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Einfluss der Temperatur auf die Embryonal-
und Larvalentwicklung bei verschiedenen
Grillenarten (Insecta: Orthoptera)

R. STURM

A bstra ct: Influence of temperature on the embryogenesis and larval development
of various cricket species (Insecta: Orthoptera).

The present contribution follows the question, if various crickets show a certain
dependence of their embryonal and larval development on the environmental
temperature. For the investigation, animals of the four species Teleogryllus commodus,
Gryllus assimilis, Gryllus bimaculatus, and Acheta domesticus were used. The
environmental temperature in the climate chamber was set to 23 °C, 25 °C, and 30 °C,
respectively. As the results of the study show, both the embryogenesis and the larval
development are significantly shortened with rising temperature. Within the
investigated temperature range, the duration of embryogenesis is decreased between 30
and 50 %, depending on the observed cricket species. The duration of the larval
development is uniformly decreased between 40 and 50 %. This is expressed by a
remarkable shortening of the timespan between single larval moults and a decrease of
the number of larval instars. For all investigated cricket species the average number of
instars is decreased by 2, when rising the environmental temperature from 23 °C to
30 °C. The results of this contribution correlate very well with the habitat preferences
of the crickets in their natural environment. All investigated species prefer warm
temperatures and therefore live in mediterranean regions. Acheta domesticus lives in
most parts of Europe, but surviving the cold season is only possible in heated habitats.
For all species embryogenesis and larval development are mainly limited to the warmer
seasons.

Key words: Orthoptera, cricket, embryogenesis, larval development, larval
moult.

Einleitung

Allgemeine Bemerkungen

Entwicklung und Fortpflanzung der Insekten werden in hohem MaBe von exogenen
Faktoren direkt oder indirekt (iiber die Wirkung auf andere Organismen) beeinflusst
(TAUBER et al. 1986). Unter natiirlichen Bedingungen sind die Tiere einer Kombination
von abiotischen und biotischen Umweltfaktoren ausgesetzt, welche letztendlich die
Verbreitung und Hiufigkeit einer Art bestimmen. Als besonders wichtiger exogener
Parameter gilt in Hinblick auf Entwicklungsdauer und Fortpflanzungsrate eines Insektes
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die Umgebungstemperatur. Jede Insektenart entwickelt sich in einem Vorzugstempera-
turbereich; Temperaturen aulerhalb dieses Bereiches erhéhen die Mortalitiitsrate. Neben
der Temperatur ist als wichtiger Parameter noch die Dauer der tiglichen Lichtzeit (Pho-
tophase) bzw. der rhythmische Wechsel von Licht- und Dunkelzeit (Photoperiode) anzu-
fiihren. Die Photoperiode vermag einerseits kurzzeitige (tagesperiodische) Verhaltens-
antworten zu induzieren (Tagesrhythmik), als auch eine zeitliche Einklinkung der Ent-
wicklung in die Bedingungen des Lebensraumes (Jahresrhythmik; GEWECKE 1995). In
beiden Fillen miissen die Tiere zur exakten Zeitmessung mittels innerer Uhr imstande
sein. Die Dauer der tiglichen Beleuchtung kann sich sowohl auf die Geschwindigkeit der
Entwicklung als auch auf die Ausbildung von Gréfe, Form und Firbung auswirken.
Einige Insektenlarven wachsen unter Langtagbedingungen (16 oder mehr Stunden Licht)
schneller als unter Kurztagbedingungen. Bei anderen Arten ist es genau umgekehrt.
Manchmal gilt auch das quantitative Nahrungsangebot als beschrinkender Faktor fiir
Fortpflanzung und Entwicklung. Sehr héufig wird die Fortpflanzungsrate von der Art des
zur Verfiigung stehenden Futters beeinflusst (z.B. MERKEL 1977, SCHRAMM 1972,
MCNEILL 1973). Letztlich ist als wirksamer Parameter noch die Populationsdichte zu
erwdhnen. Bei einer Verknappung lebensnotwendiger Umweltressourcen (Nahrung,
Brutstitten, Verstecke) fiihrt die Konkurrenz unter den Individuen zu einer Verringerung
der Fortpflanzungs- und Uberlebensrate.

Temperaturabhiingigkeit der Embryonal- und Larvalentwicklung

Es gilt heute als erwiesen, dass die gesamte Entwicklungszeit ¢ines Insekts-mit steigen-
der Temperatur exponentiell abnimmt (VAN'T HoFFsche RGT-Regel). Experimente zur
Untermauerung dieser Theorie wurden unter anderem von BEHRENS et al. (1983) und
HOFFMANN (1974) an Mittelmeer-Feldgrillen, von BRAUNE (1971) an Weichwanzen und
von NEUMANN & HEIMBACH (1975) an KohlweiSlingen durchgefiihrt. Weiters wurde der
Einfluss der Temperatur auf die Entwicklung der Eier von Taufliegen ausfiihrlich unter-
sucht (VARLEY et al. 1980). Generell kann die Beziehung zwischen Entwicklungszeit
und Temperatur durch zahlreiche verschiedene Exponentialfunktionen dargestellt wer-
den, von welchen die so genannte Kettenlinien-Funktion (JANISCH 1925) die meist ge-
brauchte ist. In den hiufigsten Fillen ist es jedoch auch ausreichend, wenn durch die
Punkte mit den Koordinaten Entwicklungsgeschwindigkeit (Reziprokwert der Entwick-
lungszeit) und Temperatur eine Regressionsgerade gelegt wird. Durch den Schnitt dieser
Geraden mit der Temperaturachse erhilt man eine wichtige physiologische GréBe, nim-
lich den Entwicklungsnullpunkt. Dabei handelt es sich um jene Temperatur, bei welcher
die Entwicklung des betrachteten Insekts zum Stilistand kommt (GEWECKE 1995).

BEHRENS et al. (1983) konnten durch Experimente an Gryllus bimaculatus feststellen,
dass der Entwicklungsnullpunkt dieser Grillenart bei konstanten 16.6 °C liegt. Weiters
konnte herausgefunden werden, dass die Tiere in ihrer Entwicklung wesentlich empfind-
licher auf tagesperiodische Wechseltemperaturen als auf konstante Temperaturen an-
sprechen. So beschleunigen schnell wechselnde Temperaturen (z.B. 14 °C bzw. 26 °C
alle 2 h) sowohl die Embryonal- als auch die Larvalentwicklung, sofern das Temperatur-
optimum noch nicht erreicht ist. Dort fiihren die Wechseltemperaturen nimlich zu einer
deutlichen Verzogerung der Entwicklung.

Die Taufliege Drosophila melanogaster, welche ein weiteres anschauliches Beispiel
darstellt, zeigt ihren Entwicklungsnullpunkt bei etwa 12 °C und ihre maximale Ent-
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wicklungsgeschwindigkeit bei ca. 30 °C (VARLEY et al. 1980). Als letztes Beispiel sei die
Entwicklung des KohlweiBlings Pieris brassicae genannt, welche sich ebenfalls mit
steigender Temperatur signifikant verkiirzt (NEUMANN & HEIMBACH 1975). Der Ent-
wicklungsnullpunkt dieser Spezies liegt bei etwa 14 °C. Wechseltemperaturen besitzen
bei diesem Schmetterling einen dhnlich beschleunigenden Effekt auf die Embryonal- und
Larvalentwicklung wie bei Gryllus bimaculatus.

Ziel der vorliegenden Studie

Dank zahlreicher Untersuchungen zwischen 1970 und 1985 ist heute schon sehr viel iiber
die Temperaturabhingigkeit von physiologischen Prozessen bei Insekten bekannt.
Innerhalb der Gruppe der Orthoptera sind diesbeziiglich jedoch nur wenige Arten im
Detail studiert worden, unter thnen Camnula pellucida, Gryllus bimaculatus, Locusta
migratoria migratorioides und Melanoplus mexicanus (HOFFMANN 1985). In der vorlie-
genden Arbeit wurden Daten zur Temperaturabhingigkeit der Embryonal- und Larval-
entwicklung fuir folgende Grillenspezies erhoben (Abb.1):

o Teleogryllus commodus WALKER (1869)
o Gryllus assimilis FABRICIUS (1753)

o Gryllus bimaculatus DE GEER (1773)

o Acheta domesticus LINNAEUS (1758)

Das Hauptaugenmerk wurde bei der Untersuchung darauf gelegt, das Wissen lber die
Wirkung exogener Faktoren auf Insekten zu erweitern. Die Auswirkung verschiedener
Temperaturen auf die Entwicklung und Fortpflanzung der oben angefiihrten Grillen
wurde untereinander sowie mit Ergebnissen aus diversen Publikationen verglichen.
Gryllus bimaculatus, iiber deren Temperaturverhalten schon etliches bekannt ist, sollte
als Referenz dienen, um eine moglichst hohe Konsistenz zwischen den im Rahmen der
Arbeit gewonnenen Daten und jenen aus Publikationen herzustellen. Im Falle von
Teleogryllus commodus, der hauptsichlich am Institut fiir Zoologie der Universitit Salz-
burg geziichteten Art, wurde mit den Untersuchungen noch ein weiteres Ziel verfolgt:
Durch die Ermittlung der optimalen Reproduktions- und Entwicklungstemperatur sollte
eine Erh6hung der Zuchteffizienz herbeigefiihrt werden.

Material und Methoden

Zucht und Haltung der Grillen

Die Zucht und Haltung der vier untersuchten Grillenarten erfolgte in einer speziellen
Klimakammer am Institut fiir Zoologie der Universitit Salzburg. Um die Temperaturab-
héangigkeit der Embryonal- und Larvalentwicklung untersuchen zu kénnen, wurde die
Temperatur in der Klimakammer in drei unabhéingigen Versuchsreihen auf 23°C, 25 °C
und 30 °C eingestellt. Zudem wurde eine Luftfeuchtigkeit von 60 + 20 % und eine Licht-
Dunkel-Periode von jeweils 12 Stunden gewihit.
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Abb. 1: Adulttiere der untersuchten Grillenarten. A. Gryllus bimaculatus (), B. Teleogryllus
commodus (@), C. Gryllus assimilis (g ), D. Acheta domesticus (3).

Die adulten Grillen wurden nach Arten getrennt in PlastikgefiBen mit einer Grundfliche
von ca. 30 x 45 cm und einer H6he von ca. 25 cm gehalten. In die Behiilter wurde zu
diesem Zweck eine etwa 5 cm hohe Torflage gefiillt. Als Unterschlupf fiir die Tiere
dienten leere Eikartons und zusammen gekniuelte Papierbégen. Die Nahrung der Grillen
bestand einheitlich aus frischem Salat, Haferflocken und Standarddiit fiir Labortiere
(Altromin 1222). Die notwendige Fliissigkeit wurde den Tieren durch wasserbefeuchtete
Wattepads in Petrischalen geboten. Der Salat und die Wattepads wurden alle 2 Tage
ausgewechselt, um einen guten Erihrungszustand der Grillen gewihrleisten zu konnen.

Mit Ausnahme von Teleogryllus commodus waren bei den untersuchten Arten in den
Zuchtbehiltern sowohl Minnchen als auch Weibchen enthalten. Nach Erlangung der
Fortpflanzungsreife wurden je ein Minnchen und ein Weibchen in ein Paarungsgefil3
iiberfithrt. Die Weibchen wurden nach ithrer Verpaarung aus dem Gefill entnommen und
zur Eiablage in mit einer drei cm hohen Sandschicht gefiillte Gldser tberfiihrt. Die ab-
gelegten Eier wurden gezdhlt und anschlieBend jeweils bei den oben angefiihrten Tempe-
raturen bebriihtet. Nach dem Schliipfen der Larven wurden diese in spezielle Plastikbo-
xen iiberfiihrt, wo sie unter Zugabe von Nahrung und Fliissigkeit bis zum 5. bzw. 6.
Héutungsstadium gehalten wurden. Diese mittleren Larvenstadien konnten wieder zuriick
zu den Elterntieren gegeben werden.

Bei Teleogryllus commodus wurden mit Riicksichtnahme auf andere laufende For-
schungsprojekte Larven und Adulttiere streng voneinander getrennt. Die Larven wurden
in den Plastikbehiltern herangezogen und sofort nach der Adulthiiutung nach Geschlecht
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getrennt in Gldser mit einem Fassungsvermogen von etwa 5 Liter iiberfiihrt. Die Glaser
wurden mit Nahrung, Fliissigkeit sowie zusammen geknduelten Papierbdgen versehen.
Zur Untersuchung der Eiablage dieser Spezies wurden je ein Méannchen und ein Weib-
chen in ein 500 mi-Becherglas gesetzt. Nach der Verpaarung wurden die Weibchen in
Analogie zu den anderen Arten in spezielle EiablagegefaBe tiberfiihrt. Ausbriitung der
Eier und Haltung der geschliipften Larven erfolgte in gleicher Weise wie bei den iibrigen
Spezies.

Untersuchung der Embryonal- und Larvalentwicklung

Fiir alle vier Grillenarten wurde die Dauer der Embryogenese, d.h. die Zeitspanne zwi-
schen Eiablage und Schliipfen der Larven, unter den oben beschriebenen Umgebungs-
temperaturen untersucht. Ebenso wurde der Fortgang der Larvalentwicklung fiir jede
einzelne Spezies genau beobachtet und dokumentiert. Dabeir wurde einerseits die Ge-
samtdauer der Entwicklung registriert, andererseits wurden auch die zeitlichen Abstinde
zwischen den einzelnen Hiutungen sowie deren Gesamtzahl pro Larve notiert.

Neben der Entwicklungszeit wurde besonders bei Teleogryllus commodus noch die
Zunahme der Korpermasse und -linge, welche nach dem Durchlaufen der einzelnen
Hiutungsstadien auftritt, dokumentiert. Dazu wurden je 50 Tiere pro Larvalstadium aus
den Behiiltern aussortiert, im CO,-Strom betiubt und einzeln mit einer Analysenwaage
abgewogen bzw. mit einer Schublehre vermessen. Die Korperlinge wurde unabhéngig
vom Geschlecht als jene Distanz definiert, welche sich von der Stirn des jeweiligen
Tieres bis zur Spitze des Abdomens erstreckt, d.h. Hinterleibsanhinge (Cerci), Anlagen
des Ovipositors sowie Antennen wurden nicht in die Lingenmessung miteinbezogen.
Diese Untersuchung sollte nicht nur einen Unterschied von Masse und Linge zwischen
den einzelnen Hiutungsstadien aufzeigen, sondern auch diesbeziigliche Diskrepanzen
zwischen minnlichen und weiblichen Tieren darstellen.

Ergebnisse

Einfluss der Temperatur auf die Embryogenese

Die Embryonalentwicklung der vier untersuchten Grillenarten wird mafgeblich von der
Temperatur beeinflusst. Die Abnahme der mittleren Entwicklungsdauer mit steigender
Temperatur, wie sie in den Diagrammen der Abb. 2 dargestellt ist, erfolgt fiir alle Arten
sehr dhnlich. In den Graphen der Abb. 3 ist jeweils die Entwicklungsgeschwindigkeit,
welche man aus dem Reziprokwert der Dauer erhilt, gegen die Temperatur aufgetragen.
Hier zeigt sich, dass alle vier Spezies etwa im gleichen Temperaturbereich (10 bis 15 °C)
thre Entwicklungsnullpunkte besitzen.

Fiir Gryllus bimaculatus (Abb. 2A) konnte bei einer Temperatur von 23 °C eine mittlere
Dauer der Embryogenese von 17 £ |1 Tagen gemessen werden. Diese sank bei 25 °C auf
12 £ 1 Tage und bei 30 °C schlieBlich auf 9 + 1 Tage. Damit war bei einer Temperatur-
steigerung um 7 °C eine Verkiirzung der Embryonalentwicklung um anndhernd 50 %
festzustellen. Fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit konnten die Werte 0.06 fiir 23 °C,
0.083 fiir 25 °C und 0.11 fiir 30 °C ermittelt werden (Abb. 3A). Unter Verwendung
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dieser drei Punkte wurde eine lineare Regressionsanalyse durchgefiihrt. Die erhaltene
Gerade mit der Gleichung y = 0.0071 x - 0.1002 schneidet die Temperaturachse bei 15.0
°C (= Entwicklungsnullpunkt).

Im Falle von Teleogryllus commodus (Abb. 2B) wurde bei 23 °C eine mittlere Entwick-
lungsdauer von 21 + 2 Tagen registriert. Bei 25 °C verkiirzt sich die Embryogenese
bereits sehr deutlich und betrigt 14 + 1 Tage. Bei 30 °C wird die Dauer nochmals um
drei Tage auf 11 + 1 Tage herabgesetzt. Wie im Falle von Gryllus bimaculatus kommt es
bei einer Temperaturanhebung um 7 °C zu einer Reduktion der Entwicklungsdauer um
50 %. Fiir die Entwicklungsgeschwindigkeiten wurden die Werte 0.046 bei 23 °C, 0.071
bei 25 °C und 0.085 bei 30 °C errechnet. Die durch die Anpassung einer Regressionsge-
raden (y = 0.0046 x - 0.0516) ermittelte untere Schwelle der Entwicklung liegt bei 11.3
°C (Abb. 3B).

Die nordamerikanische Steppengrille Gryllus assimilis zeigte bei 23 °C eine mittlere
Entwicklungsdauer von 20 + 1 Tagen. Diese sank bei 25 °C auf 13 £ 1 Tage und bei 30
°C schlielich auf 10 £ 1 Tage, was wiederum eine Gesamtverkiirzung um etwa 50 %
bedeutet (Abb. 2C). Die Entwicklungsgeschwindigkeiten wurden mit 0.05 bei 23 °C,
0.076 bei 25 °C und 0.1 bei 30 °C errechnet. Der aus der Regression (Gleichung der
Geraden: y = 0.0067 x - 0.0974) resultierende Entwicklungsnullpunkt liegt bei 14.8 °C
(Abb. 3C).

Die Embryonen von Acheta domesticus besitzen bei 23 °C eine mittlere Entwicklungs-
dauer von 18 + 3 Tagen, wobei hier die ungewohnlich hohe Schwankungs-breite sehr
auffillig ist. Bei 25 °C verkiirzt sich die Entwicklung auf 11 + 2 Tage und bei 30 °C auf
9 + 1 Tage (Abb. 2D). Mit steigender Temperatur ist auch eine Verringerung der Streu-
ung zu verzeichnen. Die Entwicklungsgeschwindigkeiten kénnen mit 0.057 bei 23 °C,
0.091 bei 25 °C und 0.11 bei 30 °C beziffert werden. Der Entwicklungsnullpunkt (Glei-
chung der Regressionsgeraden: y = 0.0072 x - 0.101) liegt im Falle dieser Spezies bei
14.0 °C (Abb. 3D).

Nicht nur die Embryonalentwicklung, sondern auch das Ausschiiipfen der Larven wird
von der Temperatur beeinflusst. Bei 30 °C gelingt es den meisten Tieren wesentlich
schneller, sich aus dem Ei zu befreien und die iiberlagernden Sandschichten zu durch-
dringen. Die kérperliche Aktivitit und der Stoffwechsel sind bei dieser fiir alle Arten
nahezu optimalen Temperatur sehr hoch. Bei einer Senkung der Temperatur verringert
sich einerseits die Schliipfrate, andererseits dauert es auch linger, bis die Larven aus den
Eiern gekrochen sind. Letztere Erlduterungen stiitzen sich auf zahlreiche durchgefiihrte
Beobachtungen, wurden jedoch nicht einer statistischen Auswertung unterzogen.
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Abb. 2: Temperaturabhingigkeit der Embryogenese bei den vier untersuchten Grillenarten. A.
Gryllus bimaculatus, B. Teleogryllus commodus, C. Gryllus assimilis, D. Acheta domesticus.
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Abb. 3: Temperaturabhingigkeit der embryonalen Entwicklungsgeschwindigkeit (=
1/Entwicklungsdauer) bei Gryllus bimaculatus (A.), Teleogryllus commodus (B.), Gryllus assimilis
(C.) und Acheta domesticus (D.). Die Schnittpunkte der Regressionsgeraden mit der Temperatur-
achse ergeben die entsprechenden Entwicklungsnullpunkte.

Temperaturabhingigkeit der Larvalentwicklung

In dhnlichem MaBe wie die Embryogenese steht auch die Larvalentwicklung der unter-
suchten Grillenarten unter einem deutlichen Einfluss der Umgebungstemperatur. Bereits
bei der Embryonalentwicklung war eine Verkiirzung des Wachstumsprozesses mit stei-
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gender Temperatur festzustellen, und dieser Trend setzt sich nach dem Schliipfen der
Larven weiter fort. Da die Larven bei hoher Temperatur weniger Zeit bis zum Erreichen
des Adultstadiums benétigen, nimmt auch entsprechend die Zeit zwischen den Hau-
tungsstadien ab. Vielfach wird sogar die Anzahl der Hautungen reduziert.

Bei der Mittelmeer-Feldgrille Gryllus bimaculatus konnte bei einer Umgebungstempe-
ratur von 23 °C eine Entwicklungsdauer der Larven von 94 + 8 Tagen registriert werden
(Abb. 4A). Diese Zeitspanne reduzierte sich bei 25 °C auf 62 + 7 Tage und bei 30 °C
schlieBlich auf 48 + 5 Tage. Somit war bei einer Temperaturerh$hung von 7 °C eine
Verkiirzung der Jugendentwicklung um annihernd 50 % zu verzeichnen. Als weiteres
interessantes Ergebnis kann die Anzahl der Hautungen angesehen werden, welche bei 23
°C fiir 80 % der beobachteten Tiere 10 und fiir die restlichen 20 % 9 betrug. Bei 30 °C
benotigten 30 % der Tiere 9 und 70 % 8 Hautungen bis zum Erreichen des Adultsta-
diums. Die schnellere Wachstumsgeschwindigkeit fiihrte demnach zum Uberspringen
von zwei Hautungsstadien (Abb. 5A).

Im Falle der australischen Feldgrille Teleogryllus commodus dauerte die Jugendent-
wicklung bei einer Umgebungstemperatur von 23 °C 110 £ 12 Tage, also deutlich linger
als bei Gryllus bimaculatus. Die Entwicklungszeit reduzierte sich bei 25 °C auf 92 £ 9
Tage und schlussendlich bei 30 °C auf 68 + 7 Tage (Abb. 4B). Somit war innerhalb des
untersuchten Temperaturbereiches eine Reduktion der Dauer des Larvenstadiums um ca.
40 % gegeben. Auch bei Teleogryllus commodus verringerte sich die Hautungszahl bei
Temperaturerh6hung. So wurden bei 23 °C noch von 90 % der Tiere 11 und von 10 % 10
Héautungen durchlaufen, bei 30 °C jedoch bereits von 50 % der Grillen 10 und von 50 %
9 Hiutungen (Abb. 5B).

Die nordamerikanische Steppengrille Gryllus assimilis zeigte beziiglich ihrer Larvalent-
wicklung eine dhnliche Temperaturabhingigkeit wie die bereits oben dargestellten Arten.
Bei 23 °C dauerte die Jugendentwicklung noch 102 + 8 Tage, verkiirzte sich jedoch bei
25 °C auf 80 + 9 Tage und bei 30 °C letztendlich auf 61 £ 4 Tage (Abb. 4C). Im unter-
suchten Temperaturbereich lag demnach eine Reduktion der Entwicklungszeit von eben-
falls 40 % vor (vgl. Teleogryllus). Bei 23 °C hiuteten sich 70 % der beobachteten Tiere
11 mal und 30 % 10 mal. Bei 30 °C hingegen betrug die Hautungszahl bei 80 % der
Tiere 10 und bei 20 % 9 (Abb. 5C).

Fiir das Heimchen Acheta domesticus gelten dieselben Tendenzen beziiglich der Tempe-
raturabhéngigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit wie bei den anderen Vertretern. Die
Dauer der Larvalentwicklung bei 23 °C ist mit 117 + 10 Tagen ungewohnlich hoch, und
auch die Anzahl der Hiutungen nimmt bei dieser Temperatur einen hohen Wert 12 an
(Abb. 4D). Bei 25 °C verkiirzt sich die Entwicklungszeit der Larven auf 95 + 6 Tage und
bei 30 °C auf immerhin 65 + 7 Tage. Die Reduktion der Dauer des Larvenstadium liegt
demnach zwischen 40 und 50 %. Bei der im Rahmen der Untersuchung hdchsten Tem-
peratur kommt es auch zu einer Verringerung der Hiutungszahl, welche fiir 50 % der
Grillen 11 und fur die restlichen 50 % 10 betrigt (Abb. 5D).



494

>

Dauer der Larvalentwicklung [Toge]

23 25 30
Temperatur [° C|

0

120

2

23 25 30

Temperatur [° C]

o
g
=)
e0
£
=2
£ w04
z
£ D.
= 601
£ ;
5 _;120
w401 g
g £
= — 1004
5 z
= 204 E
[= :g 80 4
z
2 ]
23 25 30 3 el
Temperatur [° C| E
'.-1_ 40 4
&
= J
1
@
3 201
=]

23 25 30
Temperatur [° C]
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Gryllus bimaculatus, B. Teleogryllus commodus, C. Gryllus assimilis, D. Acheta domesticus.
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Lingen- und Gewichtszunahme der Larven von Teleogryllus commodus

Am Beispiel von Teleogryllus commodus wurden sowohl die Gewichts- als auch die
Lingenzunahme beim Durchlauf der einzelnen Larvalstadien dokumentiert. Die Unter-
suchungen beschrinkten sich dabei auf jene Tiere, welche bei 25 °C - der derzeitigen
Standardtemperatur - gehalten wurden. Die Ergebnisse dieser Beobachtungen sind in den
Abb. 6A und 6B dargestellt. Wie aus den Graphen ersichtlich ist, wurden die Messungen
von Kérpergewicht und -linge ab dem dritten Hautungsstadium durchgefiihrt, da erst
dieses Jugendstadium mit der zur Verfiigung stehenden Waage erfasst werden konnte.
Alle jiingeren Stadien lagen mit ihrem Gewicht auBBerhalb des Messbereiches (< 1 mg).

Wie den Abb. 6A und 6B entnommen werden kann, gehorcht sowohl die Gewichts- als
auch die Lingenzunahme der Larven einer exponentiellen Wachstumsfunktion. Das
durchschnittliche Gewicht einer Larve im 3. Hautungsstadium betrdgt 0.033 + 0.010 g
und steigt bis zum Erreichen der Adulthdutung auf das fast 25-fache an. Beim Adulttier
selbst konnte ein Gewicht von 0.822 + 0.051 g gemessen werden. Abb. 6A zeigt deutlich,
dass zwischen allen Hiutungsstadien signifikante Gewichtsunterschiede bestehen. Die
einzelnen Messwerte des Gewichtes sind zum Teil sehr grofleren Schwankungen
unterworfen, was auf den unterschiedlichen Emihrungs- bzw. Darmfiillungszustand der
untersuchten Larven zuriickzufiihren ist. Aufgrund dieser Tatsache sind zum Beispiel
beim 3. und 4. Larvalstadium Spannweiten der Messwerte von mehr als 100 % zu erken-
nen, die sich jedoch mit zunehmendem Alter deutlich reduzieren. Bei den Adulttieren
betrigt die Differenz zwischen Minimum und Maximum nur mehr etwa 20 % (bezogen
auf den kleinsten gemessenen Wert von 0.752 g). Es muss hier noch erwihnt werden,
dass fiir die Gewichtsmessungen sowohl Minnchen als auch Weibchen verwendet wur-
den. Die Larven beider Geschlechter lassen keinerlei signifikante Gewichtsunterschiede
erkennen, wohingegen zwischen Adutltieren verschiedenen Geschlechts mitunter sehr
groBe Differenzen (bis zu 0.400 g) auftreten kénnen.

Bei den Lingenmessungen wurden die gleichen Tendenzen wie bei den Gewichtsmes-
sungen beobachtet. Auch hier sind — wie Abb. 6B zeigt - zwischen den einzelnen Lar-
valstadien signifikante Unterschiede erkennbar. Beim dritten Hautungsstadium konnte
eine Linge von 5.40 = 0.33 mm ermittelt werden, welche sich bis zum Erreichen des
Adultstatus mehr als vervierfachte (mittlere Kérperlidnge des Adulttieres: 23.10 £ 0.27
mm). Im Vergleich zu den Gewichtsmessungen unterliegen die Koérperldngen innerhalb
eines Stadiums nur relativ geringen Schwankungen, was durch Standardabweichungen
zwischen 3 und 10 % des Mittelwertes und Spannweiten von 10 bis 20 % zum Ausdruck
kommt. Innerhalb der larvalen Entwicklungsreihe kann der Unterschied in der Korper-
linge zwischen minnlichen und weiblichen Tieren vernachldssigt werden. Im Adultsta-
dium treten jedoch zwischen Minnchen und Weibchen - je nach physiologischem Zu-
stand - mitunter deutliche Lingenunterschiede auf (bis 20 %).
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Abb. 6: Gewichts- (A.) und Lingenzunahme (B.) der Larvalstadien von Teleogryllus commodus
bei einer Umgebungstemperatur von 30 °C. -
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Diskussion

Embryonalentwicklung

Die Embryonalentwicklung von Gryllus bimaculatus, Teleogryllus commodus, Gryllus
assimilis und Acheta domesticus wird in sehr deutlicher Weise vom exogenen Faktor
Temperatur beeinflusst. Bei allen vier Arten kann eine Reduktion der Entwicklungszeit
mit steigender Umgebungstemperatur beobachtet werden, wobei im Bereich von 23 °C
bis 30 °C entsprechende Verkiirzungen von bis zu 50 % zu registrieren sind. Die Ent-
wicklungsnullpunkte liegen fiir alle vier Grillenvertreter im Temperaturbereich von 10
bis 15 °C. Die von HOFFMANN (1974, 1985) erhobenen Daten tiber den Entwicklungs-
verlauf von Gryllus bimaculatus korrelieren sehr gut mit den Ergebnissen der vorliegen-
den Arbeit. HOFFMANN erhielt bei den konstanten Temperaturen 20 °C, 23 °C, 27 °C und
34 °C Entwicklungszeiten der Embryonen von 30, 18, 10 und 6 Tagen. Bei 38 °C kam
die Entwicklung vollstindig zum Erliegen. Als untere Schwellentemperatur fiir die Emb-
ryogenese wurden 16.6 °C errechnet, also um 1.6 °C mehr als im vorliegenden Fall.
Untersuchungen an Locusta migratoria migratorioides sowie an Melanoplus mexicanus
und Camnula pellucida hatten dhnliche Entwicklungstrends der Embryonalstadien zum
Ergebnis, wobei auch bei diesen Vertretern der Orthoptera das Temperaturoptimum der
Embryogenese jeweils um 30 °C liegt (HAGSTRUM & HAGSTRUM 1970). ANDERSON
(1972) beschreibt fir Acheta domesticus eine Entwicklungsdauer der Eier von 30 Tagen,
ohne jedoch nidhere Angaben iiber die Umgebungstemperatur zu machen. Diese miisste -
um eine Ubereinstimmung mit den vorliegenden Daten zu finden - zwischen 18 und 20
°C betragen haben. Interessant erscheint auch der Vergleich der gewonnenen Entwick-
lungsdaten mit jenen anderer Insektengruppen. Fiir Pieris brassicae beispielsweise senkt
sich die Entwicklungsdauer der Embryonen von durchschnittlich 240 Stunden bei kon-
stanten 14 °C auf 80 Stunden bei 30 °C, d.h. es liegt hier sogar eine Verkiirzung um 67
% vor (NEUMANN & HEIMBACH 1975). Die Taufliege Drosophila melanogaster weist bei
18 °C eine Entwicklungsdauer des Embryos von etwa 40 Stunden und bei 30 °C eine
Dauer der Entwicklung von 17 Stunden auf (DAVIDSON 1944). Die Embryogenese der
Motte Pectinophora gossypiella dauert bei 18 °C im Mittel 90.8 Tage und bei 30 °C 26
Tage (WELBERS 1975). Alle hier angefiihrten Ergebnisse bringen recht deutlich zum
Ausdruck, dass bei vielen der bisher untersuchten Insektengruppen eine maximale Ent-
wicklungsgeschwindigkeit und damit ihr Temperatur-Priaferendum bei 30 °C oder dar-
tiber vorliegt und dass sich die Entwicklungszeit zwischen unterem und oberem Null-
punkt um 50 bis 70 % verkiirzt. Ausnahmen von dieser Regel stellen insbesonders solche
Insekten dar, welche im Laufe ihrer Evolution eine Anpassung an extreme Lebensrdume
erfahren haben. Als solcher Extremist gilt zum Beispiel der Kifer Hydromedion
sparsutum, dessen Lebensraum die subantarktische Insel South Georgia darstellt. Die
Anpassung an das kalte Klima fiihrte bei diesem Tier soweit, dass seine Entwicklung nur
mehr zwischen -0.7 und +8 °C vollstindig abliuft. Konstante Temperaturen tber 10 °C
fiihren zu einer anndhernd 100%igen Mortalitatsrate (HADERSPECK & HOFFMANN 1990),

Die Resultate der Temperaturexperimente zeigen, dass die Eier der Grillen eine relativ
hohe Toleranz gegeniiber der Umgebungstemperatur besitzen. Die Entwicklung des
befruchteten Eies lduft sowohl bei tieferen Temperaturen (> 15 °C) als auch bei gréBerer
Temperatur (um 30 °C) ab. Diese Toleranz spielt bei der Betrachtung der Lebensriume
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der einzelnen Orthopterenarten eine wichtige Rolle, da hier mitunter entsprechende
Temperaturschwankungen zwischen Tag und Nacht sowie zwischen den Jahreszeiten
auftreten kénnen. Vor allem die Wechseltemperaturen innerhalb einer Photoperiode iiben
auf den Entwicklungsverlauf einen starken Einfluss aus. Experimente mit periodisch
wechselnden Temperaturen vermogen die natiirlichen Gegebenheiten sicherlich exakter
zu simulieren als Versuche mit Konstanttemperaturen und wurden zu diesem Zweck von
HOFFMANN (1974) sowie BEHRENS et al. (1983) an Gryllus bimaculatus durchgefiihrt.
Die Mittelmeer-Feldgrille bewohnt im Freiland einen Lebensraum, an welchem sie trotz
ihres zeitweiligen Aufenthaltes in Erdlchern parallel zum Tag-Nacht-Zyklus
erheblichen Temperaturschwankungen ausgesetzt ist. Untersuchungen von FERKAU
(1972) und STOCKMEIER (1973) zeigten, dass Gryllus bimaculatus langfristig den sehr
weiten Temperaturbereich von 5 bis 40 °C, aber auch tagesperiodisch schwankende
Temperaturen mit Amplituden tiber 30 °C ertrigt. In den Versuchen von HOFFMANN
ergab sich, dass die Embryonalentwicklung bei schnell wechselnden Temperaturen in
ihrer Dauer nur unwesentlich von jener bei konstanter Umgebungswirme abweicht.
Signifikante Unterschiede traten jedoch bei der Schlipfrate auf, welche bei
Wechseltemperaturen ein Maximum von 65 % erreichte, bei Konstanttemperaturen
hingegen héchstens 53 % betrug (34 °C). Da die anderen untersuchten Grillenarten
beziiglich ihrer Embryogenese bei konstanten Temperaturen ein dhnliches Verhalten
aufweisen wie Gryllus bimaculatus, liegt die Vermutung nahe, dass diese auch auf
oszillierende Temperaturen in dhnlicher Weise reagieren.

Larvalentwicklung

Die Geschwindigkeit der Larvalentwicklung wird bei den vier untersuchten Grillen
dieser Studie in dhnlich Weise von der Umgebungstemperatur beeinflusst wie die
Embryonalentwicklung. Bei allen vier Arten kann bei Temperaturerhéhung von 23 °C
auf 30 °C eine Reduktion der Jugendentwicklungsdauer von 40 bis 50 % festgestellt
werden. Gryllus bimaculatus zeigt dabei wohl die stirkste Abnahme der Dauer mit
steigender Temperatur (Verringerung von 94 + 8 Tage bei 23 °C auf 48 + 5 Tage bei
30 °C; vgl. Abb. 4). Neben einer Verringerung der larvalen Entwicklungszeit kommt es
bei allen Arten mit der Steigerung der Umgebungswérme auch zu einer Reduktion der
Anzahl an Hiutungsstadien. So nimmt diese Zah! fiir einen betrachtlichen Teil der
Larvenpopulation zwischen niedrigster und héchster Temperatur der Untersuchung um 2
ab (vgl. Abb. 5). Teleogryllus commodus beispielsweise verringert seine Hiutungszahl
von anfidnglich 11 auf 9. Arbeiten zur Larvalentwicklung von Gryllus bimaculatus, wie
sie vor allem von BEHRENS et al. (1983) und MERKEL (1977) veréffentlicht wurden,
haben #hnliche Ergebnisse zum Inhalt wie die vorliegende Arbeit. So wurde bei 23 °C
eine Dauer der Jugendentwicklung von 96 + 8 Tagen festgestellt, welche sich bei 34 °C
auf 30 £ 4 Tage verringert. Die Hiutungszah!l nahm innerhalb dieser Temperaturspanne -
analog zu den hier dargestellten Ergebnissen - von 10 auf 8 ab. MERKEL (1977) fiihrt
weiters an, dass die Wirkung der Temperatur auf die Entwicklung der Larven je nach
Proteingehalt des zur Verfiigung gestellten Futters verstirkt oder abgeschwicht werden
kann. Je hoher der EiweiBlgehalt des Futters ist, desto schneller verlauft die
Jugendentwicklung im gegebenen Temperaturbereich. MERKEL gibt fir Gryllus
bimaculatus ein Optimum der Larvalentwicklung bei einer Temperatur von 27 °C und
einer Didt mit 30 % Proteingehalt an. Studien iiber die Jugendentwicklung verschiedener
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Grillen wurden bereits von GHOURI und MCFARLANE (1958) angestellt. Diese frithen
Daten stehen sowohl im Einklang mit jenen der vorliegenden Arbeit als'auch mit jenen
der Publikationen aus den 70er und 80er Jahren. In dhnlich dramatischer Weise wie bei
den Orthopteren steigt die Geschwindigkeit der Larvenentwicklung auch bei zahlreichen
Vertretern der Lepidopteren an. Die Larven des KohlweiBlings Pieris brassicae
entwickeln sich bei einer Umgebungstemperatur von 18 °C in 32 bis 34 Tagen, bei 26 °C
jedoch in 20 bis 22 Tagen (NEUMANN & HEIMBACH 1975). Ein vollstindiges Aussetzen
der Entwicklung konnte hier fiir eine Temperatur von 5.2 °C errechnet werden. Im Falle
von Pectinophora gossypiella erhoht sich die Entwicklungsgeschwindigkeit der Larven
im Bereich zwischen 18 und 34 °C um beinahe das Vierfache (WELBERS 1975). Alle
diese Daten bringen recht klar zum Ausdruck, dass die Larvalentwicklung vieler Insekten
in Analogie zur Embryogenese ihr Priferendum bei Temperaturen um 30 °C besitzt.

Wie bei der Embryonalentwicklung muss auch hier in Betracht gezogen werden, dass
Wechseltemperaturen die natiirlichen Gegebenheiten der Grillen genauer simulieren.
BEHRENS et al. (1983) konnten herausfinden, dass sich periodisch #ndernde
Temperaturen bei der Jugendentwicklung von Gryllus bimaculatus eine nicht zu
vernachldssigende Rolle spielen. Bei zweimaligem téglichen Temperaturwechsel
zwischen 24 und 12 °C betrug die Entwicklungsdauer nach Angabe der Autoren 167 +
12 Tage, wohingegen bei schnell oszillierenden Temperaturen (26:14 °C; alle 8 Stunden)
eine Dauer von 75 + 6 Tagen zu registrieren war. Es wird gemeinhin angenommen, dass
durch die schnell wechselnden Temperaturen eine Beeinflussung der Hormonproduktion
stattfindet, welche die signifikante Verinderung der Entwicklungszeit verursacht
(HOFFMANN et al. 1981; HOFFMANN & BEHRENS 1982; PORCHERON et al. 1982). Zudem
scheinen die Grillen in ihrem natiirlichen Lebensraum in der Lage zu sein, rasche
Temperaturdnderungen durch spezifische Verhaltensmechanismen, welche der
Regulation der Kdorpertemperatur dienen, kompensieren zu kénnen (BEHRENS et al.
1983). Diese Phénomene fiihren letztlich zu einer erheblichen Steigerung der larvalen
Entwicklungsgeschwindigkeit bei Wechseltemperaturen. Ahnliche Beobachtungen
konnten von SCHMIDT (1981) fiir den xero- und heliophilen mediterranen Grashiipfer
Acrotylus patruelis gemacht werden.

Sowohl Gewicht als auch Linge der Larvalstadien von Teleogryllus commodus
unterliegen vom ersten bis zum letzten Hiutungsstadium einem deutlichen Anstieg (vgl.
Abb. 6A, 6B). Ahnliche Wachstumskurven wurden von BEHRENS et al. (1983) sowie
MERKEL (1977) auch fiir Gryllus bimaculatus ermittelt, wobei der Kurvenverlauf mit
steigender Temperatur immer steiler wurde, da sich der Abstand zwischen den
Hautungsstadien verringerte. Die Form der Gewichts- bzw. Lingenkurve wird nach
Angaben von Merkel wiederum von der Zusammensetzung der angebotenen Nahrung
mit beeinflusst. Proteinreiche Nahrung fiihrt im gegebenen Temperaturbereich zu einer
schnelleren Zunahme von Larvengewicht und -linge. Der optimale Zuwachs liegt bei
Temperaturen um 30 °C und Eiweigehalten der Diit um 30 % vor. Diese Angaben
kénnen aufgrund zahlreicher Beobachtungen auch auf die im Rahmen der vorliegenden
Arbeit untersuchten  Grillenarten ausgeweitet werden. Der Einfluss von
Wechseltemperaturen auf die Gewichts- und Lingenzunahme diirfie in analoger Weise
gegeben sein wie bei der Dauer der Larvalentwicklung. Bestitigungen dieser Annahme
werden durch die Studien an Pectinophora gossypiella gegeben (WELBERS 1975), wo
wechselnde Temperaturen den Gewichtszuwachs der Larven noch zusitzlich forderten.
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Zusammenfassung

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, die Temperaturabhingigkeit der Embryonal- und
Larvalentwicklung bei den Grillenarten Teleogryllus commodus, Gryllus assimilis, Gryllus
bimaculatus und Acheta domesticus darzustellen. Zu diesem Zweck wurden folgende drei
Versuchstemperaturen festgelegt: 23 °C, 25 °C und 30 °C. Die Ergebnisse der Untersuchung
zeigen recht deutlich, dass steigende Temperaturen zu einer Verkiirzung sowohl der Embryogenese
als auch der Larvalentwicklung fihren. Generell verkirzt sich die Dauer der
Embryonalentwicklung im beobachteten Temperaturbereich um 30 bis 50 %, im konkreten Fall
2.B. bei Acheta von 20 + 3Tage auf 10 + 2 Tage. Dabei werden alle Stadien der priinatalen
Entwicklung in etwa gleichem Masse verkiirzt. Die nachfolgende Larvalentwicklung erfihrt
einheitlich eine Verkirzung um 40 bis 50 %, wobei sich sowohl die Dauer zwischen einzelnen
Larvalhdutungen als auch die Anzahl der Hiutungsstadien selbst verringert. Detaillierte
Untersuchungen einzelner Larvalstadien von Teleogryllus ergaben eine exponentielle Zunahme von
Gewicht und Linge der Tiere. Die Ergebnisse der Studie lassen eine gute Korrelation mit den
natiirlichen Gegebenheiten erkennen. Alle herangezogenen Grillen sind Wirme liebend und
demzufolge hauptsichlich in mediterranen Breiten beheimatet. Bei allen Spezies erfolgen
Reproduktion, Embryonal- und Larvalentwicklung hauptsichlich zur wirmsten Zeit des Jahres.
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