Schalen mit stin-
dig feucht gehaltenem Torf im Behilter.
Dreimal wochentlich wurde mit Kopfsalat
und trockenem Hundefutter gefittert und
jeweils eine Hilfte des Behalters mit einer
Spriihflasche befeuchtet. Durch zusitzliches
Aufwirmen mit einer Schreibtischlampe lie3
sich die allgemeine Aktivitit der Tiere im
Zuchtbehilter und in den Beobachtungsge-
fillen steigern. Wenn fiir die Untersuchun-
gen das genaue Alter der Tiere bekannt sein
musste, wurden vorletzte Larven (Nymphen),
erkennbar an der Ausbildung der Fliigelanla-
gen, in kleineren Gefil3en isoliert und ihre
Imaginalhdutung abgewartet. Die Altersan-
gabe fiir die adulten Tiere bezieht sich dann
auf ,, Tage nach der Imaginalhdutung*.

Unsere Zucht von Ph. spectrum geht auf ein
1968 von L1z BErGER in Kenia (Kabete-Regi-
on) gefangenes gravides Weibchen zuriick.
Die Vertreter dieser Art leben dort, soweit
bekannt, unter Laub, unter iiberhingenden
Grasnarben und in Termitenbauten. Die
Haltung und Zucht erfolgte in Gruppen bis
zu etwa 30 Individuen bei 28 ‘C in hohen
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Kunststoffbehaltern mit Zweigen zum Klet-
tern und einer Bodenbedeckung aus Sand
und Torf. Ablegebereite Weibchen kamen in
besondere Behilter mit Legeschalen mit
feuchtem Torf. Geflttert wurde mit Salat und
einem trockenen Hundefutter.

2.2. Rasterelektronenmikroskopie

Es wurden sowohl die Aullenseiten (Ober-
und Unterseite) der Fliigel als auch die In-
nenseiten der beiden den Fligel aufbauen-
den diinnen Cuticulae untersucht. Fir Letz-
tere mussten an allseitig beschnittenen Fli-
gelstiickchen die beiden Lamellen mit Hilfe
von Minutiennadeln getrennt werden. Die
interessierenden Schichten (bei IN. sy/lvestris die
obere, bei Ph. spectrum die untere) wurden mit
90%igem Ethanol gespiilt, in 1,5-3 M KOH
mazeriert, um alle Sekret- und Gewebertlick-
stinde zu entfernen, und in einer Ethanol-
Diethylether-Reihe entwissert, im Exsikka-
tor getrocknet, mit Gold besputtert und die
jeweilige gewebeseitige Oberfliche im Raster-
elektronenmikroskop (Hitachi S-520) unter-
sucht.

2.3. Fluoreszenzmikroskopie

Fir die Untersuchung der Autofluoreszenz
des Haarfeldsekretes von IN. sylvestris wurden
die rechten Fliigel von 1-20 Tage alten Minn-
chen amputiert, beschnitten und auf einem
Objekttriger mit dem Fluoreszenzmikros-
kop (Wild Leitz Orthoplan) mit Fluoreszenz-
Auflichtilluminator (Wild Leitz Ploemopak
2,1), Anregungsbereich 340-380 nm, unter-
sucht und fotografiert.

2.4. Gaschromatographie-Massenspek-
trometrie (GC-MS-Analysen)

Die Untersuchungen wurden im Labor von
Herrn Prof. Dr. W. BoLAND am Institut fur
Organische Chemie der Universitit Karlsru-
he durchgefiihrt. Die Kopplung der Gaschro-
matographie mit der Massenspektrometrie
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erlaubt die Trennung, Detektion und Analy-
se von kleinen Substanzgemischen. Sowohl
fiar N. sylvestris als auch fir Ph. spectrum wur-
den jeweils drei Proben analysiert: das von
dem entsprechenden Haarfeld abpriparierte
Sekret, Ausschnitte von Fligeln mit dem je-
weiligen sekreterfillten Haarfeld und Aus-
schnitte von einem sekretfreien Flugelteil.
Jede Probe enthielt das gleichzeitig von vier
bis finf Minnchen entnommene Material.
Far die Analysen wurden die Proben
zunichst einer Derivatisierungsreaktion (Si-
lylierung) mit BSTFA (IN,O-bis(Trimethylsilyl)
trifluoracetamid) der Firma Fluka Chemie
ausgesetzt. Der Derivatisierungsreaktion
schloss sich die GC-MS-Analyse an. Die An-
lage bestand aus einem Gaschromatographen
GC 6000 Vega Series 2 der Firma Carlo Erba
Instruments, der tiber eine Einlassleitung mit
einem Massenspektrometer I'TD 800 der Fit-
ma Finnigan MAT verbunden war. Als Trenn-

siule wurde eine unpolare GC-Kapillarsiule
SE-30 mit einer Linge von 10 m und einem
Innendurchmesser von 0,32 mm (FS-SE-30-
CB-0,25) der Firma Macherey-Nagel verwen-
det. Folgende Temperatureinstellungen wur-
den vorgenommen: Temperatur des Ein-
sptitzblockes 250 °C; Temperaturprogramm
der Trennsidule: T1 (Anfangstemperatur)
100 °C, 2 min isotherm; R (Anstiegsrate der
Temperatur) 15 °C/min; T2 (Endtempera-
tur) 280 °C, 10 min isotherm; Temperatur
der Einlassleitung 280 °C.

3. Ergebnisse
3.1. Die Waldgrille Nemobius sylvestris
3.1.1. Das Paarungsverhalten

Im Verhalten der Waldgrille wird, wie bei an-
deren Grtillen, eine Vielzahl verschiedener

Abb. 1: Nemobius sylvestris: adulte Tiere und Details der rechten Elytre des Midnnchens. A: Minn-
chen und Weibchen in Balzposition. Das Weibchen (rechts oben) leckt an der Oberfliche der Elytre
des Minnchens. Mannchen mit groler Spermatophore, die spiter an die Genital6ffnung des Weib-
chens angeheftet wird. B: Weibchen (links) und Minnchen. Kérperlinge 7-10 mm. Sexualdimor-
phismus der Elytren. Hinterfliigel fehlen. C: Rechte Elytre eines Minnchens einen Tag nach der
Imaginalhdutung, Bogenf6rmig verlaufende Postcubitalader (SL), auf der Ventralseite des Fliigels
als Schrillleiste mit Zihnchen ausgebildet. Dreieckiges Haarfeld (Hf), das sich aus dicken Adern,
aus Basalzellen, Distalzellen und einem quer verlaufenden Steg zusammensetzt (siche Abb. 1E).
Der rechte Rand des Flugels (Lateralfeld) ist im Priparat hochgeklappt. D: Dorsalansicht der
Fligelregion eines Minnchens mit Pronotum (anterior), rechter (oben liegender) Elytre und Abdo-
minaltergiten. Das Haarfeld auf der Elytre ist in seinem vorderen Bereich mit auskristallisiertem
Sekret bedeckt. E: Haarfelder von vier Mannchen unterschiedlichen Alters (1, 4, 10, 20 Tage nach
der Imaginalhiutung). Darstellung der zunchmenden Sekretablagerung durch Autofluoreszenz von
Sekretbestandteilen. Am ersten Tag sind die Basalzellen (B1-B3) und die Distalzellen (D1-D5) des
Haarfeldes noch ohne Sekret.

Fig. 1: Nemobius sylvestris: adults and details of the right forewing of the male. A: Male and female
in mating position. The female on top is licking the surface of the male’s right forewing. Male with
extruded spermatophore which later on will be attached to the female’s genitalia. B: Female (left)
and male. Body length 7-10 mm. Sexual dimorphism in the forewings (elytra). Hindwings absent.
C: Right forewing (dorsal view) of a male one day after imaginal molting, Curved vein (cubitus
posterior) (SL) with stridulatory file on the ventral side. Triangular hair field (Hf) consisting of
thick veins, basal cells, distal cells, and a cross vein (compare Fig. 1E). Lateral field of the wing
folded upwards. D: Dorsal region of a male with pronotum (anterior), forewing and terga of the
abdomen (posterior). The frontal part of the hair field is covered with secretions already crystal-
lized. E: Hair fields from four males of different ages (1, 4, 10, 20 days after imaginal moult).
Demonstration of the increasing deposition of secretions by means of autofluorescence. At the
first day the basal cells (B1-B3) and the distal cells (D1-D5) are still empty.
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kommunikativer Reize eingesetzt, sowohl bei
der Anlockung als auch bei der Motivation
des Partners. Zunichst flihrt der anhaltende
Lockgesang eines Minnchens zur Annihe-
rung paarungsbereiter Weibchen. Nach gegen-
seitigem Betasten, das zum Erkennen der
Geschlechter fuhrt, bei dem die Wahrneh-
mung nicht flichtiger und flichtiger chemi-
scher Substanzen (Kontaktpheromone) eine
Rolle spielen durfte, beginnt das eigentliche
Paarungsverhalten. Dieses ldsst sich in drei
gut unterscheidbare Abschnitte gliedern,
nimlich in Balz, Kopulation (mit Spermato-
phorentbertragung) und Nachbalz. Die Balz
beginnt mit der Anniherung und dem ge-
genseitigen Erkennen. Das Mdnnchen wech-
selt nun zum Werbegesang tber und es
kommt zu einem wechselseitigen Antennen-
tasten mit dem Austausch taktiler und der
Aufnahme olfaktorischer Reize. Bereits in
diesem Stadium presst das Minnchen ent-
weder eine grofie oder eine kleine Spermato-
phore aus und nach weiterem Betasten
kommt es zu einer prikopulatorischen Be-
steigung des Miannchens durch das Weibchen,
wobei dieses sich so positioniert, dass seine
Mundwerkzeuge tiber dem Fliigel des Minn-
chens zu liegen kommen (Abb. 1A). Bereits
in dieser Phase interessiert sich das Weibchen
fir die Fligeloberfliche, die es eifrig mit den
Maxillarpalpen betastet, bis es zu sichtbaren
Leck- und Fressbewegungen im mittleren
und hinteren Fligelbereich kommt. Zur
Kopulation nimmt das Minnchen einen
plotzlichen Stellungswechsel vor, indem es
sich weiter unterschiebt, so dass sein Genital-
apparat genau unter dem des Weibchens zu
liegen kommt. Dabei verliert das Weibchen
den Fligelkontakt mit den Mundwerkzeu-
gen. Diese Kopulationsstellung dauert im
Mittel nur 1-1,5 s, wihrend der das Minn-
chen seine Spermatophore an die Genital6£f-
nung des Weibchens anheftet, wo sie im wei-
teren Verlauf der Nachbalz hingen bleibt und
es zur Entleerung ihres Inhaltes kommt. Die
Nachbalz dauert ungefihr 15 min, wobei das
Minnchen stindig dem Weibchen folgt und

mit diesem Antennenkontakt halt. In dieser
Phase kann es zu einem erneuten Besteigen
des Minnchens durch das Weibchen kom-
men sowie zu einem noch intensiveren Le-
cken und Fressen an dem Fliigelsekret.

3.1.2. Flugelstrukturen

Beide Geschlechter sind micropter (Vorder-
fligel erreichen héchstens die Abdomenmit-
te), Hinterfltigel fehlen (Abb. 1B). Die Fliigel
des Weibchens erreichen héchstens ein Drit-
tel der Abdomenlinge. Sie sind am Hinter-
rand schrig abgestutzt und ihre medianen
Rinder beriihren sich nur knapp. Die Fligel
des Minnchens erreichen die Abdomenmit-
te und tberlappen sich in Ruhelage in der
grillentypischen Weise so, dass der rechte den
linken nahezu véllig iberdeckt. Die beiden
Fligel des Minnchens sind in ihren Umiris-
sen nahezu spiegelsymmetrisch, unterschei-
den sich aber in einigen Details: der rechte ist
dicker, stirker pigmentiert und trigt auf sei-
ner Oberfliche medianwirts ein dreieckiges
Haarfeld (Abb. 1C). Der Besatz mit cuticuld-
ren Haaren ist ausschlieBlich auf den rechten
Fligel beschrinkt. Im vorderen Drittel tra-
gen beide Fligel auf der Unterseite eine bo-
genférmige, mit Zihnchen besetzte Ader (=
Schrillleiste, Abkémmling des Postcubitus),
wobei die Zahl der Zihnchen rechts 70 und
links nur 35 betrigt. Bei der Stridulation wer-
den beide Fliigel schrig angehoben und
rhythmisch gegeneinander bewegt. Durch die
vorgegebene Fligellage kommt jedoch stets
nur die rechte Schrillleiste zum Einsatz und
streicht iber die Schrillkante des linken Fli-
gels. Der so erzeugte Gesang ist ein ange-
nehm schnurrendes ,,rlrr i rire das Uber
mehrere Sekunden anhilt.

Frisch gehdutete Midnnchen zeigen eine noch
vollig saubere Fligeloberfliche. An dlteren
Tieren féllt jedoch ein krustenférmiger, nur
schwer ablésbarer Belag auf. Bei flichtiger
Betrachtung kénnte dieser fiir eine Ver-
schmutzung gehalten werden, tatsichlich han-
delt es sich jedoch um das aus dem Innern
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des Fligels stammende Sekret, das an der
Oberfliche von feinen Haaren des dreiecki-
gen Fliigelfeldes festgehalten wird und dort
eintrocknet (Abb. 1D).

3.1.3. Verlauf der Sekretablagerung und
Nachweis durch Autofluoreszenz

Um etwas tber den zeitlichen Verlauf der
Sekretablagerung zu erfahren, vor allem tiber
die Anfangsphase, bevor es zu einer Ein-
trocknung und Auskristallisation einzelner
Bestandteile kommt, bietet sich die Fluo-
reszenzmikroskopie als halbquantitative
Nachweismethode an. Sie erlaubt es, Sub-
stanzen mit der Fahigkeit zur Autofluores-
zenz, zum Beispiel in Sekreten oder in his-
tologischen Priparaten, in ihrer Konzentra-
tion und Verteilung sichtbar zu machen.
Abbildung 1E zeigt fluoreszenzmikrosko-
pische Aufnahmen identischer Fligelberei-
che von vier Minnchen unterschiedlichen
Alters (1, 4, 10 und 20 Tage nach der Imagi-
nalhdutung). Es ist eine zunehmende Blau-
firbung in den kleinen Basal- und Distal-
zellen des dreieckigen Fliigelbereiches zu er-
kennen. Dabei handelt es sich um die Fluo-
reszenz der viskosen Bestandteile des Sekre-
tes (UV-Anregungsbereich 340-380 nm). Am
einen Tag alten Fligel ist weder in den Ba-
salzellen (B1-B3) noch in den Distalzellen
(D1-D5) eines Haarfeldes eine Fluoreszenz
feststellbar. Erst nach 2-3 Tagen sieht man
bei stirkerer Vergré3erung erste punktfor-
mige, blau fluoreszierende Stellen. Eine deut-
liche und danach weitere kontinuierliche
Zunahme der Autofluoreszenz ist ab dem
4. Tag feststellbar. Sie zeigt, dass die Sekret-
ablagerung vorzugsweise in den basalen und
spiter auch in den distalen Zellen des dreie-
ckigen Haarfeldes erfolgt, also in den klei-
nen, wannenférmigen Vertiefungen, die von
den lings verlaufenden, erhabenen Adern
gebildet werden. Die maximale Ausdeh-
nung der blauen Flichen wird nach etwa 10
Tagen erreicht. Interessanterweise erlangen
die Midnnchen und Weibchen von N. sy/vest-
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ris auch um diese Zeit (7-10 Tage nach der
Imaginalhdutung) das Stadium der Paa-
rungsbereitschaft.

Parallel mit der Akkumulation des Sekretes
andert sich auch seine Konsistenz und Far-
be. Ab dem 5. Tag ist unter dem Binokular
eine leicht viskose, gelblich-braune Substanz
zu erkennen. Die Viskositat nimmt im Laufe
der nichsten Tage zu; das Sekret klebt faden-
ziehend an der Minutiennadel und erscheint
milchig triib. Im Endstadium schlieBlich ent-
steht durch Erhirtung und Auskristallisati-
on ein einheitlicher, alles tberdeckender krus-
tenférmiger Belag (Abb. 1D).

Was den Nachweis des Sekretes mittels Au-
tofluoreszenz anbetrifft, muss betont wert-
den, dass diese Methode keine weitergehen-
den Schlisse tiber die chemische Natur der
Bestandteile zulisst. Eine Autofluoreszenz
zeigen ganz verschiedene Substanzgruppen
(aromatische Kohlenwasserstoffe und einige
heterozyklische Verbindungen). Zur genau-
en Identifizierung sind daher andere Metho-
den, wie zum Beispiel die Gaschromatogra-
phie und Massenspektrometrie, heranzuzie-
hen. Die Methode der Autofluoreszenz eig-
net sich im vorliegenden Fall jedoch gut zur
Lokalisation der sekretorischen Bereiche un-
ter der Annahme, dass die fluotreszierenden
Substanzen zumindest begleitende Bestand-
teile des eigentlichen, verhaltensrelevanten
Sekretes sind.

3.1.4. Feinstruktur der Driisenéffnungen
3.1.4.1. Aulenansicht

Aus dem bisher Bekannten folgt, dass der
Bildungsort des Sekretes in einem Driisen-
gewebe des Fliigellumens, also in dem Raum
zwischen der oberen und unteren Cuticula,
zu lokalisieren ist. Nach der gingigen, jedoch
nicht einzigen Vorstellung leiten sich die In-
sektenfliigel ontogenetisch und phylogene-
tisch von Hautduplikaturen des Meso- und
Metathorax ab, wobei die beiden jeweiligen
Epidermisschichten sich sukzessive zusam-
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menlagern und resorbiert werden, bis nur
noch eine einheitliche Membran aus zwei cu-
ticuliren Platten verbleibt. Einzig die Hohl-
raume der Adern, in denen Tracheen, Nerven
und die mit der Leibeshohle in Verbindung
stehenden Blutbahnen verlaufen, werden
ausgespart. Eine Untersuchung der zu for-
dernden Driisenausfuhrginge muss sich da-
her sowohl mit der AuB3enseite (Oberfliche)
des Fliigels wie auch mit seiner Innenseite (=
gewebeseitige Ansicht der oberen Fliigellamel-
le) befassen.

Die rasterelektronenmikroskopische Aufsicht
(Abb. 2A) auf das Haarfeld zeigt zwischen den
parallel verlaufenden Adern einen dichten Be-
satz cuticulirer Haare (Linge 70-100 um), die
in ringférmigen Sockeln artikuliert sind, sowie
zwischen den Haaren porenférmige Offnun-
gen, bei denen es sich um die Austritts6ft-
nungen der im Fligellumen gelegenen Dru-
seneinheiten handelt. Die Offnungen treten
als Einzelporen und als Porengruppen nach
Art von Siebplatten in Erscheinung, Beide
Strukturen sind in mehr oder weniger regel-
miBigen Lingsreihen parallel zu den die Haar-
feldzellen begrenzenden Adern angeordnet.

Abb. 2: Nemobius sylvestris: REM-Aufnahmen von
der Driisenregion auf der rechten Elytre des
Minnchens. A: Ausschnitt aus dem Haarfeld mit
Fligeladern (Ad) sowie Einzelporen (P) und
Porengruppen (Pgp) der Hautdriisen. B: Poren-
gruppe in grubenférmiger Vertiefung mit Aus-
tritts6ffnungen (A6) der Driisenginge. C: Ge-
webeseitige Aufsicht auf die Innenfliche der
oberen Flugellamelle (Fliigel gespalten). Haar-
becher (Hb) und cuticulire Driisenginge (Dg).
Fig. 2: Nemobius sylvestris: SEM images of the
glandular region on the right forewing of the male.
A: Detail from the hair field with veins (Ad),
single pores (P), and groups of pores (Pgp) from
the epidermal glands. B: A group of pores in a
cuticular pit with the openings of the pore canals
(A6). C: Underside view on the upper cuticular
lamella (wing plate splitted into its two layers).
Hair-sockets (Hb) and cuticular canals (Dg).
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Die Poren einer Gruppe liegen auf einer ova-
len, kuppelférmigen Aufwolbung, die von
einer ringférmigen Furche umgeben ist. Die
Zahl der Offnungen schwankt zwischen zwei
und 15. Die Lingsausdehnung einer ovalen
Porengruppe hingt von der Zahl der vorhan-
denen cuticuliren Offnungen ab und betrigt
im Mittel 16+5 pum.

3.1.4.2. Die Ausleitungskanile der
Driiseneinheiten

ner Mazeration der weichen Anteile des
Drisengewebes verbleiben lediglich die resis-
tenten cuticuldren Strukturen, die sich fiir eine
rasterelektronenmikroskopische Untersu-
chung weiter bearbeiten lassen. Abbildung
2C zeigt eine solche gewebeseitige Aufsicht
auf die obere Cuticula. Man erkennt mehrere
Haatbecher, also die Sockel der Haate aus dem
Haarfeldbereich von ihrer Unterseite, sowie
verschiedene cuticulire schlauchartige Gebil-
de, bei denen es sich um die ausfihrenden

Kanile der Drusen handelt. Eine cuticulire
Durch eine Trennung der beiden den Fliigel Herkunft dieser Strukturen kann vermutet

aufbauenden Cuticulae wird eine Innenan- werden, weil sie, im Gegensatz zu den Ge-

sicht der Driisenausginge méglich. Nach ei-

webeanteilen der Driiseneinheiten, der Be-

Abb. 3: Phaegphilacris spectrunr: adulte Tiere und Elytre eines Minnchens. A: Zwei Minnchen, linkes
Tier mit Fliigeln in Ruheposition, rechtes Tier beim Fliigelschlagen mit maximaler Auslenkung der
Fligel nach vorn. B: Kopulationsstellung, Das aufsitzende Weibchen betastet mit den Mundwerkzeu-
gen die Unterseite der hochgeklappten Elytren des Minnchens. C: Linke Elytre eines einen Tag alten
Minnchens (Ventralseite). Linge 12 mm. Der 0,5 mm breite, weile Haarsaum enthilt noch kein
Sekret. D: Ausschnitt von einer Elytre eines drei Tage alten Midnnchens mit sekretgefiilltem Haarsaum.
Die Haare sind bis auf die Spitzen von einer bernsteinfarbenen, glinzenden Substanz eingehiillt.

Fig. 3: Phacophilacris spectrunz: adults and male forewing, A: Two males, the right one in wing
flicking action with maximal frontal bending of the wings. B: Copulatory posture in female-above-
male position. The female examines the underside of the elevated wings of the male with her
mouthparts. C: Left wing of a one day old male from the ventral side. Total length 12 mm. In this
stage the white hair-border (0.5 mm wide) is still without secretion. D: Detail of the forewing of
a male three days old. The hair-border is covered with secretions and the hairs are embedded up to
their tips in an amber-coloured, shiny substance.

¥
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handlung mit KOH widerstehen. Die Kani-
le treten durch kleine ()ffnungen durch die
lamellierte Endocuticula hindurch (Abb. 2C).
Nach dem Vergleich mit Driisenzellen ande-
rer Insekten ist zu vermuten, dass die Auslei-
tungskanile von einer mit der Driisenzelle
assoziierten Kanalzelle gebildet werden und
aus Epicuticula bestehen (PETERS 2003). Ent-
sprechend den auf der Auf3enseite als Grup-
pen oder als Einzelporen sichtbaren Offnun-
gen treten auch die Ausfithrungskanile im
selben Verhiltnis einzeln oder in Gruppen
auf. Es kann somit jeder Pore ein aus einer
Drusenzelle nach aulen fihrender Auslei-
tungskanal zugeordnet werden.

3.2. Die afrikanische Hoéhlengrille
Phaceophilacris spectrum

3.2.1. Paarungsverhalten

Die Gattung Phaegphilacris ist auf die dthio-
pische Region des afrikanischen Festlandes
beschrinkt. Charakteristisch fiir die etwa 60
beschriebenen Arten ist die Anpassung an
scharf abgegrenzte Kleinlebensrdume wie
Termitenbauten und Kleinsidugernester so-
wie der Ubergang zu rein cavernicoler Le-
bensweise (KALTENBACH 1983). Ph. spectrum
gilt als typischer Vertreter der Gattung und
zeigt den charakteristischen Habitus (Abb.
3A): Antennen von mehrfacher Kérperlan-
ge, lange Beine und lange Cerci. Die nur beim
Minnchen vorhandenen Vorderfligel (Elyt-
ren) sind hautig, mit einfacher Aderung und
ohne Stridulationseinrichtungen. Eine akus-
tische Kommunikation im tblichen Sinne
fehlt daher, jedoch spielen beim Rivalen-
kampf und bei der Balz ganz charakteristi-
sche Stellungen und Bewegungen der Fligel
eine wichtige Rolle (DAMBACH & LLICHTENSTEIN
1978; HelDELBACH & DamBacH 1997). Eine
Abwandlung der Fligelgelenke ermdglicht es
den Minnchen, nach vorn — tiber den Kopf
— einzelne Flugelschlige sowie Serien von 4-5
Schligen in Richtung eines Partners auszu-
fihren (Abb. 3A). Die dadurch erzeugten

Luftbewegungen, zum Teil in Form von sich
linear nach vorn ausbreitenden Wirbelringen,
die méglicherweise mit Duftstoffen aus dem
Haarsaumsekret beladen sind, dienen bei der
Balz nachweislich der Ruhigstellung des Weib-
chens fur die nachfolgende Kopulation (HEIN-
7EL & DAaMBACH 1987; HEIDELBACH & DAM-
BACH 1997).

Zur Einnahme der Kopulationsstellung
schiebt sich das Midnnchen mit angehobenen
Fliigeln, riickwirts schreitend, unter das Weib-
chen, streicht zunichst mehrmals mit der
Unterseite seiner Fligel tiber Kopf, Anten-
nen und Thorax des Weibchens und positio-
niert sich dann mit schrig nach vorn gestell-
ten Fligeln so, dass die Genitalapparate bei-
der Tiere genau iibereinander liegen (Abb.
3B). Das Minnchen heftet nun den Hals der
bereits vorher ausgepressten Spermatophore
an der Vulva des Weibchens an. Die Ampulle
der Spermatophore verbleibt jedoch wihrend
der ganzen Zeit am Minnchen. Diese Kopu-
lationsstellung kann, einzig unter Grillen, bis
zu einer Stunde beibehalten werden. Wih-
rend dieser Zeit hat das Weibchen mit den
Mundwerkzeugen Kontakt zu der Untersei-
te der Fliigel des Miannchens und kommt so
mit dem Sekret des Haarsaumes in Bertiih-
rung, an dem es von Zeit zu Zeit leckt.

3.2.2. Fligel und Haarsaum

Eine Besonderheit der Fliigel des Mdnnchens
stellt ein auf der Ventralseite, entlang des Fli-
gelrandes verlaufender, 0,5 mm breiter Haar-
saum dar. Er umrundet die Fligelspitze und
nimmt etwa zwei Drittel des Fligelumfan-
ges ein (Abb. 3C). Unmittelbar nach der Ima-
ginalhdutung hat der Haarsaum das Ausse-
hen eines weilen ,,Pelzkragens®, doch nach
wenigen Tagen sammelt sich zwischen den
Haaren eine klebrige Substanz an (Abb. 3D),
deren Menge, Farbe und Konsistenz sich im
Laufe der Tage verdndern. Am 3. Tag erscheint
die Substanz gelb und verdndert sich dann
bis zum 12. Tag tiber bernsteinfarben nach
dunkelbraun. Gleichzeitig wird die Substanz



Grillenfliigel mit Driisenorganen

75

immer zahflussiger und quillt aus dem Haar-
saum, so dass schliefllich nur noch die Spit-
zen der Haare sichtbar sind. Auch bei diesem
Objekt war davon auszugehen, dass es sich
bei dem Sekret um ein im Flugelgewebe ge-
bildetes, an die Oberfliche sezerniertes und
zwischen den Haaren festgehaltenes Produkt
handeln muss, was auch durch histologische
und rasterelektronenmikroskopische Unter-
suchungen bestitigt wurde.

Ab dem 3. Tag lassen sich von dem Haar-
saum Abdriicke auf einem Objekttriger her-
stellen. Das am Glas haftende Sekret zeigt
bei Beleuchtung mit kurzwelligem Licht (436
nm) eine hellgelbe Autofluoreszenz (LATZ-
HoOCHGURTEL unpubliziert). Querschnitte
durch den Fligelrand zeigen, dass in der
Haarsaumregion die beiden den Fliigel auf-
bauenden Schichten stark auseinander wei-
chen (Abb. 4). Die diinne, untere Cuticula

o

Abb. 4: Phacophilacris spect-
rum: Querschnitt durch den
Fligelrand mit Haarsaum
und Sekretbelag, ungefirb-
ter Semidiinnschnitt. A:
Lichtmikroskopische An-
sicht bei normaler Beleuch-
tung. Zwischen der dicken,
oberen und der diinnen, un-
teren Cuticula liegt ein lo-
ckeres Driisengewebe. B:
Dasselbe Priparat bei Be-
leuchtung mit kurzwelligem
Licht (436 nm). Autofluo-
reszenz des zwischen den
Haaren festgehaltenen Se-
kretes sowie der unteren
Epidermis und der Fligel-
oberfliche (HEUSER unpubli-
ziert).

Fig. 4: Phaeophilacris spect-
rum: cross section through
the edge of a forewing with
hair-border and secretion

hebt sich von der dicken oberen ab. Det Zwi-
schenraum wird von einem lockeren Drii-
sengewebe ausgefiillt. Wie histologische Rei-
henuntersuchungen zeigen (LLATZ-HOCHGUR-
TEL unpubliziert), erfolgt nach dem Einset-
zen und mit dem weiteren Verlauf der Se-
kretproduktion eine Volumenzunahme des
Driisengewebes. Der Abstand der beiden
Cuticulae und damit die Dicke der Drisen-
schicht erhéhen sich von 60 um am 1. Tag
auf 100 um am 6. Tag. Beim Objekt der
Abbildung 4 zeigt das Sekret auch im Semi-
dunnschnitt, bei Beleuchtung mit kurzwel-
ligem Licht (436 nm), eine Autofluoreszenz.
Das betrifft sowohl das zwischen den Haa-
ren festgehaltene Sekret als auch den unmit-
telbar darunter liegenden Bereich des Drii-
sengewebes. Eine gleichfalls vorhandene
Fluoreszenz der Fliigeloberfliche diirfte auf
einer Kontamination beruhen, denn in

layer, unstained semi thin section. A: Under normal light microscopic conditions. There is a loose

glandular tissue between the thick upper and the thin lower cuticular lamella. B: The same speci-

men under short wave light illumination (436 nm). The secretion between the hairs as well as the

lower epidermis and the upper surface of the wing show autofluorescence (HEUSER unpublished).
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Ruhe tiberdecken sich die beiden Fliigel. Nach
den einzelnen Fligelschlagserien kann es au-
Berdem zu einem Wechsel der Fligellage
kommen, so dass stindig Sekret vom Haar-
saum des einen auf die Oberfliche des an-
deren Fliigels gelangen kann.

3.2.3. Struktur der Driisendffnungen

Die rasterelektronenmikroskopische Unter-
suchung der Ventralseite der Fliigel zeigt ei-
nen iber der ganzen Fliche vorhandenen
Besatz gleichartiger Haare mit ringférmigen
Sockeln und spiraliger Rillenstruktur des
Schaftes. Im 0,5 mm breiten, scharf abge-
grenzten Haarsaum erhoht sich jedoch die
Dichte des Haarbesatzes auf das Doppelte
und zwischen den Haaren liegen Porengru-
ben (Abb. 5A). Der Durchmesser der Po-
rengruben variiert zwischen 4 und 10 pm
und die Zahl der Einzelporen betrigt 9-20,
mit einem Durchmesser von 0,610,2 um.

Das Verhiltnis von Haaren zu Porengruben
betrigt 2:1.

Um eine rasterelektronenmikroskopische
Betrachtung der Innenseite der unteren Fla-
gelcuticula zu ermdglichen, wurde wiederum
der Fligel gespalten und durch Mazeration
das Driisengewebe bis auf seine cuticuliren
Anteile entfernt. Das REM-Bild der Innen-
seite zeigt — neben zahlreichen Haarbechern
von ihrer Unterseite — nach innen gerichtete
Aufwolbungen der Porengruben mit einem
Gewirr daran hingender, unterschiedlich lan-
ger Schliuche (Abb. 5B). Der Vergleich zeigt,
dass im intakten Zustand jeder Porentffnung
ein solcher Schlauch, bei dem es sich um den
cuticuliren Ausleitungsgang einer Driisenein-
heit handelt, zugeordnet werden kann. Eine
stirkere Vergroflerung ldsst vermuten, dass
die Schliuche epicuticulirer Natur sind, da die
auf der Unterseite liegenden Durchtrittsstel-
len der Schlduche eine ringférmige Offnung
in der Endocuticula aufweisen.

Abb. 5: Phacgphilacris spectrum: REM-Aufnahmen von der Driisenregion im Haarsaum eines Flu-
gels. A: Ausschnitt aus dem Haarsaum mit Haaren, Porengruben (Pgb) und den Austritts6ffnungen
(A6) der Hautdriisen. B: Gewebeseitige Aufsicht auf die untere Fligellamelle (Flugel gespalten)
mit Haarbechern (Hb), Einw6lbungen der Porengruben (W), Driisengingen (Dg) und deren Durch-
trittséffnungen durch die Endocuticula (OE).

Fig. 5: Phacgphilacris spectrum: SEM images of the glandular region of the forewing, A: Detail of the
hair-border with hairs, pore pits (Pgb) with pores (A6) of the gland units. B: Inside view of the
lower cuticular lamella (wing splitted) showing hair sockets (Hb), underside of pore pits (W), and
cuticular canals (Dg) with penetration holes in the endocuticle (OE).
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3.2.4. Aufbau eines Driisenorgans

Die groB3e Ubereinstimmung in der Struktur
der Driisenéffnungen und in den Ausfih-
rungsgingen zwischen N. sylvestris und Ph.
spectrum lisst vermuten, dass auch die dazu-
gehorigen Driisen Gemeinsamkeiten in ih-
rem Bau aufweisen. Untersuchungen zur Fein-
struktur wurden bis jetzt allerdings nur an
Ph. spectrum durchgefiihrt (LATZ-HOCHGUR-
TEL unpubliziert). Sie zeigen ein Bild, das sich
in die bekannten Kategorien der Hautdriisen
von Insekten einfiigt. Die Abbildung 6 stellt
ein nach TEM-Schnitten rekonstruiertes Sche-
ma einer Driseneinheit dar, die, zusammen
mit zwei weiteren, mit ihrem Ausfihrungs-
gang in eine gemeinsame Porengrube miin-
det. Eine einheitliche Klassifizierung der ver-
schiedenen Driisenzellen und Driissenkom-
plexe bei Insekten existiert noch nicht (Pe-

Abb: 6: Phaeophilacris spectrum: schemati-

TERS 2003). In der Regel steht eine Drisen-
zelle in einem Verband mit mehreren assozi-
ierten Zellen, die alle aus einer gemeinsamen
Stammzelle hervorgehen und den man als
Driisencinheit bezeichnet (PETERS 2003). Im
Falle von Ph. spectrum besteht die Driisenein-
heit aus nur zwei Zellen, der eigentlichen
Driisenzelle und der gangbildenden Kanal-
zelle. Nach der Nomenklatur von NoRoT &
QUENNEDEY (1974) handelt es sich damit um
eine ‘class 3 gland cell’, eine Driisenzelle mit
einer assoziierten Kanalzelle. Sowohl bei PA.
spectrum als auch bei N. sylvestris konnen sol-
che Driiseneinheiten, nach der Zahl der Po-
renéffnungen zu schlielen, einzeln oder in
Verbinden von maximal 20 Einheiten auf-
treten, die dann als Driisenkomplex oder als
Drise bezeichnet werden konnen. Fir alle in
einem abgegrenzten Bereich (Haarfeld, Haar-
saum) zusammengefassten Driisenkomple-

sche Darstellung einer Driiseneinheit und
benachbarter Strukturen. Rekonstruktion
nach TEM-Schnitten. Eine Driisencinheit
besteht aus einer Driisenzelle (Dz) und ei-
ner Kanalzelle (Kz) mit ausleitendem Drii-
sengang (Ag), der in eine Porengrube (Pg)
miindet. Eine Porengrube kann bis zu 20
Offnungen (OAg) von ebenso vielen be-
nachbarten Driiseneinheiten enthalten. Wei-
tere Strukturen: Endapparat (Ea), umge-
ben von einem Extrazellularraum (Ex),
untere Cuticula (Cu) mit Epicuticula (Ec),
Epidermiszelle (Ez), Stitzzelle (Sz), Tra-
cheole (T). Eine Basallamina (Bl) trennt
die Driisenschicht vom Haemolymphraum.
Fig. 6: Phacophilacris spectrum: schematic
drawing of a glandular unit with related
structures. Reconstruction from TEM sec-
tions. A glandular unit consists of a glan-
dular cell (Dz) and a canal cell (Kz) with a
cuticular canal (Ag) ending in a pore pit
(Pg). One pore pit contains up to 20 pores
(OAg). Further structures are the end ap-

paratus (Ea), surrounded by an extracellu-

lar space (Ex), the lower cuticle (Cu) with

a layer of epicuticle (Ec), epidermis cells (Ez), a supporting cell (Sz), a tracheole (T), and the basal
lamella (BI) which separates the glandular tissue from the hemolymph space.
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xe, die ihre Sekrete gleichzeitig in ein gemein-
sames Depot abgeben, bietet sich der Begriff
»Drisenorgan® an. FEin charakteristisches
Merkmal einer Driiseneinheit von Ph. spect-
rum, das auch fur Driuseneinheiten anderer
Insekten (Termiten, Schaben) nachgewiesen
wurde (Typ ‘G3’ nach NoROT & QQUENNEDEY
1974), ist der von der Kanalzelle sezernierte
cuticuldre Ausleitungskanal. Er ist von Epi-
cuticula ausgekleidet und reicht bis in das
Reservoir der Drisenzelle, wo er in einen
netzartig durchbrochenen Zylinder, den so
genannten Endapparat iibergeht. Die von der
Driisenzelle produzierten Sekrete werden
durch Exocytose in einen extrazellulidren
Raum abgegeben, von wo sie tiber den End-
apparat und den Ausleitungsgang nach auflen
gelangen. Der Driisenzellbereich wird von
dem Haemolymphraum durch eine Basalla-
mina abgetrennt. Von der Basallamina bis zur
(unteren) Epidermis und Cuticula wird eine
Verbindung durch schlanke Stiitzzellen her-
gestellt. Diese sind von parallel verlaufenden
Mikrotubuli durchzogen, die Kontakt zur
Cuticula aufnehmen. Die mehrschichtige,
untere Cuticula wird von einer diinnen Epi-
cuticula bedeckt.

3.3. Analyse der Sekrete

Es ist zu fragen, worauf denn die grofie At-
traktivitit der Sekrete beruht, die die Weib-
chen zum Lecken und Fressen und damit zum
Stillhalten verfithrt. Man kann davon ausge-
hen, dass es sich um ein Substanzgemisch
handelt, fir dessen chemische Analyse sich
die Technik der Gaschromatographie-Mas-
senspektrometrie anbietet, wie sie auch in der
Insektenchemie zum Nachweis kleinster Sub-
stanzmengen eingesetzt wird. Das Ergebnis
der Auftrennung eines Substanzgemisches
wird als so genanntes Chromatogramm in
Form eines Diagramms dargestellt. Die Abs-
zisse gibt die Retentionszeit T, (= Verweil-
dauer der Molekiile eines Stoffes in der Ka-
pillarsiule, eine substanzspezifische Grofle)
und die Ordinate die relative Ionenhiufig-

keit (Totalionenstrom) wieder. Durch einen
Vergleich der Retentionszeiten und der Frag-
mentierungsmuster der Peaks mit Massen-
spektren bekannter Verbindungen aus der
Spektrenbibliothek im Rechner sowie aus der
vergleichenden Analyse von Referenzsubstan-
zen lassen sich den einzelnen Peaks bestimm-
te chemische Verbindungen oder funktionel-
le Gruppen zuordnen.

Um eventuell unspezifische, in das zu analy-
sierende Sekret gelangte Fliigelkomponenten
zu erfassen, wurden, auller dem mit einer
Nadel abgetragenen Sekret (Proben A) auch
ausgeschnittene Fligelstiicke von dem se-
krethaltigen Haarfeld und bei Ph. spectrum von
dem auf der Ventralseite der Fligel gelege-
nen Haarsaumbereich (Proben B) sowie Stii-
cke von sekretfreien Flugelbereichen (Proben
C) analysiert.

3.3.1. Haarfeldsekret von Nemobius
sylvestris

Wie aus Abbildung 7 ersichtlich ist, weisen die
Chromatogramme der Probe A (isoliertes Se-
kret) und der Probe B (Fliigelprobe mit Se-
kret) in Zahl und Anordnung der Peaks eine
groBe Ubereinstimmung auf, wohingegen
zahlreiche Peaks von A und B in der Probe C
(sekretfreie Fligelprobe) nicht vertreten sind.
Die Peaks der Proben A und B (Nr. 1-13 und
Peakgruppe 14) stimmen sowohl in der Re-
tentionszeit als auch im Massenspektrum tiber-
ein. Ferner entsprechen sich in beiden Proben
wohl auch die Konzentrationsverhiltnisse in
den Peaks. Nach Auswertung der Daten kon-
nen fiir die Probe A folgende Aussagen ge-
macht werden: Die Peaks mit den Nummern
1,2,4,5,6,8,9 und 10 lassen sich auf Mono-
saccharide, nach den Retentionszeiten waht-
scheinlich auf Pentosen und Hexosen zurtick-
fihren. Peak Nummer 12 geht auf ein Mono-
oder Disaccharid zurtick. Die chemische Natur
der Peaks mit den Nummern 3,7, 11 und 13
konnte im Rahmen dieser Arbeit nicht geklirt
werden. Bei der Peakgruppe Nummer 14 han-
delt es sich wahrscheinlich um ein unaufgelds-
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Abb. 7: Nemobins sylvestris: Totalio-
nenstrom-Chromatogramme der

B Isoliertes Sekret

GC-MS-Analyse des Haarfeldsekre-

tes. Abszisse: Retentionszeit (s); B
Ordinate: Totalionenstrom (%).

Peaks Nr. 1, 2, 4,5, 6, 8,9 und 10

lassen sich auf Monosaccharide zu-
rickfihren. Peaks P und S repri- Tor
sentieren gesittigte Fettsduren. A:

Sckret. B: Fliigel mit Sekret. C: Fli-

gel ohne Sckret.
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Flugelprobe mit Sekret

Fig. 7: Nemobins sylvestris: total ion
chromatograms of the wing secre-
tion components. Abscissa: retention
time (s); ordinate: relative intensity
(%). Peaks No. 1, 2, 4, 5, 6, 8, 9,
and 10 represent monosaccharides.

Tor

Peaks P and S represent saturated
fatty acids. A: Secretion. B: Wing
with secretion. C: Wing without se-

Flugelprobe sekretfrei

cretion. W

tes Signal eines Subtstanzgemisches,
moglicherweise um langkettige aliphatische
Verbindungen wie zum Beispiel Wachse, Tti-
glyceride, Kohlenwasserstoffe, Aldehyde, Ke-
tone, Ester oder Ether. Die in den Chromato-
grammen der Proben A, B und C erscheinen-
den Peaks P und S sind auf die beiden gesiit-
tigten Fettsduren Palmitinsiure (= n-Hexade-
cansidure) und Stearinsdure (= n-Oktadekan-
sdure) zurtickzufithren (durch Vergleich mit
Referenzsubstanzen abgesichert). Da beide
Carbonsiuren in allen drei Proben nachgewie-
sen wurden, durfte es sich hierbei um Kom-
ponenten aus Fligelmaterial und nicht um
spezifische Sekretbestandteile handeln.

3.3.2. Haarsaumsekret von Phaeophi-
lacris spectrum

Das aus dem Haarsaum isolierte Sekret (Probe

A) sowie zwei Fliigelproben mit und ohne Se-
kret (B und C) wurden in gleicher Weise fiir eine
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GC-MS-Analyse vorbereitet, analysiert und aus-
gewertet. In den Totalionenstrom-Chromato-
grammen der Probe A (Sekretabtragung) und
der Probe B (Fligelprobe mit Sekret) kénnen
14 Substanzpeaks dem Sekret zugeordnet wer-
den, die im Chromatogramm der Probe C (se-
kretfreie Fliigelprobe) nicht erkennbar sind
(Abb. 8). Die Peaks der Nummern 1 bis 14 der
Proben A und B stimmen hinsichtlich ihrer GC-
Retentionszeiten, der Massenspektren und im
Wesentlichen auch in Bezug auf ihre Peakfla-
chen tiberein. Die chemische Natur der zugrunde
liegenden Substanzen ergibt sich wiederum aus
dem Vergleich der im Rechner gespeicherten
Daten und der Analyse von Referenzsubstan-
zen. Danach konnen fir das Sekret von Ph. spec-
rum folgende Aussagen gemacht werden: Auch
in diesem Fall liegt ein Substanzgemisch vor.
Die Peaks mit den Nummern 1 und 6 lassen
sich aromatischen Catbonsiuren zuordnen. Peak
Nummer 1 reprisentiert Phenylessigsaure, wih-
rend Peak Nummer 6 ein mehrfach hydroxy-
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Abb. 8: Phacophilacris spectrum: To-
talionenstrom-Chromatogramme

Fliigelprobe
mit Sekret

des Haarsaumsekretes. Abszisse:
Retentionszeit (s); Ordinate: To-
talionenstrom (%). Peaks Nr. 1
und 6 reprisentieren aromatische
Carbonsauren, Peak Nr. 6 ein Mo-
nosaccharid, P und S Fettsauren.
A: Sckret. B: Fliigel mit Sekret.
C: Fliigel ohne Sekret.

Fig. 8: Phacophilacris spectrum: to-

Fliigelprobe sekretfrei

To7 T

LS tal ion chromatograms of the
wing secretion components. Ab-
scissa: retention time (s); ordinate:
relative intensity (%). Peaks No.
1 and 6 represent aromatic carbo-
xylic acids, peak No. 6 represents
a monosaccharide, and P and S
are for fatty acids. A: Sectetion.
B: Wing with secretion. C: Wing

liertes Detivat dieser Saure, namlich die DI.-4-
Hydroxymandelsdure darstellt. Peak Nummer
5 reprisentiert ein nicht niher bestimmbares
Monosaccharid. Eine Aussage tiber die chemi-
sche Natur der zu den 11 verbleibenden Peaks
gehorenden Substanzen war bisher nicht mog-
lich. Die in den Chromatogrammen aller drei
Proben A, Bund C festgestellten Peaks Pund S
lassen sich den Pettsauren Palmitinsiure (N-He-
xadecansiure) und Stearinsdure (n-Oktadecan-
sdure) zuordnen. Es durfte sich dabei, wie im
Falle von IN. sylvestris, um Bestandteile des Flu-
gels handeln.

4. Diskussion

4.1. Funktion der Driisen im Paarungs-
verhalten

Eine Besonderheit im Fortpflanzungsverhal-
ten der Ensifera (Laubheuschrecken und Gril-

o without secretion.

len) ist die duBlere Ubertragung einer Sperma-
tophore. Eine ganze Reihe von Verhaltens-
weisen, einschlieBlich der Bereitstellung ge-
wisser Lock- und Belohnungsmittel durch
das Minnchen, sind in diesem Zusammen-
hang zu sehen. Die verwandten Caelifera
(Feldheuschrecken) praktizieren im Unter-
schied dazu eine innere Ubertragung einer
andersartigen Spermatophore. Dabei kommt
es zu einer festen Verankerung des aufsitzen-
den Minnchens tber einen Zeitraum von 18-
60 h (BEIER 1972). Bei dem wesentlich stor-
anfilligeren Verfahren der Ensifera,
insbesondere der Gryllidae, wird zunichst
eine lingere Sequenz von Verhaltensweisen
durchlaufen, bis schlief3lich der Inhalt der am
Weibchen angehefteten Spermatophore in
dessen Receptaculum seminis entleert ist.
Eine solche Sequenz beginnt mit dem Balz-
verhalten, danach folgt die Paarung (Kopula-
tion) mit der typischen Weibchen-auf-Minn-



Grillenfliigel mit Driisenorganen

81

chen-Stellung und der Anheftung der Sper-
matophore. Nach dem Auflsen der Paa-
rungsstellung schlieB3t sich bei vielen Arten
noch eine so genannte Nachbalz (‘guarding
behaviour’) an. In unserem Zusammenhang
von besonderem Interesse sind nun gewis-
se, in bestimmten Phasen des Ablaufs einge-
setzte, materielle Angebote des Mannchens
an das Weibchen, die auch mit dem etwas
romantischen Begriff ,,Hochzeitsgabe®
(‘nuptial gift’) bezeichnet werden. Konkrete
Beispiele dafiir sind Sekrete der Metanotal-
driisen der Minnchen des Weinhihnchens Oe-
canthus pellucens (Oecanthinae) (HOHORST
1937) und von O. nigricornis (BELL 1980). Bei
der Paarung stellen die Midnnchen dieser bei-
den Arten die Vorderfliigel senkrecht hoch,
wodurch ein Drisenkomplex auf dem Me-
tanotum frei wird, aus dessen mit Haarbi-
scheln besetzten Gruben das aufsitzende
Weibchen ein Sekret leckt. Recht ungewdhn-
lich ist auch ein Verhalten bei verschiedenen
Arten der Gattung Preronemobins (Nemobii-
nae), deren Mannchen einen speziellen Drii-
sensporn auf der Innenseite jeder der beiden
Hintertibien tragen. Bei der Paarung hilt das
Minnchen in einer unnaturlich ,,verkrampf-
ten” Haltung dem aufsitzenden Weibchen
eine der beiden Hintertibien hin, so dass die-
ses den Driisensporn aufbeif3en und an ei-
nem austretenden Sekret lecken kann (Mays
1971). Ein noch weit grof3eres Opfer bringen
die Mdnnchen mehrerer Arten der Gattung
Cyphoderris aus der den Gryllidae nahestehen-
den Familie der Haglidae (DopsoN et al. 1983).
Die Minnchen haben Vorderfligel mit Stri-
dulationseinrichtungen und auflerdem un-
sklerotisierte, fleischige Hinterfligel, an de-
nen das Weibchen vor und wihrend der Ko-
pulation frisst, bis es, nach erfolgter Sperma-
tophoreniibertragung, vom Minnchen abge-
worfen wird.

Einen Sonderfall von Hochzeitsgabe, allein
schon wegen der Grofe, stellt der bei den Tet-
tigoniidae, aber auch bei einigen Gryllidae vor-
kommende, so genannte Spermatophylax dar.
Es handelt sich um eine aus den Anhangs-

Entomologie heute 18 (2006)

drisen des Méannchens stammende, gallertar-
tige Sekretmasse, die die Spermatophore
teilweise oder ganz umbhillt und zusammen
mit ihr an der Genital6ffnung des Weibchens
angeheftet wird (BEIER 1972; ALEXANDER &
Or1E 1967; THORNHILL & ALcock 1983). Nach
der Kopulation entfernt das Weibchen den
Spermatophylax und frisst ihn auf. Aufgrund
seiner Grof3e (bis zu 25 % der Korpermasse
des Minnchens) kann er als zusitzliche Nah-
rung durchaus eine Rolle spielen.

Die Verhiltnisse bei N. sylvestrisund Ph. spect-
rum zeigen, dass sogar die Fligel mit ihren
driisigen Absonderungen im Dienst eines
‘nuptial feeding’ stehen kénnen. In der Lite-
ratur wird unseres Wissens nur noch ein wei-
terer vergleichbarer Fall bei der Grille Discopti-
la fragosoi erwihnt, bei der wihrend der Ko-
pulation das Weibchen mit seinen Mund-
werkzeugen die Unterseite der hochgestell-
ten Flugel beleckt (BoLpyrREV 1928). Die ge-
naue Herkunft des erwihnten dickflissigen,
dunklen Sekretes bleibt allerdings unklar.
Es ist unstrittig, dass die verschiedenen For-
men des ‘nuptial feeding’ einen Beitrag zum
Paarungserfolg leisten. Uber die Interpretati-
on, auf welcher Ebene sich dieser auswirkt,
wird bis heute eine jahrzehntelange Debatte
gefiihrt (SAKALUK 1986; VAHED 1998). Kurz
gesagt geht es um die Alternativen, ob die
Hochzeitsgabe (nur) einen Beitrag zur Beein-
flussung des Paarungsablaufes (‘mating ef-
fort)) liefert, oder ob es sich um eine viterliche
Investition (‘paternal investment’) handelt, das
heif3t um einen physiologisch ins Gewicht fal-
lenden Beitrag zur Steigerung der Fitness (z.B.
fir gréBere und ,,bessere” Eier). Aufler eini-
gen positiven Hinweisen aus Studien zum
Spermatophylax bei Tettigoniidae scheint
insgesamt mehr fir den ersten Fall (‘mating
effort’) zu sprechen (VAHED 1998). Die haupt-
sichliche Bedeutung einer Nachbalz (‘guarding
behaviour’) bei Grillen und den unter Um-
stinden dabei prisentierten ‘nuptial gifts’ wird
in drei Funktionen gesehen: erstens dem Aus-
schluss von Paarungskonkurrenten, zweitens
dem Abhalten des Weibchens von der Entfer-
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nung der Spermatophore, bevor deren Inhalt
in das Receptaculum seminis entleert ist, so-
wie drittens der Monopolisierung des Weib-
chens fiir weitere Paarungen (SAKALUK 1984;
Loner & DamBacH 1989).

Die Beobachtungen an Ph. spectrum zeigten,
dass die Paarungsbereitschaft von einer Rei-
he von Parametern abhingt und ein zusitzli-
cher Haarsaumkontakt den Paarungserfolg
zwar verbessert, aber keine unbedingte Vo-
raussetzung ist (LATZ-HOCHGURTEL unpubli-
ziert). Bei N. sylvestris lie3 sich der positive
Effekt eines ‘nuptial feeding’ mit Sekret quan-
titativ bestimmen (DomBrOWsKI 1995). Not-
male Minnchen (mit intaktem Haarfeld) hat-
ten innerhalb einer festen Beobachtungszeit
in 85 % der Fille eine Spermatophore erfolg-
reich tibertragen. Operierte Mannchen (Haar-
feld entfernt) bei unvermindert gebliebener
Balzaktivitit nur noch in 50 % der Fille.

4.2. Fliigel und Driisenstrukturen

Bei den vielen Moglichkeiten fiir die Platzie-
rung von Driisen stellt sich die Frage, warum
es bei unseren Objekten ausgerechnet die Fli-
gel sein missen. Man kénnte gewisse Proble-
me in der geforderten Bifunktionalitit der Fli-
gel erwarten (Stridulation oder Ficheln und
zusitzlich Drisenfunktion) oder in den lan-
gen physiologischen Versorgungswegen der
Driisen durch die Fliigeladern. Andererseits
gelten gerade die Saltatoria und speziell die
Gryllidae als Paradebeispiele fur vielfaltigste
Abwandlungen der Vorder- und Hinterfltigel
in Form artspezifisch konstanter Merkmale
sowie als variable Polymorphismen (BEIER
1972). Eine verwirrende Fille diesbeziiglicher
Termini, von apter bis makropter, legt davon
Zeugnis ab. Es lieBe sich spekulieren, dass bei
der grillentypischen Kopulationshaltung das
Weibchen zwangsliufig mit dem Kopf und
seinen Mundwerkzeugen in engen Kontakt
mit den Fliigeln des Mannchens gerit, und
damit eine giinstige Ausgangsbasis fur ein
dortiges Entstehen von Driisen mit verhal-
tensrelevanten Substanzen gegeben ist.

Das Zusammentreffen eines dichten Haar-
feldes und der Ausscheidung von Sekreten
fiihrte im Falle von N. sylvestris zu Uberle-
gungen tiber den kausalen Zusammenhang,
Es war zunichst unklar, ob die Haare selbst
das Sekret produzieren oder ob es aus darunter
liegenden Strukturen stammt (GABBUTT
1954). Es gibt zwar in verschiedenen Insek-
tenordnungen (Zygentoma, Diplura, Embi-
optera) echte Driisenhaare, also Haare mit ei-
nem Ausleitungskanal im Haarschaft und ei-
nem apicalen Porus (PETERS 2003). Generell
dient jedoch bei Driisen und Driisenorga-
nen mit flissigen oder viskosen Ausschei-
dungen der Haarbesatz lediglich dem Fest-
halten der Sekrete. Bei Pheromon produzie-
renden Driisen der Schaben kénnen Haarbi-
schel auch zur Oberflichenvergro3erung und
damit zu einer effektiveren Ausbreitung
flachtiger Stoffe beitragen (RoTtH 1969). Ob
die Haarfeld- und Haarsaumhaare von N. sy
vestris und Ph. spectrum auch innerviert sind,
ist unbekannt. Eine mechanosensorische
Funktion ist bei ihrer eingeschrinkten Beweg-
lichkeit durch das umgebende Sekret jedoch
unwahrscheinlich.

Licht- und transmissionselektronenmikros-
kopische Untersuchungen liegen bisher nur
tir Ph. spectrum vor (LATZ-HOCHGURTEL un-
publiziert). Die fiir beide Arten durchgeftihr-
ten REM-Untersuchungen zeigen prinzipi-
elle Ubereinstimmungen im Bau der cuticu-
liren Poren und Ausleitungskanile. Das lasst
vermuten, dass auch bei N. sylvestris die
zugrunde liegenden Driisenstrukturen zum
gleichen Typ gehoren (Typ 3 nach Noror &
QUENNEDEY 1974), wie er bei Insekten weit
verbreitet ist.

4.3. Chemische Zusammensetzung der
Sekrete

Nach den vorliegenden Untersuchungen han-
delt es sich bei den Sekreten um Substanzge-
mische. Bei N. sylvestris fillt der hohe Anteil
von mindestens acht verschiedenen Monosac-
chariden auf. Far Ph. spectrum wurden aul3er
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einem Monosaccharid verschiedene aromati-
sche Carbonsauren nachgewiesen. Fiir die po-
lyphagen Grillen sind kohlehydrathaltige Stoffe
als Futter und Koder sehr attraktiv. Ein anhal-
tendes Belecken und der Verzehr zuckerhalti-
ger Sekrete wiren daher verstindlich. Uber die
Rolle der Carbonsiduren kénnen nur Vermu-
tungen angestellt werden. Interessant in die-
sem Zusammenhang ist vielleicht der Befund,
dass ein Gemisch aus Carbonsauren, wie es
sich aus den Faeces von Blattella germanica (Dic-
tyoptera) isolieren lsst, eine stark aggregati-
onsfordernde, also festhaltende, Wirkung auf
Larven und Adulte dieser Spezies ausiibt
(SCHERKENBECK et al. 1999).

Das zuckerreiche Sekret von IN. sylvestris stellt
auBerdem einen idealen Nihrboden fir
Mikroorganismen dar. DOMBROWSKI (unpu-
bliziert) konnte in lteren Sekreten einen Be-
fall durch verschiede Pilze und Bakterien nach-
weisen. Da es sich um ubiquitire Formen
handelt, durften solche Infektionen aus der
Umwelt (Bodenstreu etc.) herrithren. Aus
Beobachtungen des Fressverhaltens
(RicHARDS 1952) und aus Magen-Darm-Un-
tersuchungen (GassuTT 1954) ist bekannt,
dass Pilze einen wesentlichen Anteil auf dem
Speisezettel von IN. sylvestris ausmachen. Men-
genmilig und damit erndhrungsphysiolo-
gisch diirften die Pilze (K6pfchenschimmel,
Ordnung Mucorales) im Sekret jedoch nicht
ins Gewicht fallen, sondern hochstens einen
zusitzlichen Fressreiz liefern.
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