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Abstract

The Gomphocerine grasshopper Chorthippus biguttulus (Orthoptera: Acrididae)
is a model organism for acoustic communication. There are many ethological and
neurobiological results on this topic present.

The males stridulate by rubbing the stridulatory files on the hind legs against
their forewing veins. This movement results in a "song" which is species-specific
and contains information about the gender and perhaps about the quality of the
sender. Receptive females answer by singing, if the male song is attractive.

I worked on the question, which information about the male is in the song,
which song parameters contain the information and which of these information
is received by the females. I tested correlations between the song parameters and
temperature, age, morphology and immunocompetence. I also tested the animals
for an infection with Wolbachia sp.. The females’ preferences on natural male songs
were tested with playback-experiments. In addition I investigated the sexual size
dimorphism and behavioral differences and the differences in these parameters of
animals of different sites in Germany and of laboratory and field animals.

It could be shown that male songs were on a small scale age-dependent (off-
set, onset variance, number of syllables, duration of verse). Temporal parameters
(duration syllable, pause, and period) depended very much from the temperature
and decrease with higher temperatures. Males, which needed longer for the final
moult, produced longer syllables, higher onset variances and smaller gaps in the
syllable. The longer and heavier the femora of the male was, the higher was the
onset. The width of the femur was positively correlated with the duration of the
pause and the verse. The gaps in the syllable amplitude were dependent on the
phase shifting of the hind legs and they were also correlated with the width of the
thorax. The immunocompetence rate was positively correlated with the onset and
the length of the femur (and the duration of the pause in laboratory animals).

Females preferred male songs, which contained deep offsets, long periods (syl-
lables), small gaps and long verse durations. The species showed a high degree on
sexual dimorphism in morphology and the song parameters. Females had wider
heads and thoraces and longer femora. They produced less deep offsets, deeper
gaps, shorter onset-rises and shorter verses. The males of different populations
differed significantly in almost every morphology parameter and a lot of song pa-
rameters (period, pause duration, verse duration, onset, offset, offset variance),
while the syllable-to-pause-ration (species-specific) was constant. The females of
the different sites were similar in morphology and song parameters.

Keywords: Chorthippus biguttulus, mate choice, selection, insects, sexual dimor-
phism, population



Zusammenfassung

Die Gomphocerine Heuschreckenart Chorthippus biguttulus (Orthoptera: Acridi-
dae) ist ein Modellorganismus fiir akustische Kommunikation. Es liegen bereits
einige friihere ethologische und neurobiologische Untersuchungen zu dieser Art
vor. Die Miannchen stridulieren, indem sie eine auf dem Femur des Hinterbeins
befindliche Schrillleiste gegen eine verdickte Fliigelvene reiben. Diese Bewegung
erzeugt einen Gesang, der den Weibchen Informationen tiber Artzugehorigkeit,
Geschlecht und u.U. die Qualitdt des Senders bietet. Rezeptive Weibchen antwor-
ten ebenfalls singend, wenn der Madnnchengesang als arteigen und attraktiv be-
wertet wird.

Ich stellte mir die Frage, welche Informationen tiber das Ménnchen dessen Ge-
sang enthilt, wie diese sich in Gesangsparametern manifestieren und welche Infor-
mationen von den Weibchen rezipiert werden. Hierzu wurde versucht, Abhangig-
keiten zwischen Gesang und Temperatur, Alter, Morphologie und Immunkompe-
tenz zu finden. In diesem Zusammenhang wurde ebenfalls auf eine Infektion mit
Wolbachia sp. getestet. Mit Playback-Versuchen wurde die Préferenz der Weibchen
auf nattirliche Gesédnge getestet, von denen die Merkmale der Mdnnchen bekannt
waren. Zusdtzlich wurde der Sexualdimorphismus in Verhalten und Morphologie
untersucht und verschiedene Tests zu Populationsunterschieden und Unterschie-
den zwischen einer Freiland- und einer F1-Population durchgefiihrt.

Es konnte gezeigt werden, dass die Mdnnchengesédnge in geringem Mafe alters-
abhidngig waren (Offset, Varianz Onset, Silbenanzahl, Versdauer). Die Temperatur
hatte einen grofien Einfluss auf die zeitlichen Parameter der Gesdnge wie Silben-,
Pausen- und Periodendauer, welche alle mit steigender Temperatur abnahmen.

Minnchen, die ldnger in der Nymphenphase verblieben, produzierten linge-
re Silben, eine hohere Varianz des Onsets und geringere maximale Stérpausen-
tiefen. Je langer und schwerer die Femora der Méannchen, desto hoher der On-
set. Auch die Versdauer und die Pausendauer hingen positiv mit der Femurbreite
zusammen. Die Phasenverschiebung der Hinterbeine wihrend der Gesangserzeu-
gung hing stark mit der Tiefe der Stérpausen zusammen und wies eine positive
Abhingigkeit mit der Thoraxbreite auf. Die Werte der Immunkompetenz korre-
lierten positiv mit dem Onset des Gesangs des jeweiligen Madnnchens sowie der
Femurldnge. In der F1-Population erzeugten Mannchen mit hoher Immunkompe-
tenz besonders starke Pausen. Die Weibchen bevorzugten Mannchengesinge, die
tiefe Offsets, lange Periode, bzw. Silben, geringe Storpausen und besonders lange
Versdauern aufwiesen.

Die Tiere zeigten einen hohen Grad an Sexualdimorphismus auf, was die Mor-
phologie und den Gesang betraf. So waren die Weibchen in den untersuchten
Merkmalen Femurlange, Kopfkapselbreite und Thoraxbreite signifikant grofser.
Die Mannchen produzierten signifikant tiefere Offsets, geringere Storpausentie-
fen, langere Verse und Onset-Anstiege. Ebenfalls waren starke Unterschiede in
fast allen untersuchten Morphologiemerkmalen und den meisten Gesangsparame-
tern (Perioden, Pausen-, Versdauer, Onset, Offset, Varianz des Offsets) verschie-
dener Populationen von Ménnchen festzustellen, wobei die Weibchenpriferen-
zen dhnlich waren und der artspezifische Gesangsparameter, das Silben-Pausen-
Verhiltnis, sich nicht unterschied.

Schliisselworte: Chorthippus biguttulus, Partnerwahl, Selektion, Insekten, Sexual-
dimorphismus, Population
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1 Allgemeine Einleitung

1.1 Die Sexuelle Selektion

Neben der natiirlichen Selektion, nach der die Tiere einer Art tiberleben, die an die
herrschenden Umweltbedingungen am besten angepasst sind (Darwin, 1859), gibt es
noch die sexuelle Selektion, um die es in dieser Arbeit vornehmlich gehen wird.

Der Begriff ,natiirliche Selektion” geht auf Charles Darwin zurtick. Man versteht
darunter den natiirlichen Fortpflanzungs-Ausschluss von Individuen auf Grund ne-
gativer Merkmale oder Eigenschaften. Im Allgemeinen handelt es sich dabei um eine
verminderte oder fehlende Lebenstiichtigkeit.

Bei der anisogamen sexuellen Fortpflanzung, wie wir sie bei sehr vielen Arten des
Tierreichs beobachten, besteht zwischen den Mannchen und den Weibchen ein grund-
satzlicher Interessenkonflikt. Wahrend die Weibchen relativ grofle und damit teure-
re Gameten beisteuern, die in ihrer Zahl begrenzt sind, produzieren die Madnnchen
viele kostengtinstigere Spermien, die in grofSer Zahl vorhanden sind. Dadurch haben
die Miannchen eine viel grofsere potentielle Fortpflanzungsrate (Clutton-Brock, 1991).
Zwar erzeugen auch die Spermienproduktion, das Suchen und Finden des Weibchens
und die Paarung selber Kosten fiir das Mannchen (Dewsbury, 1981; Anderson, 1994;
Bonduriansky, 2001), aber diese sind wesentlich geringer als der elterliche Aufwand
der Weibchen. Die Weibchen bzw. ihre Eier sind die limitierte Ressource, um welche
die Miannchen konkurrieren, wihrend die Weibchen das selektierende Geschlecht sind.
Zusitzlich wird dieses Ungleichgewicht durch die Unbeweglichkeit der Eier und die
daraus resultierende, hdufig auf Seiten der Weibchen liegende, Brutpflege gefordert
(Trivers, 1972; Bateman, 1948). Die Weibchen leisten in der Regel mehr elterliche Inves-
titionen als die Mannchen und daraus resultiert die bei vielen Tierarten beobachtete
Wahl durch Weibchen (Anderson, 1994; Ben-Ari, 2000).

Als sexuelle Selektion wird die Auswahl des Paarungspartners nach Parametern,
welche die Weitergabewahrscheinlichkeit der eigenen Gene maximieren, bezeichnet.
Hier unterscheidet man die intrasexuelle Selektion, welche durch Konkurrenzverhal-
ten innerhalb eines Geschlechts gekennzeichnet ist. Hierzu gehoren z.B. die Kampfe
der Grillen (Hofmann, 1967), deren Gewinner im Besitz einer Bruthohle ist und ein
Weibchen anlocken kann. Intersexuelle Selektion fiithrt zu der Auswahl des einen Ge-
schlechts durch Angehdorige des anderen nach einem bestimmten attraktiven Merkmal.

Da bei den meisten Tierarten die Weibchen die limitierte Ressource und damit das
wihlende Geschlecht sind, erwarten wir eine Auswahl der Mannchen durch die Weib-
chen nach bestimmten Merkmalen. Paart sich ein Weibchen mit einem Mannchen der
falschen Art, ware der Verlust der verwendeten Gameten viel schwerwiegender als
fiir ein Mannchen. Wir erwarten aber nicht nur die Ablehnung artfremder Mannchen
sondern auch die sorgfiltige Auswahl ,guter” Mannchen der eigenen Art, die eine



1 Allgemeine Einleitung

Maximierung des Fortpflanzungserfolgs des Weibchens garantieren.

Es kann beobachtet werden, dass die Weibchen vieler Arten aufwendige Ornamen-
te bei Mannchen bevorzugen. Hierzu gibt es zwei Hypothesen: Die Fisher Hypothe-
se (oder auch runaway selection, Fisher 1915) besagt, dass eine stimulierende Riick-
kopplung zwischen Weibchenpriferenz und Mannchenmerkmal besteht.Es wird an-
genommen, dass die Weibchen ein bestimmtes ménnliches Merkmal préferieren, da
mit diesem Merkmal eine Aussage tiber die Qualitdt des Partners verkntipft war. Fiir
die Weibchen gibt es einen weiteren Vorteil bei der Auswahl von Mannchen mit ausge-
pragtem Merkmal. Auch ihre Sohne werden dieses Merkmal aufweisen und bevorzugt
von Weibchen ausgewihlt werden, was die Weitergabe der Gene gewdhrleistet (Sexy-
Son-Hypothese, Weatherhead 1979).

Amotz und Avishag Zahavi (1975; 1977) verfassten eine andere Hypothese fiir die
Auswahl aufwendiger Merkmale der Mannchen durch Weibchen. Sie stellten die soge-
nannte Handikap-Hypothese auf, die besagt, dass aufwendige Merkmale Gefahr durch
Pradatoren oder andere Verletzungen, verminderte Nahrungsaufnahme usw. anstei-
gen liefSe. Wenn ein Méannchen diese Gefahr auf sich nehme und es trotzdem schafft,
ins reproduktionsfahige Alter zu kommen, muss dieses Madnnchen besonders gut an-
gepasst sein und entsprechend vitale Nachkommen zeugen kénnen.

Wiéhrend der Balz trifft das Weibchen aufgrund der vorher besprochenen Faktoren
die Entscheidung zur Paarung oder zur Zuriickweisung bzw. Nichtbeachtung. Das
Balzverhalten der Tiere vor der eigentlichen Paarung hat mehrere Funktionen. Es soll
dem wéahlenden Partner signalisieren, welcher Art der Balzende angehort, es soll die
Eignung zum Paarungspartner verdeutlichen, die Paarungsbereitschaft steigern und
manchmal soll es Konkurrenten vertreiben.

1.2 Die akustische Kommunikation der Feldheuschrecke
Chorthippus biguttulus

Signale oder Verhaltensweisen eines Senders, die das Verhalten des Empfangers an-
dern, werden als Kommunikation bezeichnet. Die Signale konnen visuell, taktil, che-
misch, elektrisch oder auch akustisch sein. Akustische Signale zeichnen sich durch eine
relativ hohe Reichweite, eine schnelle Signaldnderungsrate, eine mittlere Lokalisierbar-
keit und relativ hohe energetische Kosten aus (Alcock, 2005). Je nach Umweltbedingun-
gen gibt es eine Vielzahl von Reizanpassungen zur Optimierung des Empfangs beim
Rezipienten, die wiederum der Selektion unterliegen und im Laufe der Evolution ri-
tualisiert wurden, um z.B. eine Mehrdeutigkeit zu minimieren (Cullen, 1966) und den
Empfang des Signals bei Pradatoren zu reduzieren, also ungewollte Zuhorer aus der
Kommunikation auszuschliefsen.

Wie bei allen in der Partnerwahl benutzten Signalen sollte es sich auch bei den akus-
tischen um ehrliche Signale handeln, d.h. es sollte einen direkten Zusammenhang zwi-
schen dem Signalaufbau und der signalisierten Qualitidt geben. Deshalb nimmt man
an, dass der Gesang energetisch kostspielig ist (Prestwich, 1994; Hoback und Wagner,
1997), was allerdings z.B. fiir die Grillen Scapteriscus borellii und S. vicinus, von Prest-
wich und O’Sullivan (2005) widerlegt werden konnte. Es wurde oft vermutet, dass es
einen Zusammenhang zwischen Signalattraktivitit und dem energetischen Aufwand
der Erzeugung gibt (Ryan, 1988).



1.3 Die Fragestellung

Bei der in Europa heimischen Heuschreckenart Chorthippus biguttulus finden wir ein
polygynes bzw. promiskuitives Paarungssystem vor. Die Mdannchen verpaaren sich mit
moglichst vielen Weibchen, wéahrend die Weibchen sich mit einem bis wenigen Mann-
chen verpaaren konnen (Wirmer et al., 2010).

Das selektive Geschlecht sind die Weibchen. Sie wihlen die Mdnnchen anhand des
Gesangs aus. Es handelt sich hierbei es sich um einen angeborenen Auslosemecha-
nismus (AAM). Wir finden ein bidirektionales Kommunikationssystem vor, wie es
bei einigen Gomphocerinen Heuschrecken tiblich ist (Faber, 1953; v. Helversen und
v. Helversen, 1994). Die Mannchen produzieren spontane Lockgesdnge, auf die ein
paarungsbereites Weibchen mit einem Gesang antwortet, wenn es den Sender als at-
traktiv einstuft. Durch diesen Wechselgesang kann sich das Méannchen phonotaktisch
dem Weibchen anndhern, bis eine Paarung stattfinden kann.

Das Weibchen muss in der Lage sein, aus dem gehorten Signal des Mannchens des-
sen Artzugehorigkeit, sein Geschlecht sowie moglichst seine Qualitdt zu erkennen. In
der Gattung der Chorthippen gibt es einige sehr dhnliche Arten, die sich tiber die Am-
plitudenmodulation im Gesang (siehe Kapitel 2; Elsner 1974) unterscheiden lassen,
wihrend das Tragerfrequenzspektrum der Gesdnge relativ unspezifisch ist.

Der Aufbau der Signale bei Feldheuschrecken ist vergleichsweise einfach im Gegen-
satz zu Signalen, die von Wirbeltieren produziert werden (Bradbury und Vehrencamp
1998; Kroodsma 1982; Tembrock 1996, siehe Kapitel 2). Dadurch ist die Herstellung ar-
tifizieller Reize moglich und vorangegangene Untersuchungen zeigen, worauf der Se-
lektionsdruck wirkt (Gerhardt und Huber, 2002; Jacobs, 1953; v. Helversen, 1972; v. Hel-
versen und v. Helversen, 1998; v. Helversen, 1979): vor allem die zeitliche Struktur der
Amplitudenmodulationen des Gesangs (Stumpner und v. Helversen 2001; v. Helversen
und v. Helversen 1997, siehe Kapitel 5).

Im Gegensatz zu dem Gesang einiger Vogel, der zum Teil erlernt wird, wird der Ge-
sang der Art Chorthippus biguttulus vererbt und wir kdnnen in unseren Experimenten
den Aspekt der Pragung vernachldssigen.

1.3 Die Fragestellung

Die Mannchen sollten in ihrem Gesang drei Informationen senden. Zum einen miissen
sie kenntlich machen, welcher Art sie angehoren, damit Hybridisierungen vermieden
werden. Des Weiteren ist es wichtig, dass in ihrem Gesang die Zugehorigkeit des Ge-
schlechts deutlich wird und als Drittes sollte das Tier etwas tliber seine Qualitit aussa-
gen.

Diese Arbeit behandelt die Frage, welche Informationen tiber das Mannchen, die fiir
die Weibchen Hinweise tiber die genetische Qualitdt des Madnnchens geben wiirden, in
seinem Gesang enthalten sind und welche dieser Informationen die Weibchen tatsach-
lich extrahieren. Was sagen die Signal der Mdnnchen tiber ihr Alter, die Umgebung-
stemperatur, die Morphologie, die Immunkompetetenz oder die Population des Sen-
ders aus? Und sind die Weibchen in der Lage, zwischen den Mannchen unterschiedli-
cher Qualitit zu diskriminieren?






2 Die Mannchengesange der Art
Chorthippus biguttulus

2.1 Einleitung

Kommunikation umfasst Signale oder komplexe Verhaltensweisen, die so aufgebaut
sind, dass sie das Verhalten anderer dndern. Die Umwelt begrenzt die Spannweite
moglicher Signale. So werden je nach Bedingung chemische, akustische, visuelle und/
oder taktile Reize eingesetzt (Alcock, 2005).

Akustische Kommunikation spielt fiir Mensch und Tier eine herausragende Rolle.
Die Lautkommunikation unter den Individuen einer Gemeinschaft ist im Tierreich ein
entscheidender Faktor, um Informationen zu tibermitteln.

Feldstudien haben schon frith zu der Vermutung gefiihrt, dass akustische Signa-
le, welche von Insektenmédnnchen produziert werden, fiir die Partnerwahl der Weib-
chen eine wichtige Rolle spielen (Rosel von Rosenhof, 1749). Dies konnte durch erste
Playback-Experimente (Regen, 1914) bei Grillen bewiesen werden.

Parameter, welche die Informationen tiber die Art und das Geschlecht tibermitteln,
sollten in einem Tier wie auch {iiber die gesamte Art relativ konstant bleiben und ge-
ringe Varianzen aufweisen. Sie befinden sich intraindividuell und interindividuell in
einem kleinen Bereich, was sie zu statischen Parametern macht (Gerhardt, 1991). Extre-
me Werte, die vom Mittel dieser Parameter abweichen, werden in Bezug auf die Part-
nerwahl von den Weibchen in der Regel nicht priferiert, so dass sich diese Faktoren
héufig tiber lange Zeitraume und tiber viele Populationen nur wenig dndern (Stabili-
sierende Selektion).

Im Gegensatz dazu weisen dynamische Parameter innerhalb einer Art eine hohe
Variabilitat auf und unterliegen hédufig der sexuellen Selektion. Die am héufigsten pra-
ferierten Werte durch Weibchen sind meist extrem, so dass hier eine stindige Verande-
rung des Parameters stattfindet. Diese Charakteristika dndern sich hdufig noch inner-
halb eines Signals und konnen stark von anderen Faktoren wie Temperatur, Alter oder
Tageszeit abhédngig sein.

Gerhardt (1991) erkldrte am Beispiel von Froschen, dass statische Charakteristika
hauptséachlich die Qualitdt und dynamische Faktoren eher die Quantitit der Rufe wi-
derspiegeln. Andere Autoren beschrieben, dass statische Parameter wegen ihrer Kon-
stanz wichtig fiir die Arterkennung seien (Faugeres et al., 1971; Popov et al., 1974).

Die Einteilung in statische und dynamische Parameter erfolgt durch die Analyse der
Varianz der Faktoren in einer Population. Bei einer hohen Varianz geht Gerhardt von
einem dynamischen Faktor, bei einer geringen von einem statischen Parameter aus.

Wihrend der evolutiondren Differenzierung der Gomphocerinen Heuschrecken ent-
standen Gruppen von nah verwandten Arten, die kaum morphologische Unterschiede
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aufweisen (Harz, 1975). Der Gesang ist der relevanteste praezygotische Isolationsme-
chanismus bei vielen dieser Spezies (Perdeck, 1957; v. Helversen und v. Helversen,
1994). Einige Parameter der hier untersuchten Art Chorthippus biguttulus sollten al-
so klar von den anderen sympatrisch vorkommenden Schwesternarten abgrenzbare
Merkmale aufweisen.

Die Art Chorthippus biguttulus ist eine Spezies, die zur Partnerwahl bzw. -findung
einen wechselseitigen Gesang einsetzt (siehe Kapitel 1.2). In vielen Arten kann zwi-
schen Balzgesang und Spontangesang diskriminiert werden, dieser ist aber bei Chor-
thippus biguttulus identisch (v. Helversen, 1972). Die Tiere produzieren ihren Gesang,
indem sie eine sogenannte Stridulationsleiste auf den Femora der Hinterbeine gegen
eine verdickte Vene (Radialader) auf den Vorderfliigeln reiben. Die Stridulationsleiste
ist eine verdickte, mit konischen Zihnen besetzte Kutikulaleiste (Petrunkevitch und
v. Gaita, 1901; v. Helversen, 1972). Jeder Anschlag iiber einen Zahn resultiert in einer
kurzen gedampften Schwingung der Fliigel (Balakrishnan und v. Helversen, 2001).

Die Weibchen nutzen diesen Gesang als Hinweis fiir die Artzugehorigkeit, das Ge-
schlecht und vermutlich die Qualitdt des Sangers (v. Helversen und v. Helversen, 1994).
Diese Gesange wurden in fritheren Studien eingehend untersucht und in einigen Ar-
beiten beschrieben (Balakrishnan und v. Helversen, 2001; v. Helversen, 1972; v. Helver-
sen und v. Helversen, 1997). Eine ,,Silbe” wird meist durch drei sukzessive Auf- und
Abbewegungen der Hinterbeine produziert, wobei die Bewegung der Beine gegenein-
ander etwas phasenverschoben sind (Elsner (1973); siehe Kapitel 3). Am Anfang der
Silbe wird tiblicherweise ein Puls erzeugt, der eine hohere Amplitude aufweist als der
Rest der Silbe. Dieser erste, akzentuierte Puls wird als Onset bezeichnet. Der Abfall der
Amplitude der Silbe auf die niedrigste Amplitude wahrend der Pause heifit Offset. Den
Aufbau eines Verses und die Nomenklatur lassen sich der Abbildung 2.1 entnehmen.

Friihere Studien (v. Helversen, 1972) zeigten, dass das Spektrum der Tragerfrequenz
des Gesangs weder artspezifisch ist (Loher, 1957) noch als Attraktivitatsmerkmal dient,
solange sowohl hochfrequente (20-30 kHz) als auch niederfrequente Anteile (6-8 kHz)
enthalten sind (v. Helversen und v. Helversen, 1994). Deshalb wird in dieser Arbeit
dieser Parameter nicht berticksichtigt.

Alterungsprozesse und Temperaturdnderungen konnen Einfluss auf die Gesangs-
produktion und damit auf die Ausbildung dieser Gesangsmerkmale nehmen.

Die Balzsignale beinhalten einige potentielle Hinweise auf das Alter des Senders bei
vielen Tierarten. Bei vielen Vertebraten wie Rotwild und Vogeln konnte nachgewiesen
werden, dass die akustischen Signale altersabhidngig sind (z.B. Forstmeier et al., 2005;
McComb, 1991; Poesel et al., 2006). Das Balzverhalten der Vertebraten dndert sich oft
im Laufe ihres Lebens durch die Verdnderung der Kondition und Erfahrung (siehe z.B.
Dawgkins, 1980; Austad, 1984).

Doch auch bei Invertebraten kann die Altersabhingigkeit von Signalen beobachtet
werden. Dies kann Pheromone (Lopez et al., 2003; Osada et al., 2003; Kaltenpoth und
Strohm, 2006), Farbungen (Buchholz, 1991; Johnstone, 1995; Candolin, 2000; Miller und
Brooks, 2005), das Balzverhalten per se (Hoglund und Lundberg, 1987; Felton et al.,
2006) genauso wie akustische Signale (McComb, 1991; Simmons und Zuk, 1992; Bert-
ram, 2000; Forstmeier et al., 2005; Poesel et al., 2006; Jacot et al., 2007) betreffen. An-
derungen wihrend der Adultphase finden wir hdufig bei Arten, in denen Mannchen
miteinander konkurrieren oder in Spezies, in denen Brautgeschenke {tiblich sind, wel-
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che fiir die Reproduktion des Weibchens entscheidend sind. Hier dominieren dltere
Mannchen aufgrund ihrer Erfahrung (Howard, 1978; Clutton-Brock et al., 1982; Roh-
wer, 1980; Rasmussen et al., 2008). Doch auch in anderen Gruppen, in denen die Selek-
tion der Weibchen ausschlaggebend ist, kommt es zu Verdnderungen. Fiir Balzsignale
bei Insekten konnte dieses Phanomen ebenfalls beobachtet werden. z.B. an Drosophila
montana (Hoikkala et al., 2008), Gryllus bimaculatus (Simmons und Zuk, 1992), Gryllus
campestris und Gryllus integer (Bertram, 2000; Jacot et al., 2007).

A
: :
Teil A/ Rampe Teil B/ stabiler Teil
B
Anstiegsdauer
des Onsets
Onset-
Akzentuierung

max. Stor-
pausentiefe

IOffset

Abbildung 2.1: Gesangsstruktur eines Mannchen der Art Chorthippus biguttulus.
Dargestellt sind die Umhiillende eines gesamten Verses, unterteilt in die Rampe (Teil
A) mit aufsteigender Amplitude und dem stabilen Teil B (A), und die untersuchten
Gesangsparameter Silbe, Pause, Amplitude des Onset, Anstiegsdauer sowie Offset (B)

1 o |
| 1

Silbendauer Pausendauer

L

Weibchen vieler Tierarten paaren sich bevorzugt mit Mannchen eines bestimmten
Alters (Brooks und Kemp, 2001).

Verandern sich die akustischen Signale der Mannchen der Art Chorthippus biguttulus
wiéhrend des Alters in der Adultphase?

Ein anderer Faktor, der eine grofie Rolle bei allen physiologischen Prozessen spielt,
ist die Temperatur. Da die Heuschrecken wie alle Invertebraten zu den poikilothermen
Tieren gehoren und eine nicht konstante, von der Umgebung abhédngige Korpertempe-
ratur aufweisen, unterliegen auch die physiologischen und Prozesse starken Schwan-
kungen (Walker, 1975). Die Raten der metabolischen Prozesse steigen mit hoherer Tem-
peratur bis zu einem Maximum an (Willmer, 1982).

Es wurden bereits einige Studien zu der Temperaturabhingigkeit physiologischer
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Prozesse bei Insekten gemacht (Walker, 1962, 1975; Doherty, 1985; Pires und Hoy,
1992). Bertihmt wurde das Grillen-Thermometer aus dem 19. Jahrhundert. Grillen ver-
schiedener Arten, z.B. Oecanthus niveus (DeGeer) reiben bei 60° Fahrenheit 72x ihre Flii-
gel zur Gesangsproduktion aneinander. Diese Zahl sinkt bzw. steigt um vier Reibbewe-
gungen pro 1° Temperaturverdnderung (Brooks, 1882). Solche Beobachtungen wurden
auch bei Zikaden, Laubheuschrecken und bei Drosophila gemacht (z.B. Heath, 1972;
Josephson, 1975; Hoikkala, 1985). Bei Chorthippus-Arten konnte eine starke Abhén-
gigkeit der Gesdnge mit der Temperatur festgestellt werden (Bauer und v. Helversen,
1987; v. Helversen, 1972). So sinken die Silben- und die Pausendauer mit steigender
Temperatur an.

In diesem Kapitel soll es um die Beschreibung und den Vergleich der Gesangspara-
meter von Freiland- und F1-Mannchen der Art Chorthippus biguttulus und ihre mogli-
che Einteilung in statische und dynamische Faktoren gehen, sowie ihre Alters- und
Temperaturabhidngigkeit getestet werden. Zusitzlich werden die Gesangsmerkmale
mit den Daten fritherer Arbeiten und mit den Gesangsparametern sympatrisch vor-
kommender Arten verglichen.

2.2 Material und Methoden

2.2.1 Das Versuchstier und dessen Haltung

Ich verwendete Tiere der Art Chorthippus biguttulus (Linnaeus 1758) fiir simtliche Ver-
suche. Diese Feldheuschrecke (Acrididae) gehort zu den Kurzfiihlerschrecken (Caeli-
fera) der Unterfamilie Gomphocerinae. Sie ist in Europa und Asien heimisch und nicht
gefdhrdet, sondern hiufig vertreten. Sie wird auch Nachtigall-Grashiipfer genannt. Die
Art bevorzugt trocken-warme Standorte mit sandigem Untergrund und offenen Bo-
denstellen, auch Wegrander, Kahlschldge und Brachen (Detzel, 2004).

Fiir alle Versuche wurden ausschliefilich adulte virginelle Tiere eingesetzt. Nach der
Adulthdutung wurden die Tiere sofort nach Geschlechtern getrennt und individuell
mit einem Drei- oder Vierpunktcode markiert (Edding).

Als Futter standen den Tieren ad libitum verschiedene im natiirlichen Habitat vor-
kommende Gréserarten (v.a. Dactylus glomerata, Bromus erectus erectus, Poa annua; stin-
dig frisch) und ein Gemisch aus Grillenfutter (Nekton) und Fischfutter (Tetra GmbH)
zur Verfiigung.

Die Freiland-Tiere

Alle verwendeten Freiland-Tiere wurden von Juli bis August der Jahre 2008, 2009 sowie
2010 subadult im Freiland auf Trockenwiesen gefangen.

Die von mir in den ersten Kapiteln vorgestellten Freiland-Tiere wurden von einer
Wiese in der Ndhe Gottingens (GPS-Koordinaten: 51.43, 9.94) entnommen.

Die F1-Tiere

Fiir die Untersuchungen an F1-Tieren wurden ausschlieSlich Nachkommen von Eltern
aus der Gottinger Population verwendet. Es wurden 200 Mannchen und 200 Weibchen
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in einen gemeinsamen Kéfig gebracht. Als Ablagemoglichkeit fiir die Eier stand den
Weibchen ein Behilter mit feuchtem Granulat (Vermiculite Dammstoffe, Deutschland)
zur Verfiigung.

Die Gelege wurden fiir vier Wochen bei Raumtemperatur und anschlieffend mindes-
tens drei Monate bei 4°C in einem Kiihlschrank gelagert, um eine fiir die Entwicklung
im Embryonalstadium notige Kélteperiode zu simulieren (Ingrisch und Kohler, 1998).
Danach wurden die Gelege bei einem Tag-Nachtrhythmus von 16:6 Stunden aufbe-
wahrt, wobei die Temperatur 15- 20°C betrug.

Nach etwa zwei Wochen schliipften die Nymphen aus den Eiern und nach zwei bis
drei weiteren Wochen fand die Adulthdutung statt.

2.2.2 Die statistischen Untersuchungen

Die statistischen Testmethoden werden fiir die jeweiligen Experimente in den entspre-
chenden Kapiteln genannt.

Die Signifikanzwerte, ihre Notation und Interpretation lassen sich der Tabelle 2.1
entnehmen.

Der Vergleich von Mittelwerten bzw. Medianen

Um verschiedene Gruppen bzw. deren Werte miteinander zu vergleichen, wurde mit
dem Programm Graphpad InStat (Version 3.06) gearbeitet.

Bei dem Vergleich zweier unabhingiger Gruppen mit normalverteilten Daten und
dhnlichen Standardabweichungen wurde ein ungepaarter t-Test (zweiseitig) durchge-
fiihrt. Unterschieden sich die Standardabweichungen der Gruppen, so wurde zusétz-
liche noch eine Welch-Korrektur durchgefiihrt.

Bei dem Vergleich der Daten zweier Gruppen, bei denen die Daten nicht normal-
verteilt waren, wurde ein Mann-Whitney-Test (auch: Wilcoxon-Mann-Whitney-Test,
U-Test, Wilcoxon-Rangsummentest) gemacht. Er diente zur ﬂberpriifung ob zwei un-
abhéngige Verteilungen zu derselben Grundgesamtheit gehorten.

Galt es, mehrere abhingige Gruppen einzubeziehen, so griff ich bei ausschliefSlich
normalverteilten Daten zu einer Varianzanalyse mit wiederholten Messungen (Repea-
ted Measures Analysis of Variance, ANOVA) mit einem anschlieSenden Tukey-Kram-
er-Test (Post-Hoc-Mehrfachvergleiche). Mit so einem Test priift man, ob von den Wer-
ten in einer ANOVA die Stichproben unterschiedliche Mittelwerte besitzen. Waren die
zu untersuchenden Daten nicht gepaart, also nicht voneinander abhéngig, so fiihrte ich
eine Einfache Varianzanalyse (One-way ANOVA) durch (ebenfalls mit Tukey-Kramer-
Test als Post-Test).

Ein Friedman-Test (Post-Test: Dunn’s Post-Hoc-Mehrfachvergleiche) wurde dann
gemacht, wenn mehr als zwei gepaarte nicht normalverteilte Gruppen verglichen wur-
den und ein Kruskal-Wallis-Test (Post-Test: Dunn’s-Test) bei nicht normalverteilten
und nicht gepaarten Datensétzen.

Die Korrelationen

Um auf eventuelle Abhdngigkeiten zu testen, wurden Korrelationen durchgefiihrt.
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Die Pearson-Korrelationen, das heifst die Untersuchung auf Abhéngigkeiten zwi-
schen Parametern, die normalverteilt waren, wurden mit dem Programm Minitab (Ver-
sion 15.1.30.0.) durchgefiihrt.

Waren die Parameter, die auf eine Korrelation hin untersucht werden sollten, nicht
normalverteilt, wurde eine Spearman-Korrelation (Programm: GraphPad InStat) ge-
macht.

Die Hauptkomponentenanalyse

Durch die Anzahl der von mir berticksichtigten Parameter ist die gewonnene Daten-
menge relativ grof3. Ich fithrte Hauptkomponentenanalysen durch, um die Parame-
teranzahl und somit die Struktur meiner Datensdtze zu reduzieren. Diese Analyse wur-
de mit dem Programm Minitab durchgefiihrt. Es werden immer so viele Komponenten
berechnet, dass 70% der Varianz erkirt werden. Bei dem Matrixtyp handelt es sich um
eine Korrelation.

Tabelle 2.1: Die Signifikanzklassen.

Dargestellt werden die Falle fiir den Wert des Signifikanzwertes p, die Interpretation und
die Notation nach Stahel (2008)

Fall Interpretation Notation
p > 0,05 nicht signifikant n.s.
0,05 > p>0,01 schwach signifikant *
0,01 > p > 0,001 stark signifikant *
0,001 > p sehr stark signifikant weE

2.2.3 Die Untersuchung der Gesangsparameter der Mannchen

Fiir diesen Versuch wurden die Gesdnge von 54 Mannchen aus dem Freiland und 64
Ménnchen aus der F1-Gruppe aufgenommen und analysiert.

Die Aufnahme der Mdnnchengeséange

Die Aufnahmen der Madnnchengesinge fanden in einem schallisolierten Raum statt,
welcher durch Leuchtstoffrohren (Aqua Relle, 36W, Phillips) beleuchtet und mithilfe
eines tragbaren Heizliifters auf eine konstante Temperatur gebracht wurde.

Die Madnnchen wurden einzeln in kleine Drahtkéfige (6 x 6 x 6 cm) gesetzt, in denen
sie Gras ad libitum zur Verfiigung hatten. Diese Einzelkifige standen in kleinen schall-
dicht voneinander abgegrenzten Kompartimenten. Uber diesen Kéfigen hing jeweils in
einem Abstand von 1- 2 cm ein Mikrofon (Electret-Kondensatormikrophon, TCM 141,
AV-JEFE), welches in einem Frequenzbereich von 30- 18000 Hz aufnahm.

Die Mikrofone waren an einen Computer angeschlossen und wurden, iiber ein Pro-
gramm gesteuert (,SCAN”, LabView 7.0, National Instruments, USA, Programmie-
rung: RM. Hennig, Humboldt-Universitdt zu Berlin), der Reihe nach jeweils 500 ms
lang abgetastet. Wurde ein Signal zwischen 4 und 40 kHz (Tragerfrequenz der Mann-
chengesiange der Art Chorthippus biguttulus) registriert, wurde automatisch mit einer
Aufnahme begonnen. Die jeweilige Aufnahme dauerte mindestens 9 s, wurde aber,
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wenn nach dieser Zeit immer noch entsprechende Signale registriert wurden, auf eine
Dauer von 18 s verldngert.

Uber einen Vorverstirker (MA222, Vivanco, Conrad, Deutschland) und einen Ver-
bindungsblock (SCB- 68, National Instruments, USA) wurde das analoge Signal durch
eine Analog-Digital-Wandlerkarte (PCI-6221, National Instruments, USA) mit einer
Abtastrate von 100 kHz in ein digitales Signal umgewandelt, welches vom Compu-
ter gespeichert wurde.

Verbindungs-
block

Vorverstarker | Vorverstarker | Vorverstarker | Vorverstarker

Analog- /Digital-
Wandlerkarte

0 ¢ ¢ ¢

Computer

Abbildung 2.2: Schematische Darstellung des Versuchsaufbau zur Aufnahme der
Mannchengesdnge von Chorthippus biguttulus

Die Temperatur wurde bei allen Aufnahmen mit Ausnahme der Untersuchung der
Temperaturabhingigkeit (sieche Kapitel 2.3.2) konstant bei 30 & 1°C gehalten.

Die Analyse der Gesangsparameter der Mannchen

Die Auswertung des Gesangs erfolgte mit dem Programm Envelope-Analysis (Lab-
View 7.0, National Instruments, USA, Programmierung: R. M. Hennig), mit dem zu-
néchst die Umhiillende des Gesangs mit einer Integrationszeit von 4 ms berechnet wur-
de (vergl. v. Helversen et al., 2004), iiber die dann das quadratische Mittel berechnet
wurde, aus dem die Wurzel gezogen wurde (Root Mean Square, RMS). Diese Methode
eignet sich zur Glattung von stark amplitudenmodulierten Signalen.

/1
Xrms = N szz

Fiir die Auswertung der Parameter Onset-Anstiegsdauer, Silbendauer, Pausendauer,
Onset, Offset, maximale Storpausentiefe und Silbendauer wurden ausschliefSlich jene
Silben ausgewertet, die sich im sogenannten stabilen Teil des Verses befanden (siehe
Abb. 2.1 A). Pro Méannchen wurde jeweils iiber 30- 50 Silben aus mehreren Versen ge-
mittelt.

Fiir die Berechnung der zeitlichen Parameter Silben- und Pausendauer wurden ma-
nuell tiber den Bereich von 5- 10 Silben eine gleich bleibende Schwelle gelegt, die die
Anfangs- und Endpunkte der Silben bzw. Pausen markierte, indem die Onsetmaxima
und Offsetminima detektiert wurden. Eine Periode definierte sich durch die Silbendau-
er plus der folgenden Pausendauer. Das Silben-Pausen-Verhiltnis erhidlt man durch die

11
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Division der Silbe durch die Pause.

Ebenfalls aufgenommen wurden die Merkmale Anstiegsdauer des Onsets und ma-
ximale Storpausentiefe in der Silbenamplitude nach dem Onset.

Der Onset definiert sich als der Amplitudenunterschied zwischen der mittleren Am-
plitude der Silbe (ohne Onset) und dem hochsten Peak am Anfang derselben. Der Off-
set gibt die Relation zwischen dem tiefsten (stillsten) Punkt der Amplitude der Pause
und der mittleren Amplitude der vorherigen Silbe wieder. Beide Parameter wurden in
Dezibel (dB) angegeben (v. Helversen et al., 2004).

Amplitudeoyset (V)
Amplitudeg;jp. (V)

Onset(dB) = 20 x log

Amplitudepayse(V)
Amplitudegilbe ( V)

Of fset(dB) =20 xlog

Von allen Gesangsparametern wurde der Koeffizient der Varianz (CV) berechnet, in-
dem die Standardabweichung durch den Mittelwert dividiert wurde, dies hatte eine
Normierung der Varianz zur Folge, so dass sich die Variabilitdten verschiedener Ge-
sangsmerkmale vergleichen lassen. Dieser Wert wurde fiir jedes einzelne Mannchen
(intraindividuell) und fiir die gesamte Gruppe (interindividuell) ermittelt. Wurden
Werte durch das mathematische Verfahren negativ, so wurde ihr Betrag angegeben.

Standardabweichung 100

CV (%) = Mittelwert

2.2.4 Die Untersuchung der Altersabhangigkeit der Gesangsparameter der
Méannchen

In diesem Versuch wurden 12 Mannchen aus dem Freiland und 15 Méannchen der F1-
Population getestet.

Sieben, 14, 21 und 28 Tage nach der Adulthdutung wurden Gesangsaufnahmen der
Tiere gemacht. Diese Aufnahmen wurden ausgewertet und die Gesangsparameter mit-
einander verglichen.

Da in allen Altersgruppen die gleichen Mannchen beriicksichtigt wurden, kam zum
Vergleich der Gesangsparameter bei normalverteilten Daten eine Varianzanalyse mit
wiederholten Messungen zum Einsatz. Bei nicht normalverteilten Werten verwendete
ich einen Friedman-Test.

2.2.5 Die Untersuchung der Temperaturabhangigkeit der Mdnnchengesange

Ein Teil der Mannchen aus dem Freiland Goéttingens (N=17) und der Méannchen der
F1-Gruppe (N=18) wurden im Alter von zwei bis drei Wochen bei drei verschiedenen
Temperaturen aufgenommen. Die Testtemperatur wurde in der Schallkammer wéh-
rend der jeweiligen Aufnahme konstant bei 30°C, 33°C bzw. 36°C mit jeweils +£1°C
gehalten.
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2.3 Ergebnisse

Zum Vergleich der Gesangsparameter kam bei normalverteilten Daten der Varian-
zanalyse mit wiederholten Messungen (Post-Hoc-Mehrfachvergleiche, Tukey-Kramer)
zum Einsatz. Bei nicht normalverteilten Werten verwendete ich einen Friedman-Test
(Dunn’s Post-Hoc-Mehrfachvergleiche). Alle Datensitze waren gepaart, da die Mann-

chen in allen drei Gruppen identisch waren.

2.3 Ergebnisse

2.3.1 Der Aufbau der Mannchengesange

A
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Abbildung 2.3: Die Gesangsparameter der Freiland-Mannchen der Art Chorthippus bi-

guttulus aus Gottingen.

Dargestellt sind Haufigkeitsverteilungen fiir die Parameter Onset (A), Offset (B), Pe-
riode (C), Silbendauer (D), Pausendauer (E) und Silben-Pausen-Verhiltnis (F) der
Freiland-Ménnchen (aufgenommen bei 30°C), N=54
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Tabelle 2.2: Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsparameter der
Freiland-Ménnchen

N=54
Eigenwert 2,7464 1,7957 1,3313 1,0620
Anteil 0,305 0,200 0,148 0,118
Kumulativ 0,305 0,505 0,653 0,771
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktord
Onset (dB) 0,215 -0,320 0,421 0,340
Offset (dB) -0,388 0,132 -0,123 -0,369
Periode (ms) 0,515 0,237 -0,305 0,037
Silbendauer (ms) 0,452 0,417 -0,189 0,159
Pausendauer (ms) 0,399 -0,351 -0,376 -0,213
Silbe/Pause -0,055 0,620 0,324 0,279
Onset-Anstiegsdauer (ms) -0,269 -0,128 -0,431 0,315
maximale Storpausentiefe (V) 0,296 -0,257 0,475 -0,173
Versdauer (ms) 0,103 0,246 0,146 -0,686

Die Terminologie der Gesangsparameter wird aus v. Helversen (1972) iibernommen.

Die Gesdnge der Mannchen aus dem Freiland Gottingens bestanden aus je 1- 5 Ver-
sen, die jeweils aus durchschnittlich 25 Silben aufgebaut waren und eine mittlere Dauer
von 2,2 s aufwiesen. Die Silben waren im Mittel 70,5 ms lang, die Pausen 18,3 ms. Der
Onset erreichte bei den Freiland-Tieren Werte zwischen 4,4 und 9,3 dB. Die Anstiegs-
dauer des Onset betrug 9,4 ms und zeigte eine Standardabweichung von 2,3 ms.

Die Offsets dieser Gesdnge hatten einen mittleren Wert von -12,84:5 dB. (Alle Werte
sind der Abbildung 2.3 sowie den Tabellen im Anhang zu entnehmen.)

Um die Parameter in Gruppen zusammenzufassen, wurde eine Hauptkomponen-
tenanalyse durchgefiihrt, deren Ergebnis in Tabelle 1 im Anhang dargestellt ist. Die
Varianz von 70% der Verteilung der Gesangsparameter liefs sich auf sechs Gruppen
verteilen. Der Anteil an der Gesamtvarianz der einzelnen Gruppen war jeweils relativ
gering. Es lies sich nur ein Parameter reduzieren (intraindividuelle Varianz des Off-
sets).

Reduzierte man die zu analysierenden Parameter auf neun Hauptgesangsparameter,
so dnderte sich das Ergebnis kaum (siehe Tabelle 2.2). Die erste Hauptkomponente wies
eine Varianz (einen Eigenwert) von 2,7 auf und stellte 30,5% der Gesamtvarianz dar.
Diese erste Komponente konnte als Effekt der Perioden, der Silbendauer und Pausen-
dauer sowie des Offsets betrachtet werden, da die Koeffizienten dieser Terme dasselbe
Vorzeichen aufwiesen und nicht nahe Null (sondern >0,3) waren.

Die zweite Hauptkomponente wies eine Varianz von 1,8 auf und stellte 20% der
Variabliltit in den Daten dar. Sie wurde aus den urspriinglichen Daten mit Hilfe der
unter Faktor 2 aufgefiihrten Koeffizienten berechnet. Diese Komponente konnte zu
einem gewissen Grad als Abhédngigkeit der Silben- sowie der Pausendauer und des
Silben-Pausen-Verhéltnisses, welches ja auch rechnerisch besteht, betrachtet werden.
Auch der Onset hat einen relativ hohen negativen Anteil. In die dritte Komponente
laden vor allem der Onset, das Silben-Pausen-Verhiltnis und die Storpausentiefe so-
wie negativ die Periode, die Pausendauer und die Onset-Antiegsdauer, wahrend die
vierte Komponente aus Onset, negativem Offset, Onset-Antsiegsdauer und Versdauer
berechnet wird. Da alle Parameter in den Hauptkomponenten mit einem relativ hohen
Koeffizienten vertreten waren, war eine Reduzierung der Parameter nicht moglich.
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Abbildung 2.4: Der Vergleich einiger Gesangsparametern der Freiland- und der F1-
Mainnchen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifier der Parameter Onset (A) und Offset (B) (aufgenommen bei 30°C), N=54
Freiland-, 65 F1-Mannchen

Samtliche Gesangsparameter und deren intraindividuelle Varianzen waren vonein-
ander unabhingige Merkmale.

Es gab signifikante Unterschiede in den Werten fiir Offset und Onset beim Vergleich
der Gesédnge von F1- und Freiland-Tieren, die bei 30°C aufgenommen wurden (siehe
Abb. 2.4, der Vergleich bei weiteren Temperaturen ist der Tabelle 2.4 zu entnehmen).

Die Offsets der Freiland-Tiere lagen bei -13,6 dB und waren in Relation zur produ-
zierten Amplitude der Silbe weniger akzentuiert als die der F1-Gruppe, die durch-
schnittlich -17,5 dB erreichten (Mann-Whitney Test: p<0,0001).

Die Werte der F1-Tiere fiir die Onset-Intensitat waren schwach signifikant hoher (Un-
gepaarter t-Test: p=0,023) als in der Freiland-Gruppe und betrugen im Mittel 6,6 dB.
Die Perioden, Silbendauern und Pausendauern (Mann-Whitney Test: p=0,966; Mann-
Whitney Test: p=0,843; Ungepaarter t-Test: p=0,965) der F1-Madnnchen waren denen
der Freiland-Méannchen sehr dhnlich.

Auch das Verhiltnis von Silben- zu Pausendauer wies keine signifikanten Unter-
schiede zwischen den Vergleichsgruppen auf (Mann-Whitney Test: p=0,446). Die mitt-
lere Onset-Anstiegsdauer betrug bei den Freiland- und bei den F1-Ménnchen jeweils
9,4 ms.

Die Versdauer der Freilandtiere war mit 25544314 ms lédnger als die der F1-Tiere mit
23524332 ms (Mann-Whitney Test: p=0,004). Die maximalen Storpausentiefen lagen
bei den Freiland-Méannchen bei 0,4340,12 V und bei den F1-Mannchen bei 0,474+0,13 V.
Es gab keine signifikanten statistischen Unterschiede der Storpausentiefe beider Grup-
pen (Mann-Whitney Test: p=0,084).

Die F1-Tiere zeigten Abhédngigkeiten der Gesangsparameter Periode und Silbendau-
er (Pearson: r=0,861, p<0,0001) sowie zwischen dem Silben-Pausen-Verhaltnis und der
Pausendauer (Spearman: r=-0,804, p<0,0001). Diese beiden Abhingigkeiten erkldren
sich durch die rechnerischen Zusammenhénge der Parameter.

Um die Konstanz der Gesangsparameter intraindividuell und zwischen den ver-

schiedenen Miannchen beurteilen zu konnen, wurde der Variationskoeffizient berech-
net. Da sich die intraindividuellen Varianzen der F1- und der Freiland-Gruppe fiir kei-
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2 Die Médnnchengesédnge der Art Chorthippus biguttulus

nen Gesangsparameter rechnerisch unterschieden, werden sich im Folgenden gemein-
sam betrachtet.
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Abbildung 2.5: Die intraindividuelle Varianz der Gesangsparameter der Mannchen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und AusreifSer der Varianzen der Parameter Onset, Offset, Periode, Silbendauer, Pau-
sendauer und Silben-Pausen-Verhiltnis (aufgenommen bei 30°C), N=119 (Freiland- +
F1-Méannchen)

Der Koeffizient der intraindividuellen Varianz des Onsets erreichte einen mittleren
Wert von 15%, wobei die Werte der einzelnen Mannchen sich zum Teil stark unter-
schieden und es so zu einer Standardabweichung des CV von 5% kam. Bei dem CV
des Offsets der einzelnen Médnnchen lagen die Werte in dem Bereich von 3 bis zu 73%,
waren also von Méannchen zu Méannchen sehr unterschiedlich. Es ergab sich ein Mit-
telwert von 26%. Die Koeffizienten der intraindividuellen Varianz der Periode bzw.
der Silbendauer betrugen im Mittel 10 und 17%, wahrend die Pausendauern und das
Silben-Pausen-Verhéltnisse um 25 bzw. 43% variierten (siehe Abb. 2.5) und bei den
Minnchen Einzelwerte von 8 bis 118% beobachtet werden konnten.

Es wurden ebenfalls die interindividuellen Varianzen ermittelt. Die Werte der in-
traindividuellen Varianz waren denen der interindividuellen Varianz relativ dhnlich
(siehe Tabelle 2.3 und Abbildung 2.5).

Tabelle 2.3: Vergleich der interindividuellen Varianz der Freiland- und der F1-
Mannchen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter und der Mittelwert der Freiland- (N=54) und
der F1-Ménnchen (N=64)

Parameter Freiland F1
Varianz Onset (%) 15 15
Varianz Offset (%) 27 25
Varianz Periode (%) 10 11
Varianz Silbendauer (%) 17 16
Varianz Pausendauer (%) 25 23
Varianz Silbe/Pause (%) 50 42

2.3.2 Die Altersabhangigkeit der Gesange

Der mittlere Onset-Wert der Mannchen aus dem Freiland blieb tiber das Alter relativ
konstant (Friedman-Test: p=0,139). Tendenziell gab es einen leichten Anstieg zwischen
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2.3 Ergebnisse

der 3. und der 4. Woche (von im Mittel 6,3 auf 7,1 dB), dieser war allerdings nicht
signifikant (Gepaarter t-Test: p=0,077).

Der Offset zeigte tendenzielle Unterschiede in den verschiedenen Testphasen (Fried-
man Test: p=0,081). Der Wert, der von den Tieren in der 4. Woche produziert wurde,
war mit einem durchschnittlichen Wert von -16,4 dB und einer Standardabweichung
von 5,1 akzentuierter als wahrend der ersten drei Lebenswochen (siehe Abb. 2.6 A).
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Abbildung 2.6: Vergleich einiger Gesangsparameter der Freiland-Madnnchen im 4-
Wochen-Verlauf.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifier der Parameter Offset (A) und Versldnge (B) (aufgenommen bei 30°C);
N=12

Eine Woche nach der Adulthdutung produzierten die Mannchen im Durchschnitt
23 Silben pro Vers, was tendenziell weniger waren, als in den folgenden Wochen, wo
im Mittel 27- 29 Silben einen Vers bildeten (Friedman-Test: p=0,07). So wurde auch
die Versdauer nach der ersten Woche ldnger und stieg von durchschnittlich 1,7 s auf
einen Wert von 2,07 in der zweiten und dritten Woche und 2,2 s in der vierten Woche
signifikant an (Friedman-Test: p=0,04, siehe Abb. 2.6 B).

Die Pausendauer (ANOVA: p=0,377), Periode (Friedman-Test: p=0,348) und die Sil-
bendauer (Friedman-Test: p=0,873) zeigten keine Unterschiede zwischen den Aufnah-
men und auch das Silben-Pausen-Verhiltnis blieb iiber die Zeit konstant (Friedman-
Test: p=0,94).

Die intraindividuelle Varianz des Onsets betrug bei den Méannchen in der 1. Woche
nach finaler Hautung 18%, nach zwei Wochen 13%. Die Varianz nahm somit signifi-
kant zwischen 1. und 2. Woche ab (Gepaarter t-Test: p=0,046) und war in der 1. Woche
tendenziell grofer als in der 4. Woche (Gepaarter t-Test: p=0,056).

Die Varianzen (intraindividuell) der {ibrigen Gesangsparameter wie Offset, Peri-
ode, Silben-, Pausendauer (alle Friedman-Test: p=0,487, p=0,846, p=0,937, p=0,893) und
Silben-Pausen-Verhiltnis (ANOVA: p=0,825) blieben tiber das Alter konstant.

Wihrend die Freiland-Mannchen signifikante Anderungen der Parameter Offset, Sil-
benanzahl, Periodendauer und Onset-Varianz aufwiesen, fand man bei der Untersu-
chung der Altersabhéngigkeit der F1-Tiere diese signifikanten Anderungen nicht.

Die Silbenanzahl im Vers stieg in dieser Gruppe tendenziell von durchschnittlich 24
(1. Woche) auf 29 in der 2. Woche (Gepaarter t-test: p=0,064), alle anderen Gesangspa-
rameter und deren Varianzen blieben iiber das Alter konstant (p>0,185, sieche Anhang).
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2 Die Médnnchengesédnge der Art Chorthippus biguttulus

2.3.3 Die Temperaturabhéngigkeit der Mannchengesange

Tabelle 2.4: Vergleich der Gesangsparameter der Freiland- und der F1-Mannchen bei
verschiedenen Temperaturen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p, 30°C: N=54 Freiland-, 65 F1-Ménnchen, 33°C und 36°C: N=17 Freiland-,

18 F1-Miannchen

30°C
Parameter statistischer Test P
Onset (dB) Ungepaarter t-Test 0,020
Offset (dB) Mann-Whitney Test  <0,0001
Periode (ms) Mann-Whitney Test 0,966
Silbendauer (ms) Mann-Whitney Test 0,843
Pausendauer (ms) Ungepaarter t-test 0,965
Silbe/Pause Mann-Whitney Test 0,446
Versdauer (ms) Mann-Whitney Test 0,004
Rampendauer (ms) Ungepaarter t-test 0,002
Onset-Anstiegsdauer (ms) Mann-Whitney Test 0,649
max. Storpausentiefe (V) ~ Mann-Whitney Test 0,084

33°C
Onset (dB) Ungepaarter t-test 0,658
Offset (dB) Mann-Whitney Test 0,754
Periode (ms) Mann-Whitney Test 0,089
Silbendauer (ms) Mann-Whitney Test 0,031
Pausendauer (ms) Ungepaarter t-test 0,493
Silbe/Pause Ungepaarter t-test 0,745

36°C
Onset (dB) Ungepaarter t-test 0412
Offset (dB) Mann-Whitney Test 0,656
Periode (ms) Ungepaarter t-test 0,055
Silbendauer (ms) Mann-Whitney Test 0,020
Pausendauer (ms) Mann-Whitney Test 0,637
Silbe/Pause Mann-Whitney Test 0,017

Im Mittel nahm bei den Mdnnchen mit zunehmender Temperatur sowohl die Silben-
als auch die Pausendauer und damit die Periodendauer signifikant ab.

Wiéhrend die Periode bei den Freiland-Méannchen bei 30°C durchschnittlich 92 ms
betrug, dauerte sie bei 33°C 84 ms und bei 36°C 76 ms (Friedman-Test: p=0,0005), was
durch eine signifikante Verkiirzung der Pausendauer (ANOVA: p=0,004) von 19 ms (30
und 33°C) auf 15,6 ms (36°C) sowie der Silbendauer (ANOVA: p=0,0003) von 78,1 ms
bei 30°C auf 67 ms (33°C) und 63,6 ms (36°C) zu erkldren ist (siehe Abbildung 2.7).

Bei den F1-Tieren ergab sich bei der Betrachtung der Periode nach einem Friedman-
Test (p<0,0001) ein signifikanter Unterschied zwischen 30 und 33°C sowie 33 und 36°C,
wobei die Periode bei 30°C 91,3 ms, bei 33°C 78,6 ms und bei 36°C 69,4 ms betrug. Dies
erklarte sich durch die signifikant abnehmende Silbendauer (Friedman-Test: p<0,0001;
30°C: 73,15 ms, 33°C: 61,19 ms, 36°C: 54,71 ms), wahrend sich eine tendenzielle Abnah-
me der Pausendauer mit steigender Temperatur zeigte (Friedman-Test: p=0,07).

Sowohl der Onset als auch der Offset blieben tiber die Temperaturveranderungen
konstant (Freiland: ANOVA: p=0,855 bzw. ANOVA: p=0,802; F1: ANOVA: p=0,9 bzw.
Friedman-Test: p=0,115). Wahrend bei den Freiland-Tieren das Silben-Pausen-Verhalt-
nis keine signifikanten Unterschiede zwischen den getesteten Temperaturen aufwies

18



2.4 Diskussion

(Friedman-Test: p=0,137), wobei der Wert bei 33°C mit 3,8 geringer war als bei 30°C
und 36°C (beide 4,9 dB), zeigten die Mannchen der F1-Gruppe signifikante Unterschie-
de in diesem Verhiltnis. Es dnderte sich mit der Temperatur, so dass die Werte bei einer
Aufnahmetemperatur von 33°C und 36°C signifikant geringer waren als bei 30°C.

Es gab keine signifikanten Unterschiede in der intraindividuellen Varianz der Ge-
sangsparameter Onset, Offset (beide ANOVA: p=0,896; p=0,21), Periode, Pausendauer
(beide Friedman-Test: p=0,08; p=0,368) und Silbendauer (ANOVA: p=0,188) bei unter-
schiedlichen Temperaturen in der Freiland-Gruppe. Dies entsprach den Ergebnissen
der F1-Méannchen.

Das Silben-Pausen-Verhiltnis der Freiland-Mannchen hatte bei 33°C mit 35,1% ei-
ne signifikant niedrigere Varianz als bei 30°C und bei 36°C, wo die mittleren Varian-
zen 42,7% (Wilcoxon Rangsummentest: p=0,04) und 48,8% betrugen (Gepaarter t-test:
p=0,017).
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Abbildung 2.7: Temperaturabhingigkeit der Gesangsparameter Silbendauer und Pau-
sendauer bei Freiland-Mannchen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifier der Parameter Silbendauer (A) und Pausendauer (B) bei 30°C, 33°C
und 36°C; N=17

2.4 Diskussion

Untersucht werden sollten die Gesangsparameter der Mannchen der Art Chorthippus
biguttulus. Nach Analyse der Gesdnge von Freiland- und F1-Madnnchen wurden diese
miteinander verglichen. Es stellten sich Unterschiede im Onset und im Offset der bei-
den Gruppen heraus. Die Parameter Silbenanzahl und Onsetvarianz wiesen eine Al-
tersabhadngigkeit auf. Stark temperaturabhdngig waren die Parameter Periode, Pausen-
und Silbendauer.

2.4.1 Die statischen und dynamischen Parameter

Gerhardt (1991) zeigte auf, dass statische Parameter sich relativ wenig von Signal zu
Signal eines Mannchen unterscheiden, wahrend sich dynamische Charakteristika um
bis zu 100% dndern konnen. Bei Signalen desselben Madnnchens kategorisierte er alle
Parameter mit einem Varianzkoeffizienten von iiber 10% als dynamisch, alle unter 5%
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2 Die Médnnchengesédnge der Art Chorthippus biguttulus

als statisch. Fiir interindividuelle Vergleiche wurden alle Parameter mit einem CV un-
ter 11% als statisch, alle tiber 15% als dynamisch bezeichnet. Es gédbe also eine klare
Klassifizierung der Varianzen. Dieses Ergebnis wurde allerdings von Reinhold (2009)
angezweifelt, der in seinem Review {iber dieses Phdnomen in keiner anderen Arbeit
tiber akustische Balzgesdnge solch eine Bimodalitdt nachweisen konnte.

Wie erwdhnt wurde das Verhiltnis von Silben- zu Pausendauer der Arterkennung
zugeschrieben. Es sollte also sowohl in dem Gesang eines Mdnnchens als auch interin-
dividuell wenig Variabilitdt aufweisen.

Die Perioden, Silben- und Pausendauer haben durchschnittliche intra- sowie inter-
individuelle Varianzen von iiber 10%, was von Gerhardt als Hinweis auf dynamische
Charakteristika gewertet werden wiirde.

Die Varianz des Silben-Pausen-Verhéltnisses ist unerwarteter Weise am grofiten. Es
sollte sowohl in dem Gesang eines Madnnchens als auch interindividuell wenig Variabi-
litat aufweisen. Nur vier der insgesamt 119 untersuchten Mannchen wiesen bei diesem
Parameter einen CV-Wert von <10% auf. Bei Betrachtung der interindividuellen Vari-
anz erhilt man Werte von etwa 43% fiir Freilandtiere und F1-Tiere. Es ist denkbar, dass
tiir die Akzeptanz der Weibchen (vergleiche Kapitel 5) nicht die Varianz dieses Parame-
ters wichtig ist, sondern nur, ob der Wert sich zwischen 1 und 5 bewegt (v. Helversen,
1972; v. Helversen und v. Helversen, 1994; v. Helversen et al., 2004).

Die Untersuchungen der Prédferenz der Weibchen (Kapitel 5) zeigt auf, dass hohe-
re Onset-Intensitit und tiefere Offsets bevorzugt werden, wie es zum Teil auch in der
Literatur beschrieben wurde (Balakrishnan und v. Helversen, 2001). Die Intensitat des
Onsets sowie des Offsets sollte von Mdnnchen zu Méannchen also Unterschiede aufwei-
sen. Die interindividuelle Varianz liegt hier bei tiber 15% fiir die Varianz des Onsets
beider Gruppen und bei etwa 25% fiir den CV des Offsets. Onset und Offset zeigen
intraindividuell mittlere Varianzen von 15% bzw. 26%. Beide werden also als dyna-
misch angesehen. Dies entspricht den Vorhersagen, dass Onset und Offset dynamische
Parameter sind, die der sexuellen Selektion unterliegen.

2.4.2 Der Vergleich der gewonnenen Daten mit Literaturwerten

Vergleicht man die von mir gewonnenen Daten mit Werten aus der Literatur, so er-
kennt man keine Unterschiede in der Versanzahl pro Gesang (1-5) sowie der Versdauer
(2,2 s in meinen Versuchen; 1,2- 4,6 s: v. Helversen (1972); 2,07 s: Gottsberger (2008)).
Der erste Vers eines Mannchengesangs ist oft langer als die restlichen. Dieser wurde
allerdings von mir nicht ausgewertet, da die Mikrofone erst wihrend des Verses an-
sprangen. Dies kann zu einer Verschiebung zu geringeren Werten gefiihrt haben.

Das Verhiltnis von Silbe zu Pause entspricht den Literaturwerten (s.o.). Dies ist ein
weiterer Hinweis darauf, dass dieses Verhiltnis konstant {iber verschiedene Populatio-
nen ist, wie ich es auch in meinen Studien zeigen konnte (siehe Kapitel 6).

Ahnlich sind ebenfalls die Werte fiir die Onset- und die Offset-Intensitit. Der Onset
der Studie von v. Helversen et al. (2004) ergibt Werte von 5,6- 10,7 dB. Die Onsets der
Mannchen meiner Untersuchungen erreichen Werte zwischen 4,35 und 9,3 dB.

Fiir Offset-Werte, Storpausentiefe sowie Onset-Anstiegsdauern finden sich keine Li-
teraturwerte.
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Unterschiede lassen sich vor allem zwischen den Literaturwerten und meinen Da-
ten erkennen, wenn man die Silbenanzahl pro Vers, die Silben- und die Pausendau-
er betrachtet. Die durchschnittliche Silbenanzahl der Madnnchen entsprach bei meinen
Tieren 25, wahrend sie in der Literatur mit 20- 60 (u.a. Faber, 1929) angegeben ist und
somit wahrscheinlich einen hoheren Mittelwert erreicht. Gottsberger (2008) beschrieb
in ihrer Dissertation eine mittlere Silbenanzahl von 32,5.

Die Silben- und die Pausendauer wird bei v. Helversen (1972) mit 74,8 bzw. 19,5 ms
und von Gottsberger (2008) wird eine Silbendauer von 60,1 ms angegeben. In meinen
Versuchen erhielt ich geringfiigig kleinere mittlere Werte von 70,5 und 18,3 ms.

Die Unterschiede in den verschiedenen Parametern zwischen den von mir gewon-
nen Daten und den Werte fritherer Arbeiten lassen sich auf folgende Faktoren zuriick-
fiihren.

1. Die Stichprobenanzahl der fritheren Studien war hdufig relativ gering. So ver-
wendete z.B. v. Helversen (1972) in ihrer Arbeit die Werte, die sie von vier bis fiinf
Minnchen gewonnen hatte.

2. Da auch die Temperatur wihrend der Versuche dieser ektothermen Tiere eine
grofe Rolle fiir die Gesangsproduktion spielt und viele der Gesangsparameter tempe-
raturabhéngig sind (v. Helversen, 1972), lassen sich einige Unterschiede erkldren. Die
Daten meiner Untersuchungen wurden bei 30°C gewonnen. Die Werte der damaligen
Studien von v. Helversen (1972) wurden bei 28°C durchgefiihrt. Dass dieser abiotische
Faktor einen grofsen Einfluss auf die Werte der Gesangsparameter hat, wurde gezeigt.

3. Das Alter der Versuchstiere kann ebenfalls fiir gewisse Unterschiede zwischen
den Werten der verschiedenen Studien verantwortlich sein. Die von mir verwendeten
Mannchen wurden zwei bis drei Wochen nach ihrer Adulthdutung aufgenommen. Das
Alter der Versuchstiere der fritheren Studien ist zum Teil nicht angegeben (v. Helver-
sen, 1972).

4. Wie schon Faber (1929) und Jacobs (1963) fanden, gibt es Unterschiede in einigen
Gesangsparametern unterschiedlicher Populationen. So konnte Jacobs zeigen, dass Tie-
re aus Norddeutschland und Danemark z.B. kiirzere Verse produzieren als Mannchen,
welche in Stiddeutschland gefangen wurden. Auf dieses Phdnomen gehe ich in Kapitel
6 ausfiihrlich ein. Hier spielt unter Umstdnden auch der unter 5. beschriebene Effekt
hinein.

5. Lombard (1911) beschrieb den Effekt, dass Menschen in einer lauten Umgebung
lauter sprechen als in einer leisen. Dieses Phanomen wurde als Lombard-Effekt be-
kannt. Es ist weithin bei Sdugetieren und Vogeln bekannt und beschrieben (Brumm
und Todt, 2004; Brumm und Slabbekoorn, 2005). Die Intensitit oder Dauer der akusti-
schen Signale wird der Umgebung angepasst. Singvogel erhchen zum Beispiel die Am-
plitude ihrer Gesidnge, wenn die Umgebungslautstirke steigt, wahrend Baumfrosche
der Art Hyla chrysoscelis bei Larm ldngere Rufe erzeugen (Love und Bee, 2010). Waren
die Tiere wihrend ihrer Haltung, der Aufzucht und/ oder den Versuchen verschie-
denen , Lirmpegeln” ausgesetzt, konnte dies eine Erkldrung fiir die Unterschiede im
Gesang der adulten Tiere sein. Da die allgemeine Intensitdt des Gesangs weder von
den vorher erwdhnten Studien an Chorthippus biguttulus noch bei meinen Versuchen
erfasst wurde, beziehe ich mich des weiteren ausschliefSlich auf die Onset-Intensitat.
Diese Lautstdrke ist bei den untersuchen Tieren von v. Helversen et al. (2004) etwas
hoher als bei meinen Untersuchungen, was unter Umstdnden auf eine etwas lautere
Umgebung hindeutet. Auch die ldngere Silbendauer der von v. Helversen (1972) un-
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tersuchten Tiere spricht fiir eine relativ leisere Umwelt wihrend meiner Studien.

6. Wenn man davon ausgeht, dass die Morphologie der Tiere einen Einfluss auf die
Auspragung der Gesangsmerkmale (siehe Kapitel 3 und Kapitel 6) hat, so ist es auch
moglich, dass diese Parameter bei den Tieren der verschiedenen Studien unterschied-
lich ausgepragt waren. Hier liegen allerdings keine Literaturwerte fritherer Daten vor.

2.4.3 Der Vergleich der Daten von Freiland- und F1-Mannchen

Bei dem Vergleich der Daten, die von Mdnnchen aus dem Freiland und aus der Labor-
population gewonnen wurden, zeigte sich, dass die Mannchen der F1-Gruppe signifi-
kant hohere Onsets und tiefere Offsets sowie langere Verse produzierten. Die zeitlichen
Parameter Periode, Silbe und Pause und auch das Verhiltnis aus Silbe und Pause sind
in beiden Gruppen dhnlich. Dies galt auch fiir die Varianzen der Gesangsparameter.

Es stellt sich die Frage, warum die Intensitdten der Onsets und der Offsets sowie der
Versdauer Unterschiede aufweisen.

Die beiden Gruppen waren sowohl in der Phase ihrer Embryonalentwicklung als
auch der Nymphenphase unterschiedlichen Bedingungen ausgesetzt. Die genetischen
Voraussetzungen werden als dhnlich vorausgesetzt. Ab der Adultphase sind die Um-
weltbedingungen beider Gruppen wieder identisch.

Betrachtet man die oben genannten Faktoren, die fiir die Unterschiede zwischen
Literaturwerten und meinen Daten verantwortlich sein konnten, so lassen sich von
vornherein einige ausschlieffen, da die Haltungs- und die Versuchsbedingungen bei-
der Gruppen von einem spdten Nymphenstadium an identisch waren. Dies deutet
darauf hin, dass die Unterschiede durch unterschiedliche Einfliisse wiahrend der Nym-
phenentwicklung zustande kommen. Genetische Unterschiede zwischen den F1- und
Freiland-Mé&nnchen wiirde ich ausschliefsen, da die Eltern beider Gruppen Freilandtie-
re derselben Population waren und es keinerlei Unterschiede zwischen Freilandméann-
chen gab, die in verschiedenen Jahren getestet wurden.

So konnte die Temperatur wahrend der Entwicklung einen Einfluss auf die Gesangs-
produktion in der Imago haben genauso wie das Nahrungsangebot.

Ebenfalls konnte der Gewohnungseffekt auf eine lautere Umwelt wahrend der Ent-
wicklung Einfluss haben. Riickschlieffend auf meine Versuchstiere wiirde dies bedeu-
ten, dass die Mdnnchen in der Laborpopulation lauteren Umweltbedingungen ausge-
setzt waren als die Freilandtiere. Allerdings waren die Mannchen aus der Laborgrup-
pe wihrend der Nymphenentwicklung, dem einzigen Stadium ihres Lebens, in dem
die Haltung beider Gruppen unterschiedlich war, relativ wenig Larm ausgesetzt. Bei
den Miannchen aus dem Freiland wird die Umgebungslautstiarke wihrend des Nym-
phenstadiums wesentlich hoher gewesen sein. Hier sind abiotische Faktoren wie Wind,
Niederschldge sowie biotische Parameter wie andere akustisch kommunizierende Tie-
re wie zum Beispiel andere Heuschreckenarten zu nennen. Dieser Effekt gibt uns also
keine Erklarungsmoglichkeit fiir die Unterschiede. Detailliert wird auf die Auswirkun-
gen der Umweltbedingungen wihrend der Nymphenphase in Kapitel 3 eingegangen.
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2.4.4 Die Altersabhangigkeit der Gesange

Wie gezeigt werden konnte, sind die Gesangsparameter, auf die die sexuelle Selektion
der Weibchen wirkt (Onset, Offset), tiber die ersten drei Wochen nach der finalen Hau-
tung konstant. Erst in der 4. Woche werden die Offsets deutlich tiefer. Die Silbenanzahl
und damit die Versdauer sind in der ersten Lebenswoche wesentlich geringer als in
den spateren Wochen. Die Periodendauer weist Unterschiede zwischen der 2. und der
3. Woche auf. Die Varianz des Onsets wird ab der 2. Woche signifikant geringer.

Wie beschrieben, findet man in vielen Tierarten altersbedingte Anderungen in den
Balzsignalen (z.B. Brooks und Kemp, 2001). Neuere Modelle in der Literatur nutzen das
Alter eines Mannchens als Indikator fiir genetische Qualitdt und zeigen, dass Weib-
chen davon profitieren, dltere Mdnnchen gegeniiber jiingeren zu priferieren (Kokko,
1998; Proulx et al., 2002). Die Hypothese besagt, dass Mannchen, einfach durch den
Umstand ihres Uberlebens, Informationen iiber ihre genetische Qualitit in Bezug auf
die Lebensfahigkeit bereitstellen. Weibchenentscheidungen sollten sich also in Rich-
tung Préferenz dlterer Mdnnchen evolvieren. Es gibt viele empirische Beweise dafiir,
dass Weibchen bei Wahlversuchen éltere Mannchen bevorzugen und jiingere ableh-
nen (Grant und Grant, 1987; Zuk, 1988; C6té und Hunte, 1989; Enstrom, 1993). Andere
theoretische Modelle (Hansen und Price, 1995; Kokko, 2001) und einige Feldstudien
weisen dagegen auf eine Weibchenpréferenz fiir junge Mannchen hin (Ritchie et al.,
1995; Jones et al., 2000). Diese Unterschiede in der Selektion konnen zum Teil durch das
Paarungssystem und die life-history der verschiedene Arten erkldrt werden. Wenn ein
direkter Gewinn bei der Paarung vorkommt, profitieren Weibchen von der Auswahl
junger Partner. Dies postulierte Vahed (1998) fiir Insekten mit Brautgeschenken, wo-
bei es gegenldufige Ergebnisse fiir die Art Poecilimon zimmeri, einer Laubheuschrecke,
gibt. Lehmann und Lehmann (2009) zeigten, dass &ltere Mannchen grofiere Sperma-
tophoren als Brautgeschenke wahrend der Paarung zur Verfligung stellen. In Arten,
in denen indirekte genetische Vorteile die wichtigsten Fitness-Parameter sind, konnten
Weibchen éltere Mannchen vorziehen.

Bei Dornzikaden (Umbonia crassicornis) konnte eine Altersabhingigkeit der Gesdnge
festgestellt werden, die jedoch von den Weibchen in direkten Wahlversuchen ignoriert
wird (De Luca und Cocroft, 2009). Trotzdem wurde im Freiland beobachtet, dass sich
Weibchen hédufiger mit dlteren als mit jiingeren Mannchen paarten, wenn beide Grup-
pen zur Verfligung standen (De Luca und Cocroft, 2008). Ob dies nun ein Ergebnis
von Weibchen-Wahl oder Mannchen-Méannchen-Interaktion ist, ist bis heute unklar.
Nur in vier Studien konnte belegt werden, dass Weibchen eine klare Préferenz fiir ein
bestimmtes Alter ihrer Paarungspartner zeigen. Dies ist zum Beispiel der Fall bei der
Vogelart Molothrus ater (Braunkopf-Kuhstérling: O’Loghlen und Rothstein 2003) und in
Insekten wie der Laubheuschrecke Ephippiger ephippiger, der Grille Teleogryllus commo-
dus) und dem Schmetterling Eurema hecabe (Ritchie et al., 1995; Hunt et al., 2004; Kemp,
2008).

Simmons und Zuk (1992) zeigten, dass &ltere Mannchen der Art Gryllus bimacu-
latus eine hohere Variabilitit der Silben aufweisen als jiingere. Und Studien an den
Grillen Gryllus integer zeigten eine Asymmetrie in der Gesangsproduktion im Lebens-
lauf der Mannchen auf. Mannchen in einem mittleren Alter singen signifikant haufi-
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ger als Mannchen, die sehr jung oder sehr alt sind (Bertram, 2000). Gryllus campestris-
Ménnchen zeigen altersbedingte Anderungen in der Tragerfrequenz (Jacot et al., 2007).

Wenn man die Gesangsproduktion der Art Chorthippus biguttulus betrachtet, ist es
leicht vorstellbar, dass solch komplexe Signale den Verdnderungen des neuronalen wie
muskuldren Systems wéahrend der Entwicklung unterliegen (Elias et al., 2006). Elsner
und v. Helversen (1976) zeigten die altersbedingte Anderungen der Stridulationsmus-
ter bei Feldheuschrecken (Ch. mollis). Allerdings beziehen sich diese Untersuchungen
auf Tiere, die noch 2-3 Monate nach der Adulthdutung lebten und untersucht wur-
den. Die Bewegung der Hinterbeine der Versuchstiere dieses Alters zeigten einfachere,
identische Muster, was nicht den {iiblichen Bewegungen der Tiere wahrend der Ge-
sangsproduktion entspricht (siehe Kapitel 3). Dieses Alter erreichten unsere Versuchs-
tiere in keinem Fall.

Bei meinen Versuchstieren war der Unterschied in der Silbenanzahl und damit der
Verslange zwischen der ersten und den spéteren Lebenswochen am auffilligsten. Da
die postulierte Mindestversliange (v. Helversen, 1972), die von den Weibchen akzeptiert
wird, immer tiberschritten wird, ist ein Effekt dieses Parameters unklar. Die Gesdnge
sind ansonsten, bis auf den Offset der 4. Woche, der von Weibchen nach bisherigen Er-
gebnissen bevorzugt werden sollte (v. Helversen, 1972), relativ konstant. Daher ist das
Alter schwer anhand der Gesangsparameter der Mannchen zu eruieren. Die Produkti-
on eines tieferen Offsets konnte durch die Altersabhéngigkeit der Mustergenerierung
zustande kommen (Elsner und v. Helversen, 1976).

2.4.5 Die Temperaturabhéangigkeit der Gesdange

Wie auch schon von Bauer und v. Helversen (1987) und v. Helversen (1972) festgestellt
werden konnte, ist vor allem die innere Versstruktur des Gesanges (Silben und Pau-
sen) stark temperaturabhingig. Die zeitlichen Parameter der Mannchengesdnge von
Ch. biguttulus, Silben- und Pausendauer, werden mit zunehmender Temperatur kiir-
zer, was sich auf die Periode auswirkt. Die verkiirzte Silbendauer kommt zum Einen
durch die Verkiirzung der Pulse zustande. Zum Anderen werden weniger Pulse pro
Silbe produziert.

Dass das Silben-Pausen-Verhiltnis konstant bleibt, ist wiederum ein Hinweis auf die
Funktion dieses Parameters als Indiz auf die Artzugehorigkeit der Gesange.

v. Helversen (1972) konnte ebenfalls einen Unterschied zwischen den produzierten
Onsets der Silben bei verschiedenen Temperaturen feststellen. Der Onset erhthte sich
bei ihren Versuchstieren mit steigender Temperatur. Dieser Effekt war bei meinen Tie-
ren nicht festzustellen. Auch bei Ch. parallelus und Ch. montanus konnte eine Tempera-
turabhangigkeit der Gesange festgestellt werden (v. Helversen und v. Helversen, 1981)
ebenso wie bei Omocestus viridulus (Skovmand und Pedersen, 1983). Und auch die Ge-
rduschrezeption muss sich den Temperaturbedingungen anpassen, um eine addquate
Antwort zu garantieren (Gerhardt, 1978). Dies konnte von v. Helversen und v. Helver-
sen (1981) und Bauer und v. Helversen (1987) fiir Heuschrecken nachgewiesen werden.

All diese Effekte werden durch den Einfluss der Temperatur auf die Physiologie des
Tieres ausgelost. So verdndern sich Reaktionsgeschwindigkeiten chemischer Prozesse
(Sanborn, 2006), Muskelgeschwindigkeiten und anderes.
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2.4 Diskussion

2.4.6 Der Vergleich des Mannchengesangs der Art Chorthippus biguttulus
mit denen anderer sympatrisch vorkommender Schwesternarten

T

Abbildung 2.8: Die Gesdnge Gomphoceriner Heuschrecken.
Dargestellt sind die Umbhiillenden der Gesdnge je eines Mannchens der Art Chorthip-
pus dorsatus (A), Ch. biguttulus (B) und Ch. mollis (C), aufgetragen wurde jeweils die
Amplitude gegen 20 Sekunden des Gesangs

Mehrere Arten der Chorthippus-Gruppe kommen im natiirlichen Habitat gemein-
sam vor. Dies gilt vor allem fiir die Arten Chorthippus biguttulus, Ch. mollis (Charpentier,
1825), Ch. parallelus (Zetterstedt, 1821), Ch. dorsatus (Zetterstedt, 1821) und Ch. brunneus
(Thunberg, 1815). Um Hybridisierungen zu vermeiden, sind die akustischen Kriterien,
die fiir die Partnerwahl von nah verwandten und nah beieinander lebenden Spezies re-
levant sind, hdufig stark unterschiedlich (Gerhardt und Huber, 2002). Da die Frequenz
der Gesange dieser Arten bei den Méannchen &dhnlich ist, werden andere, zeitliche Pa-
rameter eine groflere Rolle spielen.

An dem Standort in Gottingen, an dem die hier beschriebenen Tiere der Art Chor-
thippus biguttulus gefangen wurden, fanden sich zudem Ch. mollis und Ch. dorsatus.
Deshalb werde ich des weiteren ausschliefdlich auf diese Arten eingehen.

Die Méannchen der Art Ch. dorsatus (Wiesengrashiipfer) weisen einen dhnlichen Ge-
sang wie die Ch. biguttulus-Méannchen auf (siehe Abbildung 2.8), es unterschieden sich
lediglich die Versldngen, was durch eine geringere Silbenanzahl bei Ch. dorsatus (5 Sil-
ben in Puls-Phase, Bellmann 1985) bedingt ist. In der ersten Halfte des Gesangs finden
sich fiinf Silben mit Pulsmuster (4-5 Pulse), im zweiten Teil ein drei- bis vierteiliger
Schwirrlautanteil.

Der Verkannte Grashtipfer (Ch. mollis) produziert einen Gesang, der aus einem etwa
20 Sekunden andauernden, deutlich in der Intensitét ansteigenden Vers, besteht. Dieser
enthilt etwa 50- 60 Einzellaute und zwei Komponenten, die als Schwirr- und Stofdlaut
bezeichnet werden (Bellmann, 1985).

Auffallend sind die Unterschiede in der Dauer der Verse aller drei Arten. Wie be-
reits beschrieben, gilt vor allem das Silben-Pausen-Verhdltnis fiir die Unterscheidbar-
keit der Spezies fiir die Weibchen als relevant. Dieses betragt bei Chorthippus biguttulus
1-5, bei Ch. mollis 1 und bei Ch. dorsatus weniger als 1 (eigene Beobachtungen). Diese
Unterschiede wiren fiir die Weibchen detektierbar und kénnten zur Ablehnung art-
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fremder Mannchen fiihren, was eine Hybridisierung verhindern wiirde (Gottsberger
und Mayer, 2007). Trotz grofler Varianz ist dieser Parameter als statisch anzusehen.
Das Phanomen der Hybridisierung wird in Kapitel 5 ausfiihrlicher behandelt.
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3 Die Morphologie und der zentrale
Mustergenerator der Mannchen

3.1 Einleitung

Grofie und Masse sind wichtige Kriterien, da sie stark mit der Fitness korrelieren. Sie
beeinflussen indirekt oder direkt fast alle anderen physiologischen Faktoren. Morpho-
logische Merkmale werden weithin genutzt, um selektive Variationen zu untersuchen
und stehen im Fokus evolutiondrer Studien (zusammengefasst in Whitman, 2008). Bei
einigen Orthopteren wie Grillen und Laubheuschrecken zeigen die Gesangsparameter
eine Relation zu der Korpergrofie. Generell produzieren grofiere Mannchen Gesangs-
merkmale, die von den Weibchen bevorzugt werden (Forrest, 1983; Simmons, 1988b;
Tuckerman et al., 1993; Brooks und Kemp, 2001; Simmons und Ritchie, 1996).

A

. intaktes

; m i  Mannchen
B Pll;lils
M”_mm einbeiniges
i " " i | Miannchen

Silbe |4 Storpause
P ———
ause 100 ms

Abbildung 3.1: Die schematische Darstellung der Gesdnge der Art Chorthippus biguttu-
lus.
Dargestellt sind die Umbhdillende dreier Silben eines intakten (A) und eines einbeinigen
Minnchen (B), nach Ronacher und Krahe (1998)

Wie erwédhnt ist auch das Nervensystem an der Gesangsproduktion beteiligt. Durch
vorherige Studien weify man, dass ein zentraler Mustergenerator (central pattern gene-
rator, CPG) fiir die rhythmischen Hinterbeinbewegungen wéahrend der Lauterzeugung
bei Feldheuschrecken zustandig ist (Elsner, 1974; Ronacher, 1989; Hedwig, 2006). Die-
ser CGP kommt paarig im Thorakalganglion, einer Anhdufung von Nervenzellkdrpern
im Brustbereich der Tiere, vor. Uber Motoneurone werden die Muskelzellen kontrol-
liert. Elsner (1974) und v. Helversen und Elsner (1977) zeigten, dass die beiden Hinter-
beine verschiedene Muster ausfiihren, die gegeneinander phasenverschoben sind. Ein
Bein (Fiihrungsbein) fithrt mit dem Muster I die Bewegung an, fiihrt schnelle Auf- und
Abwirtsbewegungen durch, bei deren Umkehrpunkt eine Pause entsteht. Das Folge-
bein fiithrt das Muster II durch, macht die Bewegungen etwas spater als das Fithrungs-
bein, fiillt damit die Pausen des Muster I und zeigt insgesamt eine etwas geringere
Amplitude. Bewegt ein Mdnnchen seine Beine mit einer hohen Phasenverschiebung
gegeneinander, so entstehen weniger und/ oder kiirzere Pulspausen. Die Rolle der
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beiden Beine kann wihrend eines Gesangs wechseln. Da die Weibchen Gesdnge mit
zu groflen Pulspausen ablehnen (v. Helversen, 1979; Ronacher und Stumpner, 1988;
Kriegbaum, 1989), ist dies ein wichtiger Parameter der Partnerwahl.

Bei Autotomierung oder anderweitigem Verlust eines Beines behilt das verbliebene
Bein wie in Abbildung 3.1 ein klares Muster (Muster I) mit Liicken (v. Helversen und
Elsner, 1977).

Nachdem die Gesangsparameter der Chorthippus biguttulus-Mannchen ndher erldu-
tert worden sind, mochte ich nun darauf eingehen, welche Faktoren fiir die Produk-
tion der einzelnen Gesangsmerkmale relevant sind. An der Gesangserzeugung sind
morphologische Strukturen und das Nervensystem beteiligt. Kann man auch von den
Gesangsparametern auf die Morphologie und das Nervensystem bzw. vice versa Riick-
schliisse ziehen?

3.2 Material und Methoden

3.2.1 Die Aufnahme der Morphologieparameter der Mannchen

A

=Coxa (Hiifte)
=Trochanter (Schenkelring) §

== Femur (Oberschenkel)
. =Tibia (Unterschenkel)
=Tarsus (Fuf)

Abbildung 3.2: Der schematischer Aufbau eines Insektenbeins mit Notationen sowie
die Zdhne auf der Stridulationsleiste.
Dargestellt sind ein gesamtes Bein (A) und die Zahne auf der Stridulationsleiste von
Chorthippus biguttulus in Aufsicht (B) und Seitenansicht (C), nach v. Helversen und
v. Helversen (1997)

Um die Morphologieparameter aufzunehmen, wurden die toten Tiere, die zuvor in
Alkohol (70% Ethanol) aufbewahrt worden waren, bei Raumtemperatur fiir drei Tage
getrocknet, so dass ihr Trockengewicht bestimmt werden konnte.

Es wurden folgende Parameter des rechten Hinterbeins aufgenommen: Femurldnge,
Femurbreite, Femurgewicht, Gesamtbeingewicht, Zahnreihenldnge und Anzahl der
Zahne auf der Zahnreihe. Aus der Zahnreihenldnge und der Zahnanzahl errechnete
ich die Zahndichte (Zdhne/mm). Zusitzlich wurde die Kopfkapselbreite und die Tho-
raxbreite der Tiere vermessen. Es wurde darauf verzichtet, das Gesamtkorpergewicht
aufzunehmen, da sich dieses bei Nahrungsaufnahme fiir beide Geschlechter und durch
den Eiablagezyklus bei den Weibchen stark verdndern kann, wihrend die oben er-
wihnten Parameter nach der Adulthdutung relativ konstant bleiben (Wall und Begon,
1987). Es konnte auch gezeigt werden, dass die Femurldnge der Mdnnchen eine lineare
Abhéngigkeit zur Kérpermasse aufweist (De Bano, 2008).
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3.2 Material und Methoden

Die Daten wurden mithilfe einer Feinwaage (ALT 100- 5AM, Kern & Son GmbH,
Balingen, Deutschland) bzw. eines Digital-Mess-Schiebers (L826.1, Carl Roth GmbH
+ Co, Karlsruhe, Deutschland) erhoben. Samtliche Parameter wurden dreimal aufge-
nommen und die Ergebnisse gemittelt. Mit diesen Werten wurde weiter verfahren. Die
Varianz dieser Messungen betrug nie mehr als 10%.

Um die Parameterzahl der morphologischen Merkmale zu reduzieren, wurde eine
Hauptkomponentenanalysen (siehe Kapitel 2.2.2) durchgefiihrt.

3.2.2 Die Untersuchung der Abhangigkeiten der Morphologie und des
Gesangs von der Entwicklungszeit als Nymphe

Zwanzig Méannchen aus der F1-Population, wurden nach ihrem Schlupf (alle am sel-
ben Tag nach identischer Embryonalentwicklungszeit) so gehiltert, dass der Termin
ihrer Adulthdutung genau bestimmt wurde und so die Dauer des postembryonalen
Stadiums exakt aufgenommen werden konnten. Zwei Wochen nach der finalen Hau-
tung wurden die Gesdnge dieser Mannchen aufgenommen und analysiert. Die Tiere
wurden nach ihrem Tod vermessen. Die Dauer der Entwicklungszeit wurde mit den
Gesangs- und Morphologieparametern korreliert (siehe Kapitel 2.2.2), daftir wurden
die Mannchengesiange zwei Wochen nach der Adulthdutung aufgenommen und aus-
gewertet (siehe Kapitel 2).

3.2.3 Die Aufnahme der Phasenverschiebung der Hinterbeinbewegung der
Mannchen wahrend des Gesangs

Die Beinbewegungen von 25 Madnnchen wurden wéhrend ihres Gesangs gleichzeitig
mit dem Ton aufgenommen. Der Aufbau der Versuchsapparatur glich der in v. Helver-
sen und Elsner (1977) beschriebenen.

In einem Raum mit reflektionsddimmendem Schaumstoff mit pyramidaler Oberfla-
chenstruktur wurden die Aufnahmen durchgefiihrt. Den Tieren wurde auf das Gelenk
zwischen Femur und Tibia ein quadratisches Stiick Reflektorfolie (“Scotchlite” Brand
Reflective Sheeting, Typ “High Gain” No. 7610, 3M Company, Neuss, Deutschland) mit
einer Flache von etwa 9 mm? aufgeklebt. Traf Licht auf diese spezielle Folie, entspricht
der Ausfalls- dem Einfallswinkel (v. Helversen und Elsner, 1977).

Wenn die Bewegungen der Mannchen nach dieser Prozedur normal erschienen und
den Tieren auch weiterhin der Gesang moglich war, wurden die Versuche begonnen.

Die Mannchen wurden auf eine drehbare auf 30°C aufgewdrmte Scheibe (FOX1004,
Mushroom Research Centre MRCA GmbH, Innsbruck, Osterreich) gesetzt und konn-
ten sich frei bewegen. Mit einer 11W /240V- Gliihbirne wurden die Tiere beleuchtet.

Links und rechts der Platte wurde je eine Kamera (siehe Abb. 3.3) platziert. An der
Kamera (siehe Abb. 3.3) wurde eine koaxiale 50W DC-Lichtquelle im infraroten Wel-
lenbereich angebracht, deren Strahl durch einen im Winkel von 45° angebrachten Spie-
gel um 90° auf das Objektiv der Kamera abgelenkt wurde. Vor dem Objektiv befand
sich ein weiterer halbdurchléssiger Spiegel (50:50). Das von der Folie reflektierte Licht
wurde auf dem gleichen Weg zurtickreflektiert und von einem Schottky-Barrier Photo-
detektor PIN-SC/10 (United Detector Technology, Santa Monica, USA) auf der anderen
Seite des Objektivs detektiert. Die beiden Kameras wurden sich nicht exakt gegeniiber
gestellt, so dass sie sich nicht gegenseitig mit ihrem Licht storen konnten. Die Daten

29



3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen

des Photodetektors wurden iiber einen Verstiarker mit dem Computer verbunden. Die
Aufnahme der Beinbewegung wurde mit dem Programm Lemo Rec (LabView, Natio-
nal Instruments, USA, programmiert von W. Schulze) durchgefiihrt und gespeichert.
Der Gesang wurde mit einem Free Field Microphone Typ 40 AC (G.R.A.S. Sound &
Vibration A/S, Holte, Danemark) aufgenommen und mit einem Verstarker (G.R.A.S.
Power Module, Typ 12 AK, Sound & Vibration A /S, Holte, Danemark) verstarkt, durch
einen Filter (Kemo Electronic GmbH, Langen, Deutschland) in einen Computer geleitet
und tiber eine Wandlerkarte digitalisiert. Die gefilterte Frequenz lag zwischen 5 und
40 kH. Der aufgenommene Ton half dabei, die spéteren Bilder zu untersuchen, indem
man die Anfangs- und Endpunkte einer Silbe an der Tonspur rekonstruieren konnte.

A Lichtquelle

Spiegel

[ 8
semireflektiver

Spiegel

Objektivlinse
' f=135mm

Vorverstarker |——{ Filter

i

Mikrofon

Temperaturregler

I PC
Heizplatte Kamera

\ Verstirker %

Abbildung 3.3: Der Aufbau der Kamera und der Versuchsapparatur.
Dargestellt sind die verwendeten Kamera (A) (nach v. Helversen und Elsner, 1977),
und der schematische Versuchsaufbau (B)

Kamera

Die Bilder fiir die nachfolgende Auswertung wurden mit dem Programm Turbo-
lab 4.0 (Stemmer software) und einer hierfiir mit Hilfe von LabView (National Instru-
ments, USA) erstellten Programm (von W. Schulze) hergestellt. Mithilfe der erhaltenen
Bilder wurde die Phasenverschiebung (nach Gottsberger, 2008) mit der Formel

360 °
D2

Phasenverschiebung = D1

berechnet (siehe Abb. 3.4). Um die benétigten Strecken zu messen, wurde Photoshop
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3.3 Ergebnisse

CS5 (Adobe, USA) verwendet. Es wurde die Zeit zwischen dem hdchsten Punkt (On-
set) des Fithrungsbeins und des Folgebeins berechnet (D1). D2 gibt die Dauer zwischen
zwei Onsets desselben (Fiihrungs-) Beins an (Periode).

I Silbe I
mm'hbn

1y

\[\/\J\/"Fﬁhrungsbein
D1

H
MNVFolgebein

Abbildung 3.4: Ein Mannchengesang mit Beinbewegungen und Ton.
Dargestellt sind die Amplitude beider Hinterbeinbewegungen, dariiber das Oszillo-
gramm des Gesangs

3.2.4 Die Untersuchung auf Abhangigkeiten zwischen der
Phasenverschiebung und den Gesangs- und Morphologieparametern
der Mannchen

Alle Miannchen, deren Hinterbeine in der oben beschrieben Versuchsapparatur aufge-
nommen worden sind, wurden auch hinsichtlich ihres Gesangs und ihrer Morphologie
untersucht.

Um auf Abhéngigkeiten zwischen den Werten der Phasenverschiebung der Hinter-
beine wihrend des Gesangs und den Gesangsmerkmalen und den Morphologiepa-
rametern zu testen, wurden die Daten miteinander korreliert. Je nachdem, ob beide
Gruppen normalverteilt waren, wurde eine Pearson-Korrelation oder, bei mindestens
einer nichtnormalverteilten Gruppe, eine Spearman-Korrelation durchgefiihrt.

3.3 Ergebnisse

3.3.1 Die Werte der Morphologieparameter der Mannchen

Bei den Médnnchen aus dem Freiland konnte man mittlere Femurlangen von 8,97+0,69
mm und Femurbreiten von 1,9440,16 mm messen. Die rechten Hinterbeine der Tie-
re wogen durchschnittlich 8,79+1,07 mg, wobei davon 7,63+1,11 mg auf den Femur
tielen. Die Thoraces waren im Mittel 2,414+0,24 mm breit, die Kopfkapseln waren mit
2,22+0,21 mm Breite etwas schmaler und die Zahnreihenldnge betrug bei einer Zahn-
anzahl von 73+3 im Mittel 3,14+0,11 mm woraus sich eine mittlere Zahndichte von
23,25+1,38 Zahnen/mm ergab (siehe Abbildung 3.5).

Eine Hauptkomponentenanalyse aller aufgenommenen morphologischen Parame-
ter ergab, dass 70% der Varianz von drei Hauptkomponenten erkldrt werden kénnen
(vergl. Tabelle 3.1). Der Anteil an der Gesamtvarianz der einzelnen Gruppen ist jeweils
relativ gering. Die erste Hauptkomponente wies eine Varianz (einen Eigenwert) von
2,7 auf und stellt 30,3% der Gesamtvarianz dar.
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3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen
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Abbildung 3.5: Die Werte einiger Morphologieparameter der Freiland-Méannchen.
Dargestellt sind die Haufigkeitsverteilungen der Parameter Femurldnge (A), Femur-
gewicht (B), Beingewicht (C), Kopfkapselbreite (D), Zahnanzahl (E), sowie Zahndichte
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Abbildung 3.6: Der Vergleich verschiedener Morphologieparameter der Freiland- und

F1-Minnchen.

Dargestellt sind Héaufigkeitsverteilungen (A, C, E) und Boxplots mit Mittelwert, Medi-
an, Quartile, Standardabweichung und Ausreier (B, D, F) der Parameter Femurbreite
(A+B), Thoraxbreite (C+D) sowie Zahnreihenlédnge (E+F); N=54 Freiland- (dunkelgrau)

und 65 F1-Méannchen (grau)
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3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen

Dieser erste Faktor konnte als Effekt der Femurldnge, des -gewichts, der Zahnrei-
henldnge und der negativen Zahndichte betrachtet werden, da die Koeffizienten die-
ser Terme nicht nahe Null waren. Der zweite Hauptfaktor hatte eine Varianz von 2,2
und stellte 24% der Variabliltit in den Daten dar. Diese Komponente konnte zu ei-
nem gewissen Grad als Abhédngigkeit des Femurgewichts und des Beingewichts sowie
der Thoraxbreite und der Zahnanzahl betrachtet werden. Alle diese Parameter wiesen
das gleiche Vorzeichen auf und waren nicht nahe Null. Zusammen stellten die ersten
zwei bzw. die ersten drei Hauptkomponenten 54,3% bzw. 69% der Gesamtstreuung
dar. Daher konnten die meisten Daten in drei oder vier zugrunde liegenden Dimen-
sionen zusammengefasst werden. Da alle Parameter in den Hauptkomponenten mit
einem relativ hohen Koeffizienten vertreten sind, war eine Reduzierung der Parameter
nicht moglich.

Tabelle 3.1: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Morphologieparame-
ter der Freiland-Ménnchen.

N=54
Eigenwert 2,7245 2,1625 1,3263
Anteil 0,303 0,240 0,147
Kumulativ 0,303 0,543 0,690
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3
Femurlinge (mm) 0,386 -0,018 -0,043
Femurbreite (mm) 0,268 0,259 0,302
Femurgewicht (mg) 0,414 0,381 0,253
Beingewicht (mg) 0,438 0,322 0,206
Thoraxbreite (mm) 0,077 0,357 -0,549
Kopfkapselbreite (mm) 0,140 0,156 -0,616
Zahnreihenlinge (mm) 0,394 -0,206 -0,314
Zahnanzahl -0,258 0,507 -0,113
Zihne/mm -0,411 0,483 0,089

Samtliche Gesangsparameter und deren intraindividuelle Varianzen sind voneinan-
der unabhédngige Merkmale.

Wenn man die Morphologieparameter auf eventuelle Abhédngigkeiten untersuchte,
lief$ sich erkennen, dass die Zahnanzahl und die Zahndichte abhdngige Parameter bei
den Freiland-Tieren waren (Spearman: r=0,797, p<0,0001). Da sich die Zahndichte aus
den Werten der Zahnanzahl berechnete, stieg der Wert mit zunehmender Zahnanzahl
auf der Zahnleiste an.

Weitere Abhédngigkeit zeigten sich zwischen Beingewicht und Femurgewicht (Pear-
son: r=0,918, p-<0,0001) sowie zwischen der Breite des Thoraces und Kopfkapselbreite
(Spearman: r=0,29, p=0,033) und Femurldnge und -breite (Spearman: r=0,347, p=0,01).

Die Méannchen der F1-Gruppe hatten tendenziell kiirzere (Mann-Whitney: p=0,085)
und signifikant breitere Femora (Mann-Whitney: p<0,0001).

Die F1-Ménnchen hatten lingere Zahnreihen (Mann-Whitney: p<0,0001), eine ge-
ringere Anzahl von Zahnen auf der Schrillleiste (Mann-Whitney: p=0,003) und we-
niger Zéhne/mm (Ungepaarter t-test: p<0,0001) als die Freiland-Mannchen, wie man
der Abbildung 3.6 entnehmen kann. Das Gewicht des Hinterbeins insgesamt und des
Femurs separat betrachtet ergab keine Unterschiede zwischen den Gruppen (Mann-
Whitney: p=0,288; Mann-Whitney: p=0,345).
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3.3 Ergebnisse

In der Laborpopulation findet man signifikant geringere Kopfkapsel- und Thoraces-
breiten (Mann-Whitney: je p<0,0001; alle Daten befinden sich in Tabelle 11 im Anhang).

3.3.2 Die Abhédngigkeiten der Gesangs- sowie der Morphologieparametern
von der Entwicklungszeit der Mannchen
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Abbildung 3.7: Die Korrelation der Entwicklungszeit mit den Gesangsparametern der
F1-Méannchen.
Dargestellt ist die Entwicklungszeit in Tagen gegen die produzierte Silbendauer in
den Gesédngen (Pearson: r=0,553, p=0,011; A) und der intraindividuellen Onsetvari-
anz (Pearson: r=0,52, p=0,019; B) der produzierten Gesdnge (aufgenommen bei 30°C)
der adulten Mannchen mit jeweiliger Regressionsgerade; N=20

Die Entwicklungszeit der hier berticksichtigten Mannchen betrug 14- 22 Tage (Mittel
17,5). Die Silbendauer der Gesénge zeigte eine signifikante Korrelation mit der Ent-
wicklungszeit (Pearson: 1=0,45, p=0,046, Abb. 3.7 A). Auch die maximalen Storpau-
sen zeigen eine signifikante Korrelation. Je kiirzer die Entwicklungszeit der Mannchen
war, desto grofler sind die Werte der Storpausen (Pearson: r=-0,443, p=0,05). Signifi-
kante positive Korrelationen fanden sich ebenfalls zwischen der Entwicklungszeit der
Ménnchen und der Varianz des von ihnen als adulte Tiere produzierten Onset (Pear-
son: r=0,52; p=0,019, siehe Abbildung 3.7 B) und der Pausendauer-Varianz (Pearson:
r=0,603, p=0,005). Es liefs sich eine tendenzielle positive Abhingigkeit mit dem CV des
Silben-Pausen-Verhiltnisses zeigen (Pearson: r=0,43, p=0,054). Es liefsen sich keinerlei
Abhéngigkeiten zwischen der Entwicklungszeit und den Morphologieparametern der
adulten Méannchen feststellen (siehe Tabelle im Anhang). Tendenziell wiesen Mann-
chen, bei denen eine lingere Entwicklungszeit beobachtet werden konnte, leichtere
Hinterbeine auf (Spearman: r=-0,389, p=0,090).

3.3.3 Die Abhangigkeiten zwischen den Morphologieparametern und den
Gesangsmerkmalen der Mannchen

Bei den Freiland-Tieren korrelierte der Onset positiv mit der Femurldnge (Pearson:
r=0,307, p=0,024), dem Femurgewicht (Spearman: r=0,546, p<0,0001) und dem Beinge-
wicht (Spearman: r=0,585, p<0,0001, siehe schematisch in Abbildung 3.8). Es wurden
also die Onsets im Gesang akzentuierter, je linger und schwerer der Femur bzw. das
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3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen

gesamte Bein war. Je kiirzer die Zahnreihe auf dem Femur der Mdnnchens, desto gerin-
ger war der ermittelte Wert fiir den Onset (Spearman: r=0,337, p=0,013). Die Versdauer
wies eine positive Abhédngigkeit mit der Femurbreite (Pearson: r=0,769, p=0,009) auf
und die Dauer der Rampe (Abschnitt A des Verses, siche Abbildung 2.1) war positiv
mit dem Gewicht des Femurs korreliert (Pearson: r=0,674, p=0,033).

Wie bei den Freiland-Ménnchen korrelierte auch bei den F1-Tieren der Onset po-
sitiv mit der Femurldnge (Spearman: r=0,327, p=0,007), dem Femurgewicht (Spear-
man: r=0,244, p=0,045) sowie dem Beingewicht (Spearman: r=0,307, p=0,011). Bei den
F1-Tieren fand sich zudem eine positive Abhdngigkeit zwischen dem Onset und der
Femurbreite (Pearson: r=0,363, p=0,002) sowie der Thoraxbreite (Spearman: r=0,671,
p<0,0001). Je breiter die Femora, desto linger waren die Pausen (Pearson: r=0,388,
p=0,001) zwischen den Silben und desto kleiner waren die Silben-Pausen-Verhéltnisse
(Spearman: r=-0,4380, p=0,0002), die von den F1-Mannchen produziert wurden.
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Abbildung 3.8: Die Abhingigkeit einiger Gesangsparameter der Freiland- und der F1-
Maiénnchen von ausgewéhlten Morphologiemerkalen.
Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen dem Ge-
sangsmerkmal Onset und der Femurliange (A), der Femurbreite (B), dem Femurge-
wicht (C), der Zahnreihenldnge (D), zwischen der Pausendauer und der Femurbreite
(E) sowie der Versdauer und der Femurbreite (F) fiir die Gottinger Freiland- (dunkel-
grau, N=54) und den F1-Mannchen (hellgrau, N=65)

3.3.4 Die Phasenverschiebung und ihre Abhangigkeiten von Gesangs- und
Morphologiemerkmalen

Die mittlere Phasenverschiebung der Hinterbeine lag bei 91,6° mit einer Standardab-
weichung von 15,8°, wobei ein Minimalwert von 63,9 und ein Maximalwert von 125,2°
erreicht wurde.

Die Werte der Phasenverschiebung der Hinterbeine der singenden Méannchen zeig-
ten eine signifikante negative Korrelation mit der maximalen Storpausentiefe (Pearson:
r=-0,464, p=0,034). Keinerlei anderen signifikante oder tendenzielle Abhédngigkeiten
mit einem der untersuchten Gesangsparameter oder einer Varianz derselben wurde
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Abbildung 3.9: Die Korrelation der Phasenverschiebung mit der maximalen Stérpau-
sentiefe und der Thoraxbreite der F1-Mannchen.
Dargestellt ist die maximale Storpausentiefe der Silben (aufgenommen bei 30°C) auf-
getragen gegen die Phasenverschiebung (Pearson: r=-0,464, p=0,034; A), sowie die
Thoraxbreite der Mdnnchen aufgetragen gegen die Phasenverschiebung der Hinter-
beine (Pearson: r=0,475, p=0,03; B), mit jeweiliger Regressionsgeraden; N=21

gefunden (siehe Tabelle im Anhang).

Je breiter der Thorax und je langer die Zahnreihe der Mannchen, desto grofier war
die ermittelte Phasenverschiebung der Hinterbeine wéhrend des Gesangs (Thorax:
Pearson: r=0,475, p=0,03, sieche Abb. 3.9 B; Zahnreihenldnge: Pearson: r=0,435, p=0,049).
Es gab ebenfalls einen rechnerischen Zusammenhang zwischen der Anzahl der Zdhne
auf der Zahnreihe und der Phasenverschiebung (Pearson: r=0,501, p=0,021). Es liefsen
sich keine Korrelationen zwischen den anderen Morphologieparametern und der Pha-
senverschiebung feststellen (siehe Tabelle im Anhang).

3.4 Diskussion

Beschrieben und verglichen wurden die Morphologieparameter von Freiland- und F1-
Ménnchen der Art Ch. biguttulus. Ebenfalls untersucht wurde die Abhéngigkeit der
Gesangsmerkmale von den korperlichen Parametern. Dabei stellten sich folgende Re-
sultate heraus:

Die Morphologie der F1- und der Freiland-Gruppe unterschieden sich in vielen Para-
metern signifikant. Die Entwicklungszeit schien keinen Einfluss auf die Morphologie
der adulten Miannchen zu haben, dafiir fand ich Korrelationen mit der Varianz eini-
ger Gesangsparameter sowie der maximalen Storpausentiefe. Die Gesangsparameter
beider Gruppen korrelierten mit einigen Morphologiemerkmalen. Die Phasenverschie-
bung der Hinterbeine wihrend der Gesangsproduktion korrelierte mit der Stérpausen-
tiefe und mit der Thoraxbreite.

3.4.1 Der Vergleich der Morphologieparameter von Freiland- und
F1-Mannchen

Wie auch bei den Gesangsmerkmalen lassen sich Unterschiede in der Morphologie
zwischen den F1- und den Freiland-Mannchen finden. Wahrend einige Parameter wie
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3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen

Femurldnge, Zahnanzahl und Zahndichte in der Gruppe der Freiland-Mannchen ho-
here Werte erzielten, waren Merkmale wie Femurbreite und Zahnreihenldnge in der
F1-Gruppe grofser. Die Femur- und Beingewichte waren in beiden Gruppen nahezu
identisch.

Die Unterschiede lassen sich auf mehrere Ursachen zuriickfithren, denn bei Ortho-
pteren zeigen fast alle nennbaren Umweltfaktoren wihrend der Nymphenphase einen
Einfluss auf die Koérpermafie. Dies betrifft unter anderem die Erndhrung, die Tempe-
ratur samt Sonneneinstrahlung und Tagesldnge, Krankheiten sowie Parasiten- und Pa-
thogenbefall, den Rauberdruck, taktile Stimulation, interspezifische Konkurrenz und
intraspezifische Faktoren wie Konkurrenz, Dichtestress und Pheromone (zusammen-
gefasst mit Literaturangaben in Tabelle 3.2). Wie in Kapitel 2 bereits erldutert, waren
beide Gruppen sowohl in der Phase ihrer Embryonalentwicklung als auch der pos-
tembryonalen Phase (Nymphenphase) unterschiedlichen Bedingungen ausgesetzt.

Tabelle 3.2: Die Umweltbedingungen, die Einfluss auf die Morphologie haben konnen

Dargestellt sind die potentiell beeinflussenden Faktoren sowie die zugehorigen

Literaturhinweise
Parameter Literatur
Judge et al. (2008); Strengbom et al. (2008);
Erndhrung Unsicker et al. (2008); Branson (2008);
Davidowitz (2008); McFarlane (1976);
Whitman (1986); Atkinson und Begon (1988);
Temperatur Helfert (1980); Helfert und Sanger (1975);
De Jong und van der Have (2009); Ingrisch (1980)
Krankheiten Streett und McGuire (1990); Danyk et al. (2005)
Réauberdruck Danner und Joern (2003, 2004); Whitman (2009)
interspezifische Konkurrenz Belovisky und Joe (1995)
taktile Stimulation (Dichtestress) Simpson und Sword (2009)
intraspezifische Faktoren Uvarov (1966, 1977); Fielding (2004);
(Konkurrenz, Pheromone) Simpson und Sword (2009)

Auch spielen die Bedingungen wéhrend der Embryonalentwicklung eine Rolle. So
konnen niedrigere Temperaturen in diesem Stadium fiir eine geringere Wachstumsrate
verantwortlich sein (Stinner et al., 1974; Logan et al., 1976; Kramer et al., 1991; Lac-
tin et al., 1995) genauso wie auch die Wasserversorgung Einfluss auf die Morphologie
des adulten Tieres hat (Salt, 1949, 1953; Slifer, 1958; Moriartity, 1969a,b; Ingrisch, 1983).
War die Entwicklungszeit durch dufsere Faktoren verldngert, so sind die adulten Tiere
héufig grofler (Atkinson, 1996), was allerdings nicht bei meinen Versuchstieren zu be-
obachten war (s.u.). Auch kann Nahrstoffmangel zu kleineren adulten Tieren fiihren
(Berner und Blanckenhorn, 2006).

Die Freiland-Méannchen waren wéhrend ihrer praadulten Phase weniger konstanten
Bedingungen ausgesetzt, was zu langeren Entwicklungszeiten und damit zu grofieren
Individuen fiihren sollte (Atkinson, 1996), dies trifft allerdings nicht auf alle gemesse-
nen morphologischen Parameter zu. Demgegeniiber stehen die hoheren Temperaturen
und die Nahrung ad libitum wéhrend der postembryonalen Entwicklung der Labor-
population, die in dieser Gruppe zu vergleichsweise grofieren Mannchen fiihren sollte
(Roe et al., 1985; Whitman, 1986; Mousseau, 1997; Telfer und Hassall, 1999).

Die Tiere meiner Versuche wiesen eine wesentlich geringere Zahnanzahl auf der
Zahnreihe auf als in der Literatur beschrieben. Jacobs (1953) beobachtete eine Zahn-
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3.4 Diskussion

anzahl von etwa 100. Dies ldsst sich auf oben genannte Faktoren oder auf Populations-
unterschiede zurtickfiihren, die in Kapitel 6 ndher erldutert werden.

3.4.2 Der Einfluss der postembryonalen Entwicklungszeit auf die
Morphologie und die Gesangsmerkmale

Die Entwicklungszeit der F1-Madnnchen meiner Studien dauerte 14- 22 Tage, wobei
vier bis fiinf hemimetabole Nymphenstadien durchlaufen wurden. Die grofse Varianz
in diesem Parameter tiberrascht, da alle Tiere konstanten, identischen Bedingungen
wihrend des Nymphenstadiums und auch wihrend ihrer Embryonalentwicklung aus-
gesetzt waren.

Im Freiland finden wir postembryonale Entwicklungszeiten, die relativ variabel sind
und mehrere Wochen dauern (Kiel, 2003). Diese Entwicklungszeiten hdngen stark von
den Bedingungen wahrend der Embryonalentwicklung und den (bereits oben erwdhn-
ten) Faktoren Nahrung, Temperatur, Tagesldnge sowie inter- und intraspezifischen In-
teraktionen ab. So zeigen zum Beispiel Tiere, die bei geringeren Temperaturen auf-
wachsen, eine hohere Korpergrofie (Temperatur-Grofien-Regel nach Atkinson 1996).
Die Bedingungen, denen die von uns aufgezogenen Tiere wihrend ihrer gesamten
Eintwicklung ausgesetzt waren, haben diesen Prozess im Vergleich zu Freiland-Tieren
stark verkiirzt. Dies kann unter anderem an den im Vergleich zum Freiland erhchten
Temperaturen nach dem Schlupf der Tiere liegen, aber auch an den standardisierten
Bedingungen, denen die Laborpopulation wiahrend der Embryonalentwicklung ausge-
setzt waren. Im Freiland konnen anthropogene Einfliisse wie vorzeitige Wiesenmahd
zu frithem Schlupf fiihren (Kiel, 2000).

Entgegen meiner Erwartungen liefSen sich nur wenig Abhédngigkeiten zwischen der
Entwicklungszeit der Tiere, ihrer Morphologie und ihrem Gesang ablesen. Diese be-
treffen aber so essentielle Parameter wie die maximale Storpausentiefe und Silbendau-
er, deren Werte einen hohen Einfluss auf das Prédferenzverhalten der Weibchen haben
(siehe Kapitel 5). Da in vielen fritheren Arbeiten klare Korrelationen zwischen der Ent-
wicklungszeit und Morphologie bei Arthropoden gefunden wurden (Atkinson, 1996),
wadre eine positive Abhédngigkeit der Entwicklungszeit mit der Morphologie zu erwar-
ten gewesen. Dass diese Erwartung nicht erfiillt wurde, kann bedeuten, dass es gar kei-
ne Zusammenhédnge zwischen der Morphologie und der Entwicklungszeit gibt. Unter
Umstdnden fiithrt bei Chorthippus biguttulus-Méannchen eine verschieden lange Dauer
der postembryonalen Entwicklung zu keinerlei Unterschieden in den von mir unter-
suchten Parametern. Moglicherweise handelt es sich aber auch um eine zu geringe
Stichprobenanzahl, obwohl die Varianz in der Entwicklungszeit relativ grofs ist.

3.4.3 Die Abhangigkeiten der Gesangsmerkmale von den
Morphologiemerkmalen

Generell zeigen die Ergebnisse meiner Arbeit, dass grofiere Beincharakteristika zu ho-
heren Onsets fithren. In der Gruppe der Freiland-Tiere produzierten Mannchen mit
langeren Femora langere Verse und in der F1-Gruppe wurde die Pause ldnger, was zu
einem geringeren Silben-Pausen-Verhiltnis fiihrte.

Auch in fritheren Orthopteren-Studien konnte gezeigt werden, dass sich morpho-
logische Merkmale im Gesang der Tiere niederschlugen. Dabei handelt es sich vor-
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3 Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Médnnchen
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Abbildung 3.10: Der Lebenszyklus einer mitteleuropdischen Feldheuschrecke (nach
Kiel, 2001)

nehmlich um Arbeiten an Ensifera, an Caelifera wurden bisher keine Arbeiten mit
diesem Thema verdffentlicht. Die Qualitdt der Gesangsparameter wie Intensitat, Fre-
quenz, Pulsrate und Gesangsdauer ist hdaufig mit der Korpergrofie korreliert (Judge
et al., 2008; Morris, 2008; Romer et al., 2008). So gibt es zum Beispiel eine signifikante
negative Korrelation zwischen der Korpergrofie der Mannchens der Art Gryllodes si-
gillatus und deren Pulsrate (Champagnon und Cueva del Castillo, 2008). Bei Gryllus
campestris ist die Korpergrofie der Mannchens negativ mit der Ruf-Frequenz korreliert
(Simmons und Ritchie, 1996) und bei Oecanthus niveus zeigt sich ein negativer Zusam-
menhang zwischen der Gesangsdauer und der Morphologie (Ponce-Wainer und Cue-
va del Castillo, 2008). Durch den Zusammenhang zwischen Morphologie und Gesang
konnen die Weibchen der eben aufgefiihrten Arten grofiere Mannchen von kleineren
diskriminieren und wihlen erstere fiir die Paarung, was hdufig zu einem hoheren Fort-
pflanzungserfolg fiihrt (Greenfield, 1997; Couldridge und van Staaden, 2006; Mhatre
und Balakrishnan, 2008; Ponce-Wainer und Cueva del Castillo, 2008).

Die bisher diskutierten Studien befassten sich allesamt mit zeitlichen Parametern,
nicht mit amplitudenmodulierten Merkmalen. Die wenigsten der von mir entdeckten
rechnerischen Abhéngigkeiten beziehen sich auf zeitliche Merkmale, sondern fast im-
mer auf die Intensitiat des Onsets. Dies ist nachvollziehbar, da auf dieses Merkmal, wie
in Kapitel 2 schon beschrieben, die gerichtete Selektion wirkt.

Grofiere Mannchen weisen auch Vorteile in anderen physiologischen Bereichen auf.
So haben grofsere Mannchen hohere Werte an Lipiden und Glykogen (De Bano, 2008).
Es konnte eine Tendenz nachgewiesen werden, dass absolute metabolische Raten mit
der Korpergrofie ansteigen (Fielding und Defoliart, 2008), wiahrend gewichtsabhéan-
gige Raten abnehmen. Grofsere Tiere haben also eine hohere metabolische Effizienz.
Es zeigen sich Korrelationen zwischen den in beiden Gruppen unterschiedlichen Fe-
murldngen und dem Onset. Uberraschend ist, dass die Onsets der Freiland-Ménnchen
weniger akzentuiert sind, obwohl ihre Femurldngen groflere Werte aufweisen. Weitere
Gemeinsamkeiten in Morphologiemerkmalen, die mit Gesangsmerkmalen korrelieren,
finden wir bei der Betrachtung des Bein- und des Femurgewichts. Hier tritt eine rech-
nerische Abhéngigkeit mit dem Onset beider Gruppen auf. Mit schwereren Femora
bzw. Bein treten hohere Onset-Werte auf.

Der Gesang eines Madnnchen ldsst also Riickschliisse auf seine Morphologie zu, was
wiederum Hinweise auf seine Physiologie zuldsst.
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3.4 Diskussion

3.4.4 Die Abhangigkeiten der Phasenverschiebung von der Morphologie
sowie Einfllisse auf Gesangsmerkmale

Die mittlere Phasenverschiebung der Hinterbeine bei der Gesangsproduktion wurde
von Gottsberger (2008) mit 85,9° angegeben, ist somit also geringfiigig kleiner als der
von mir ermittelte Durchschnittswert von 91,6°.

Die Phasenverschiebung zeigte eine Abhdngigkeit von der Breite der Thoraces und
den Zahnreihenldngen. Mdnnchen mit breiterem Thorax und ldangeren Zahnreihen pro-
duzierten eine hohere Phasenverschiebung. Es konnte eine Korrelation mit dem Ge-
sangsparameter maximale Storpausentiefe festgestellt werden.

Generell kann man sagen, dass eine hohe Phasenverschiebung positive Auswirkun-
gen auf die Attraktivitit des Madnnchengesangs hat, da sich dann die Silbe monotoner
anhort und die Weibchen auf kompaktere Silben ohne kleine Stérpausen besser reagie-
ren (Romer et al., 2008). Es konnte gezeigt werden, dass ein Mannchengesang, bei dem
dieses Pulsmuster gut zu erkennen ist, fiir Weibchen weniger attraktiv ist. Die Pausen
zwischen den Silben werden durch die langsamere Aufwirtsbewegung des zweiten
Beines ausgefiillt. Je hoher die Phasenverschiebung ist, desto kleiner ist diese Pause.
Dies ist fiir die Weibchen, die die Gesdnge bewerten, ein Hinweis auf das Nervensys-
tem des Sangers.

Eine Fehlerquelle bei der Korrelation von Phasenverschiebung und Gesangsparame-
tern konnte sein, dass der Gesang, welcher fiir die Auswertung der Gesangsparameter
genutzt wurde, nicht mit dem wéhrend der Aufnahme der Beinbewegung iiberein-
stimmt. Er wurde ein bis zwei Tage zuvor aufgenommen. Dies geschah, da die Gesan-
ge, welche wahrend der Aufnahme der Phasenverschiebung der Beine aufgenommen
wurden, aufgrund des Aufnahmeprogramms nicht auswertbar waren. Allerdings soll-
te der Gesang wahrend dieses kurzen Zeitraums in diesem Alter (siehe Kapitel 2.3.2)
konstant bleiben.
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4 Die Immunkompetenz der Mannchen und
die Infektionsrate mit Wolbachia sp.

4.1 Einleitung

Ein funktionierendes Immunsystem ist ein wichtiges Merkmal, welches in der Partner-
wabhl eine Rolle spielt.

Um sich gegen Fremdkorper und Krankheitserreger zu wehren, haben Tiere mehrere
Abwehrstrategien zur Verfiigung. Bei Insekten finden wir keine spezifische (erworbe-
ne) Immunabwehr, wie sie bei den Vertebraten realisiert wurde, sondern nur unspezi-
fisch wirkende Abwehrmechanismen (Penzlin, 1991), wie sie im gesamten Tierreich
verbreitet sind. Die unspezifischen Abwehrmechanismen sind nicht auf bestimmte
Fremdkorper oder Pathogene ausgelegt und genetisch fixiert. Sie konnen auf zelluldrer
und humoraler Ebene ablaufen.

Lysozym ist ein bakterizid wirkendes Enzym und bildet zusammen mit dem Kom-
plementsystem, dem Properdin, dem Konglutinin, dem C-reaktiven Protein und den
Interferonen das humorale Abwehrsystem. Zelluldire Mechanismen sind z.B. die Pha-
gozytose oder die Einkapselung der Fremdkorper. Die Einkapselung geschieht durch
Haemocyten und geht oft mit Melaninablagerungen einher, wodurch eine Isolierung
des Pathogens aus dem Haemocoel bewirkt wird (z.B. Lackie, 1988; Ratcliffe, 1993).
Die Starke der Umkapselung ist zum Teil genetisch bedingt (z.B. Rizki und Rizki, 1990;
Carton et al., 1992), zum Teil hdngt sie mit dem Erndhrungsstatus des Insekts zusam-
men (z.B. Sang und Burnet, 1963).

Das Aufrechterhalten eines effektiven zelluldaren und humoralen Abwehrsystems ge-
gen Parasiten ist eine wichtige Komponente der Fitness und es wird allgemein ange-
nommen, dass dieses kostspielig ist (z.B. Keymer und Read, 1991; Connors und Nickol,
1991). Die Immunabwehr fordert Ressourcen des Korpers, die dann fiir andere phy-
siologische Prozesse nicht mehr zur Verfligung stehen. Sheldon und Verhulst (1996)
zeigten, dass ein reduziertes Investieren in das Immunsystem die Lebensdauer und
die Fekunditdt beeinflusst.

Fiir die Weibchen wire es durchaus sinnvoll, die Inmunkompetenz des potentiellen
Paarungspartners zu kennen, da diese vererbbar ist (Martinelli und Reichhart, 2005).
Ebenfalls kann die Inmunkompetenz-Handicap-Hypothese (Hamilton und Zuk, 1982),
eine aus der Handicap-Hypothese Zahavis (1975) entstandene Theorie eine Rolle spie-
len. Die Médnnchen signalisieren mit Androgen-korrelierten sexuellen Signalen glaub-
wiirdig, dass sie ein gutes Inmunsystem besitzen (Folstad und Karter, 1992; Wedekind
und Folstad, 1994).

Es stellte sich die Frage, ob die Mdnnchen der Art Chorthippus biguttulus in ihrem Ge-
sang ebenfalls Hinweise auf ihre Inmunkompetenz geben und ob es dann wiederum
eine Abhéngigkeit mit der Morphologie gibt.

Kommen wir zu einem speziellen intrazelluldr lebenden Bewohner der Insekten.

43



4 Die Inmunkompetenz der Mannchen und die Infektionsrate mit Wolbachia sp.

Die Gattung Wolbachia (Hertig und Wolbach, 1924) ist ein Gruppe von Alpha-Proteo-
Bakterien, die mit den Rickettsia verwandt und weit verbreitet ist. Hilgenboecker et al.
(2008) postulierten, dass 66% der Insekten-Arten infiziert seien. Die Wirkung der Wol-
bachien auf die Fitness des Wirtes kann negativ oder neutral (Moran und Baumann,
1994) aber auch positiv sein (Wade und Chang, 1995). Man findet sie in Milben, Crusta-
cea, Nematoden und vor allem Insekten (Bandi et al., 1998). Diese Mikroorganismen
infizieren die Keimzellen des Wirtes und werden hauptsachlich maternal vererbt, des-
halb zeigen Wolbachien die Féahigkeit, die Reproduktion ihres Wirtes mannigfaltig zu
manipulieren (Werren et al., 2008). So kann es bei einer Infektion zu Phénotypen des
Wirtes kommen, die cytoplasmatische Inkompatibilitdt (CI) mit nicht-infizierten Art-
genossen aufweisen (Barr, 1980; O'Neill et al., 1992; Werren et al., 1995), es kann zu
Parthenogenese (Stouthamer et al., 1993), Feminisierung genetischer Mannchen (Rous-
set et al., 1992) und dem Abtoten von Mannchen kommen (Hurst und Jiggins, 2000). In
einigen Studien werden sie fiir Artbildungsprozesse mitverantwortlich gemacht (Wer-
ren, 1998; Bordenstein, 2003). Einige Supergruppen (A-H) konnten identifiziert werden
(Werren et al., 1995; Baldo et al., 2006). Beschrieben wurde auch eine horizontale Uber-
tragung von Parasiten auf ihre Wirte (Heath et al., 1999; Werren et al., 1995; Schilthui-
zen und Stouthamer, 1998).

Wolbachia konnte in einigen Orthopterenarten wie Gryllus rubens, G. ovisopis, G. in-
teger, G. pennsylvanicus (Giordano et al., 1997), Gryllus firmus und G. pennsylvanicus
(Maroja et al., 2008) sowie in Laubheuschrecken wie Orocharis saltator (Panaram, 2007)
nachgewiesen werden. Auch in einer der Schwesternarten von Chorthippus biguttulus,
Ch. parallelus (Zabal-Aguirre et al., 2010) wurde eine Wolbachia-Infektion verifiziert. In
diesen Orthopteren hatte eine Infektion mit Wolbachia eine cytoplasmatische Inkompa-
tibilitat zur Folge. Es entstanden neue Paarungspraferenzen der Weibchen, die inkom-
patible Paarungen vermieden.

Hieraus erwéchst die Frage, ob auch die Tiere der Art Chorthippus biguttulus infiziert
sind und welche Auswirkungen dies gegebenenfalls auf das Reproduktionsverhalten
dieser Art hat.

Dieses Kapitel beschiftigt sich mit der Quantifizierung der Inmunkompetenz, ihrer
Korrelation mit Gesangs- und Morphologiemerkmalen sowie der Infektionsrate mit
Wolbachia sp.

4.2 Material und Methoden

4.2.1 Die Quantifizierung der Inmunkompetenz

Eine einfache und informative Art, die Inmunkompetenz eines Insekts zu quantifizie-
ren, ist die Starke der zelluldren Umkrustungsreaktion auf einen Pathogen zu erfassen.
Um die Inmunkompetenz zu quantifizieren, testete ich 15 Mannchen aus dem Freiland
und 20 Mannchen aus der Labor-Population.

Zwei Wochen nach ihrer Adulthdutung wurden die Gesdnge der Mannchen aufge-
nommen und den Tieren wurde je ein steriles Nylonfadenstiick (0,3 mm Durchmesser,
Nylonfaden weifs, Glorex) mit einer Lange von 1,6 bis 1,8 mm ventral zwischen Ab-
domen und Thorax durch ein Intersegmentalhdutchen in den Thoraxraum eingefiihrt.
Um zu priifen, ob das Nervensystem oder andere wichtige morphologische Strukturen
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beschddigt wurde, wurden die Gesdnge nach einem Tag erneut aufgenommen. Es gab
keine signifikanten Anderungen der Gesangsparameter.

Nach einer Woche wurden die Nylonfdden mit einer sterilen Pinzette entfernt, mit
destilliertem Wasser abgespiilt und von je zwei Seiten fotografiert (Canon PowerShot
S3 1S). Die Bilder wurden ausgewertet, indem die dunklen umkrusteten Bereiche tiber
eine Lange von 1,5 mm des Fadens mit dem Programm MatLab quantifiziert wurden.
Das Resultat erhielt ich durch die Mittlung dieser beiden Werte (CV<15%). Von diesen
Bereichen wurde die Flache des reinen Nylonfadens (0,45 mm?), die zuvor auf die eben
beschriebenen Weise erfasst wurde, rechnerisch abgezogen.

1,5 mm

Abbildung 4.1: Die Umkrustung eines Nylonfadens nach einer Woche im Korper eines
Ch. biguttulus-Mannchens.
Dargestellt ist der umkrustete Nylonfaden, in grau angedeutet: Fliche des reinen
Nylonfadens

4.2.2 Die Untersuchung auf Abhangigkeiten zwischen Immunkompetenz und
den Gesangs- und Morphologieparametern sowie der Entwicklungszeit

Um zu testen, ob eventuelle Abhédngigkeiten zwischen der Inmunkompetenz und den
Gesangsmerkmalen, der Morphologie oder der Entwicklungszeit der Mannchen be-
standen, fiihrte ich bei normalverteilten Werten eine Pearson-Korrelation und bei nicht
normalverteilten Daten eine Spearman-Korrelation durch.

Die Morphologie- und die Gesangsparameter der getesteten F1- und der Freiland-
Miéannchen wurden miteinander verglichen. Da die Parameter Femurlinge, Femur-
gewicht und Beingewicht zwischen den Gruppen keine signifikanten Unterschiede
aufwiesen, wurden diese Parameter beider Gruppen gemeinsam mit ihrer Umkrus-
tungsrate korreliert. Dies galt auch fiir die Gesangsparameter Periode, Pausendauer,
Silbendauer, Silben-Pausen-Verhiltnis und Silbenanzahl in Hauptteil des Verses und
die Morphologieparameter Femurldnge, Femurgewicht und Beingewicht.

4.2.3 Der Test auf eine Wolbachia-Infektion

Es wurde die Infektionsrate von 44 Mannchen und 15 Weibchen aus dem Freiland so-
wie die von 59 Méannchen und zehn Weibchen aus der F1-Gruppe ermittelt. Um auf
eine Infektion mit dem Bakterium zu testen, wurden jeweils sechs bis 14 Tiere zu-
ndchst gemeinsam untersucht. Wenn bei einer dieser Gruppen eine Infektion ausge-
macht wurde, wurden die in Frage kommenden Tiere einzeln getestet.
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Die Desoxyribonukleinsaure-Extraktion

Um die Desoxyribonukleinsdure (DNA) zu isolieren, wurde von allen Tieren die Abdo-
men nach dem Tod mit einem sterilen Skalpell (Roth: Einmal-Skalpelle Cutfix) entfernt
und in Alkohol (99% Ethanol) bis zur weiteren Verarbeitung aufbewahrt. Der Darm
wurde entfernt, um Bakterien in diesem von der Analyse auszuschliefSsen.

Zu den zu analysierenden Geweben wurden in ein 1,5mL Reaktionsgefafs (Eppen-
dorf) jeweils 10 sterile Glasperlen (Roth, Durchmesser 0,25- 0,5 mm) und ein Milliliter
PBS-Puffer (Phosphate Buffered Saline, Roti®-Stock 10x PBS) gegeben. Dieser Ansatz
wurde mit einer Apparatur namens Beadbeater (Biospec Poducts: Mini-Beadbeater) 40
Mal pro Sekunde fiir 40 Sekunden geschiittelt, so dass die Gewebe durch die Glasper-
len zerkleinert und ihre Korperzellen aufgebrochen wurden.

Ein Milliliter der Fliissigkeit wurde abgenommen und in ein neues 1,5mL Reaktions-
gefafs tiberfiihrt. Dieser Ansatz wurde zwei Minuten bei 10000g zentrifugiert (Kendro:
Biofuge Primo R; Rotor der Firma Eppendorf) und der Uberstand wurde verworfen.
Das Pellet wurde mit 100uL destilliertem Wasser resuspendiert. Zu der Probe wurden
200uL 5%ige Chelex- Losung (Biorad, Chelex100) gegeben und alles wurde etwa fiinf
Sekunden kriftig geschiittelt (Vortex, Bioblock scientific: Agutateur Top-Mix 11118).
Chelex ist ein chelatbildendes Harz, das eine hohe Aktivitat fiir polyvalente Metallio-
nen aufweist. Die Chemikalie sorgt dafiir, dass alle {ibrigen Zellbestandteile von der
Erbsubstanz getrennt werden konnen.

Der Ansatz wurde bei 56°C in einem Wasserbad (Julabo F18) fiir 30 Minuten in-
kubiert, dann kraftig geschiittelt und fiir acht Minuten in kochendem Wasser erhitzt.
Danach wurden die Geféafie mit den Fliissigkeiten fiir zwei Minuten bei 10000g zentri-
fugiert. Dann wurden die Proben unverdiinnt bei der Polymerasekettenreaktion (s.u.)
eingesetzt.

Alle in diesem Kapitel beschriebenen Téatigkeiten wurden mit sterilen Materialien
und Gerédten durchgefiihrt. Es wurde eine negative Kontroll-Extraktion ohne tierisches
Gewebe durchgefiihrt, das heifst, es wurde die gesamte Prozedur der Extraktion aus-
schliefslich mit den Chemikalien durchgefiihrt, um zu testen, ob es zu mikrobiellen
Verunreinigungen bei der Extraktion kommt. Dies konnte nach einer PCR und einer
Gelelektrophorese ausgeschlossen werden.

Die Polymerasekettenreaktion

Tabelle 4.1: Die Rezeptur fiir eine PCR-Reaktion fiir den Nachweis von Wolbachia.
Dargestellt sind die Mengen und die Inhalte

Menge (1L) Stoff

1 Puffer

0,5 dNTPs

1 Primer 1 forward
1 Primer 1 reverse
1 Primer 2 forward
1 Primer 2 reverse
0,1 tag-Polymerase
1 DNA-Template
34 MilliQ-Wasser
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Das Ziel einer Polymerasekettenreaktion (PCR) ist es, spezifische DNA- Sequenzen,
die in dem eingesetzten Ausgangserbgut, dem so genannten Template, vorhanden
sind, gezielt zu vervielféltigen, so dass man diese Sequenzen nach ihrer Amplifizie-
rung durch eine Gelelektrophorese (s.u.) sichtbar machen kann.

Der PCR-Prozess enthielt einen Denaturierungsschritt, der bei 95°C durchgefiihrt
wurde. Hierbei trennten sich die eingesetzten DNA-Strange durch die erhthte Tempe-
ratur voneinander. Die initiale Denaturierung dauerte eine Minute.

Tabelle 4.2: Die Polymerase-Ketten-Reaktion zur Identifikation einer Infektion mit Wol-
bachia sp. und die verwendete Primer.
Dargestellt sind die Schritte, die Temperaturen und die Phasen fiir die Verwendung der
Primer sowie die Primerbezeichnung, die Sequenzen und die Schmelztemperatur (Tm) mit
der Referenz

Schritt Temperatur (°C) Dauer (Minuten:Sekunden) Phase

1 95 01:00 initiale Denaturierung
2 94 00:10 Denaturierung

3 48 01:00 Annealing

4 72 02:00 Amplifikation

5 Wdh. ab Schritt 2, 35 Zyklen

6 72 10:00 finale Amplifikation
Bezeichnung Tm (°C) Sequenz (5’-3') Referenz

165f 55,3 TTGTAGCCTGCTATGGTATAACT O’Neill et al.
16Sr 57,3 GAATAGGTATGATTTTCATGT (1992)

ftsZF2 57,1 TTGCAGAGCTTGGACTTGAA Wu et al.
ftsZR2 50,1 CATATCTCCGCCACCAGTAA (2004)

Auf diese Phase folgte der Annealing-Schritt, bei dem sich die eingesetzten Primer
(alle von der Firma MWG synthetisiert) an die passenden, komplementdren freien
DNA-Striange hefteten. Ich fiihrte eine sogenannte Duplex-PCR durch, bei der zwei
Primerpaare verwendet werden. Das erste Primerpaar heftet an die Sequenz fiir ein
Gen, welches fiir ein 16S rDNA an Wolbachia kodiert (16S, O’Neill et al. 1992).

Das zweite Primerpaar, bestehend aus den Primern ftsZF2 und ftsZR2 (ftsZ2, Wu
et al. 2004) bindet an ein Gen, welches fiir das Protein ftsZ kodiert und somit an der
Zellteilung Wolbachias beteiligt ist. Beide Primerpaare binden sehr spezifisch fiir Gene
des Bakteriums. Fiir diese Phase der PCR wéhlte ich eine Temperatur von 48°C.

Dann wurde die Temperatur fiir zwei Minuten auf 72°C erh6ht, wodurch der Elon-
gationsschritt eingeleitet wurde, bei der die tag-Polymerase (Eppendorf, 5 Units/%
Micro), die aus dem thermophilen Bakterium Thermus aquaticus gewonnen wird, die
Zweitstrangsynthese vollzog. So wurde die Ausgangs-DNA verdoppelt.

Diese Schritte wurden in 35 Zyklen wiederholt, wobei die folgende Denaturierung
jeweils 10 Sekunden stattfand. Eine abschlieflende Hybridisierungs-Phase bei der fiir
die tag-Polymerase angepassten Temperatur 72°C wurde fiir zehn Minuten durchge-
fithrt. All diese Schritte wurden automatisch durch einen PCR-Cycler ausgetibt (Ep-
pendorf: Mastercycler personal) und sind noch einmal iibersichtlich in Tabelle 4.2 dar-
gestellt.

Zusatzlich wurden zu den Primern und der Polymerase auch noch Didesoxyribonu-
kleosidtriphosphate (dNTPs, Roth: Roti-Mix PCR, 2 MM per dNTP), die die Bausteine
der Zweitstrange bilden, destilliertes Wasser und Reaktionspuffer (Eppendorf: 500 mM
KaliumChlorid, 100 mM Tris-Hydrochlorid, pH 8,3 bei 25°C, 15 mM Magnesium), um
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einen konstanten pH-Wert zu halten, hinzugeftigt.

Zu jedem PCR-Durchlauf wurde eine Nullkontrolle gefertigt, deren DNA-Template
durch destilliertes Wasser ersetzt wurde. Mit dieser Kontrolle wurde ebenso verfahren
wie mit den anderen Ansdtzen. Die Nullkontrolle diente der Priifung, ob sich Verun-
reinigungen in den Proben befanden, deren DNA ebenfalls amplifiziert wurde und so
bei der Gelelektrophorese Banden verursachen konnten.

Bis zu der weiteren Verwendung der amplifizierten DNA fiir eine Gelelektrophorese
wurden die Proben bei 4°C aufbewahrt.

Die Gelelektrophorese

Abbildung 4.2: Die PCR-Produkte in Agarosegel nach Gelelektrophorese zwecks Prii-
fen auf eine Infektion mit Wolbachia.
Aufgetragen sind der DNA-Marker (1), 10 Proben, die aus Chorthippus biguttulus-
Weibchen gewonnen wurden, wobei eine ein positives Signal zeigte (2) und die Signale
der Positivkontrolle (3)

Mit der Methode der Gelelektrophorese werden durch ein elektrisches Feld die ne-
gativ geladenen Molekiile, die zuvor durch eine PCR amplifiziert werden, zu einer
Bewegung zu dem Pluspol durch ein Agarose-Gel gebracht. Die DNA-Sequenzen wan-
dern je nach Grofe in diesem elektrischen Feld unterschiedlich weit und lassen sich so
unterscheiden.

Es wurde ein Gel aus 1% Agarose (Roth, NEEO) in 200 mL TAE-Puffer (Tris-Acetat-
EDTA-Puffer; 1x, pH 8) gefertigt, indem das Gemisch in einem Glasbehilter aufgekocht
wurde. Anschliefend wurde das Gemisch auf etwa 60°C abgekiilt und 2uL Midori
green (Nippon Genetics Europe) hinzugegeben. Midori green heftet sich an die DNA-
Strange und macht sie unter UV-Licht fiir das menschliche Auge sichtbar. Das Agarose-
Gemisch wurde nun in eine Form gegossen, um es aushérten zu lassen.

Durch einen Kamm wurden die Taschen des Gels geschaffen, die der Probenauf-
nahme dienten. Je 10uL der Probe wurde mit 2uL Gelladepuffer (10mM TrisHCL, 5
mM Natriumacetat, 2 mM Ethylendiamintetraessigsdaure=EDTA, 10% Glycerin, 0,02 %
Bromphenolblau, 0,015% Xylen-Cyanolblau) vermischt und 10uL des Ansatzes wur-
den in die Taschen eingefiihrt. Bei 110 Volt wurden die Proben 35 Minuten in dem Gel
belassen. Fiir die Stromversorgung wurde ein Gerét der Firma Biorad (Powerpack 300)
verwendet.

Das Gel wurde anschlieflend auf einen UV-Tisch (Biostep: Transilluminator Bio View
UV Light) gelegt und die entstandenen Signale wurden mit einer DNA-Leiter (Roth:
PBR 328) verglichen. Dieser Marker wurde ebenfalls vor der Elektrophorese in eine der
Taschen gegeben und bestand aus einem Gemisch von DNA-Strangen unterschiedli-
cher bekannter Lange. Sie diente zur Grossenbestimmung und groben Quantifizierung
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der DNA-Strange, die amplifiziert wurden.
Die Gele wurden mit einer digitalen Kamera fotografiert (Canon Power Shot IS), so
dass eine Archivierung moglich war.

4.3 Ergebnisse

4.3.1 Die Immunkompetenz

Die Umkrustung des Nylonfadens bei den Freiland-Tieren lag im Mittel bei 0,26 mm?,
wobei zwei Méannchen jeweils einen Wert von unter 0,046 mm? erreichten, wihrend
bei einem Mannchen eine Umkrustungsgrad von 0,53 mm? festgestellt wurde.

Bei den F1-Tieren wurden Werte zwischen 0,022 und 0,61 mm? (Mittelwert: 0,32
mm?) fiir die Umkrustung eines 1,5 mm-langen Nylonfadens erreicht.

Es bestand kein statistischer Unterschied zwischen den Werten der Immunkompe-
tenz der F1- und der Freiland-Tiere (Ungepaarter t-test: p=0,35). Ermittelte man die
durchschnittliche Umkrustung beider Gruppen zusammen, ergab sich ein Wert von
0,29 mm? mit einer Standardabweichung von 0,19.

4.3.2 Die Abhangigkeiten zwischen Immunkompetenz, Entwicklungszeit,
Morphologie und Gesang

Nach einer Hauptkomponentenanalyse konnte keiner der untersuchten Parameter ver-
nachléssigt werden (Tabelle im Anhang).

Es gab keine Korrelation zwischen den Werten fiir die Umkrustungsrate und der
benotigten Entwicklungszeit (Pearson: r=0,282, p=0,229, siehe Abbildung 4.3).

~~

k)

o 22 . .

£

S

E 204 ce e
4 .
‘—‘: 184 e (] .

.ﬁ L] L]

]

u 164 e . .

g [ ] [ ] [ ]

5 144 . ° . . . ° .
§ 0,00 0,15 0,30 0,45 0,60
E Umkrustung (mm?)

Abbildung 4.3: Die Korrelation der Entwicklungszeit mit der Immunkompetenz der
F1-Méannchen.

Aufgetragen wurde die Dauer des Nymphenstadiums von Schlupf bis Adulthdutung
in Tagen gegen den Umkrustungsgrad (Pearson: 1=0,282, p=0,229), N=20

Bei den fiir beide Gruppen gemeinsam betrachteten Abhédngigkeiten zwischen Im-
munkompetenz und Femurldnge, Femurgewicht und Beingewicht zeigten sich keine
signifikante Korrelationen.

Betrachtete man die Werte der Freiland-Mannchen separat, liefs sich eine signifikante
Korrelation zwischen der Umkrustung und der Femurldnge finden. Mannchen mit lan-
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4 Die Inmunkompetenz der Mannchen und die Infektionsrate mit Wolbachia sp.

gen Femora wiesen hohere Umkrustungsraten auf, als Mannchen mit kurzen Femora
(Pearson: r=0,756, p=0,001, Abb. 4.4 B, Tabelle 4.3).

Jelanger die Zahnreihe auf den Femora war, desto hoher war der Wert fiir die gemes-
sene Umkrustung des Fadens des jeweiligen Mannchens (Spearman: r=0,566, p=0,028).

Es liefSen sich bei den F1-Tieren keine Korrelationen zwischen Morphologie und Im-
munkompetenz feststellen. Fiir die Parameter, bei denen es keine Unterschiede zwi-
schen den Gruppen gab (Periodendauer, Silbendauer, Pausendauer, Rampendauer, Sil-
ben-Pausen-Verhiltnis), fand man bei Zusammenfassung der Daten beider Gruppen
und deren Korrelation mit der Umkrustungsrate folgende Korrelationen: Je hoher die
Umkrustungsrate, desto linger die produzierte Periode (Spearman: r=0,362, p=0,033)
und desto langer die Pause (Pearson: r=0,395, p=0,019). Weder die anderen Gesangspa-
rameter (siehe Tabelle 4.3) noch die Werte fiir die Varianzen dieser zeigten signifikante
oder tendenzielle Abhédngigkeiten mit der Umkrustungsrate.

Je hoher die Umkrustungsrate der F1-Méannchen, desto grofSer war der von ihnen
produzierte Onset (Pearson: r=0,464, p=0,039) und desto akzentuierter ist die Pause
(Offset, Pearson: r=-0,677, p=0,001).

Bei der Betrachtung der beiden Gruppen separat ergab sich: Je hoher die Umkrus-
tungsrate der Mannchen aus dem Freiland, desto grofier war der von ihnen produ-
zierte Onset (Pearson: r=0,574, p=0,025, siche Abb. 4.4 A, Tab. 4.3). Des Weiteren fand
man Abhédngigkeiten zwischen der Umkrustung und der Periode (Pearson: r=0,593,
p=0,006) sowie der Pausendauer (Pearson: r=0,458, p=0,042).

Auch die Silbendauer nahm tendenziell mit steigender Umkrustungsrate zu (Pear-
son: r=0,38, p=0,098). Keines der anderen Gesangsmerkmale zeigte Abhédngigkeiten
mit der Umkrustungsrate, wie der Tabelle 4.3 zu entnehmen ist. Es bestanden keine
Korrelationen zwischen dem Umkrustungsgrad und der intraindividuellen Varianz
der Gesangsparameter (p>0,18).

Wurde die Immunkompetenzwerte mit der Femurldnge normiert und die gewonne-
ne Daten mit den Gesangsmerkmalen korreliert, so ergaben sich die gleichen signifi-
kanten Abhéngigkeiten wie vor der Normierung (siehe Tabelle im Anhang).
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Abbildung 4.4: Der Zusammenhang zwischen der Inmunkompetenz und dem Gesang
sowie der Morphologie der Freiland-Méannchen.
Dargestellt ist der Onset (aufgenommen bei 30°C) (A, Pearson: r=0,574, p=0,026) und
die Femurlange aufgetragen gegen den Umkrustungsgrad eines Nylonfadens (B, Pear-
son: r=0,756, p=0,001) sowie die jeweilige Regressionsgerade; N=15
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4.3 Ergebnisse

Tabelle 4.3: Korrelation der Gesangsdaten und der Morphologieparameter mit der Im-
munkompetenz der Freiland- und der F1-Mannchen.
Dargestellt sind die mit der Umkrustungsrate korrelierten Parameter, der verwendete sta-
tistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p, N=15

Freiland

Parameter statistischer Test r P

Onset (db) Pearson 0,572 0,026
Offset (db) Spearman -0,311 0,260
Periode (ms) Pearson -0,175 0,534
Silbendauer (ms) Spearman -0,393 0,147
Pausendauer (ms) Pearson 0,348 0,203
Silbe/Pause Pearson 0,154 0,584
Versdauer (ms) Pearson -0,288 0,298
Rampendauer (ms) Pearson 0,529 0,042
Onset-Anstiegsdauer (ms) Pearson 0,154 0,584
max. Storpausentiefe (V) Pearson 0377 0,165
CV Onset (%) Spearman -0,382 0,160
CV Offset (%) Spearman -0,592 0,020
CV Periode (%) Pearson -0,068 0,808
CV Silbendauer (%) Spearman 0,321 0,243
CV Pausendauer (%) Pearson 0,153 0,584
CV Silbe/Pause (%) Pearson 0,384 0,157
Femurlinge (mm) Pearson 0,756 0,001
Femurbreite (mm) Pearson -0,024 0,932
Femurgewicht (mg) Pearson 0,247 0,375
Beingewicht (mg) Pearson 0,363 0,203
Zahnreihenlinge (mm) Spearman 0,566 0,028
Zahnanzahl Spearman -0,359 0,189
Zihne/mm Pearson -0,405 0,134
Thoraxbreite (mm) Pearson 0,321 0,243
Kopfkapselbreite (mm) Pearson 0,136 0,629

F1

Parameter statistischer Test r P

Onset (db) Pearson 0,464 0,039
Offset (db) Pearson -0,677 0,001
Periode (ms) Pearson 0,593 0,006
Silbendauer (ms) Pearson 0,380 0,098
Pausendauer (ms) Pearson 0,458 0,042
Silbe/Pause Pearson -0,297 0,203
CV Onset (%) Pearson -0,268 0,253
CV Offset (%) Pearson -0,311 0,181
CV Periode (%) Pearson -0,262 0,265
CV Silbendauer (%) Pearson 0,305 0,191
CV Pausendauer (%) Pearson 0,025 0,917
CV Silbe/Pause (%) Pearson 0,082 0,731
Linge Femur (mm) Spearman -0,265 0,258
Breite Femur (mm) Pearson 0,288 0,218
Gewicht Femur (mg) Pearson 0,055 0,818
Beingewicht (mg) Spearman 0,033 0,891
Zahnreihenlinge (mm) Pearson -0,227 0,336
Zahnanzahl Pearson -0,182 0,443
Zihne/mm Pearson 0,097 0,685
Thoraxbreite (mm) Spearman -0,036 0,879
Kopfkapselbreite (mm) Pearson 0,376 0,103

51



4 Die Inmunkompetenz der Mannchen und die Infektionsrate mit Wolbachia sp.

4.3.3 Die Infektionen mit Wolbachia sp.

Bei den 44 auf Wolbachia sp. getesteten Mannchen, welche im Freiland gefangen wur-
den sowie bei den F1-Tieren, konnte keine Infektion nachgewiesen werden.

Bei einem der zehn untersuchten Weibchen aus dem Freiland konnte man eine Wol-
bachia-spezifische Bande nach der Duplex-PCR und der Gelelektrophorese erkennen
(siehe Abb 4.2), die der Lage der Bande in der Positivkontrolle entsprach. Dies deutete
auf eine Infektion mit dem Bakterium Wolbachia sp. hin.

4.4 Diskussion

4.4.1 Die Immunkompetenz

Die Tiere wiesen eine Umkrustung des Nylonfadens von durchschnittlichen 0,29 mm?
auf, wobei es keine signifikanten Unterschiede zwischen Freiland- und F1-Mannchen
gab. Die praembryonale Entwicklungszeit hatte keinen erkennbaren Einfluss auf die
Werte der Umkrustung. Bei den Freiland-Ménnchen zeigten die Tiere mit langeren Fe-
mora und Zahnreihen (Schrillleisten) groflere Umkrustungsraten.

Wurden beide Gruppen gemeinsam betrachtet, so ergab sich eine positive rechneri-
sche Abhangigkeit zwischen der Umkrustung und der Periode sowie der Pausendauer.
Die Gruppen einzeln analysiert ergaben Korrelationen zwischen der Umkrustung und
dem Onset-Wert, was die Abhédngigkeit zwischen Onset und Femurlidnge aus Kapitel
3 bestatigt.

Bei den F1-Ménnchen zeigten die Tiere mit dem hochsten Immunwert die tiefsten
Pausen, die langsten Perioden und Pausendauern. In anderen Arten konnte ebenfalls
ein Zusammenhang zwischen der Inmunkompetenz und anderen Merkmalen festge-
stellt werden (Wedekind und Jakobsen, 1998; Kurtz et al., 2000), allerdings beziehen
sich die meisten Studien zu dem Trade-Off zwischen Life-history und Immunkompe-
tenz auf Vogel (Norris et al., 1994; Munoz et al., 2010). Die Aktivierung des Immun-
systems bei Wirbeltieren ist allerdings wesentlich aufwendiger als bei Invertebraten
(Penzlin, 1991) und deshalb nicht unbedingt vergleichbar.

Haufig findet man grofle Unterschiede zwischen der Immunkompetenz der Weib-
chen und der Ménnchen. Dieser Effekt wird u.a. durch die Inmunkompetenz-Handi-
kap-Hypothese (s.0.) erkldrt. Mannchen treiben den Wettbewerb um Paarungspartner
an, indem sie weniger Energie in andere physiologische System wie das Inmunsystem
investieren (Sheldon und Verhulst, 1996; Zuk, 1996, Zuk und McKean, 1996). Dieser
Umstand erhoht das Mortalitédtsrisiko, doch so lange die Mannchen lange genug le-
ben, um mehr Nachkommen als ihre Konkurrenten zu zeugen, erhoht sich die relative
Fitness.

Es wurden bereits detaillierte Studien zu diesem Trade-Off durchgefiihrt (zusam-
mengefasst in Schmid-Hempel, 2003; Adamo et al., 2001; Zuk, 1996; Zuk und McKean,
1996; Klein und Nelson, 1997). Drosophila melanogaster zeigt eine geringere Fekunditat
und eine reduzierte Konkurrenzfahigkeit (Kraaijeveld und Godfray, 1997), wenn ein
Pathogen erfolgreich umkapselt wurde (Fellowes et al., 1999). Ahnliche Effekte findet
man bei der Gelbfiebermiicke Aedes aegyptii (Koella und Boéte, 2002; Ferdig et al., 1993),
die bei hoher Resistenz auf Nematoden einen geringeren Reproduktionerfolg aufwei-
sen, und bei der Honigbiene Apis mellifera (Rothenbuhler und Thompson, 1956; Sutter
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4.4 Diskussion

et al., 1968) ebenso wie bei der Indischen Mehlmotte Plodia interpunctella (Boots und
Begon, 1993).

Die Immunkompetenz und ihre Anderung wihrend des Lebens von Gryllus texensis
untersuchten Adamo et al. (2001). Sie fanden heraus, dass die Mannchen nach ihrer
Adulthdutung kaum noch in ihr Immunsystem investieren. Es besteht ein grofier Un-
terschied zwischen den Werten der Immunkompetenz der Weibchen und Mannchen
sowie auch der subadulten und adulten Mannchen.

Positive Korrelationen zwischen sexuell selektierten Merkmalen und der Immun-
funktion findet man u.a. in Skorpionfliegen (Kurtz und Sauer, 1999), Libellen (Rantala
et al., 2000) und Kifern (Rantala et al., 2000; Rantala und Kortet, 2003; Pomfret und
Knell, 2006). So ist die Fahigkeit zur Umkapselung von Fremdkorpern bei den Kifern
der Art Euoniticellus intermedius desto grofler, je langer die Elytren und je grofier das
Tier insgesamt ist (Pomfret und Knell, 2006). Und bei Wolfspinnen der Art Hygrolycosa
rubrofasciata ist die Klopffrequenz der Mannchen wihrend der Balz bei immunkompe-
tenteren Mannchen erhoht (Ahtiainen et al., 2004). Ryder und Siva-Jothy (2000) fanden
eine positive Korrelation zwischen der Hiamocytenzahl und der Qualitit des Balzge-
sangs bei Acheta domesticus und Grillen-Weibchen der Art Gryllus bimaculatus bevorzu-
gen den Balzgesang arteigener Mannchen, die eine hohe Immunkompetenz aufzeigen
(Rantala und Kortet, 2003).

Zusammenhinge zwischen Immunkompetenz und anderen physiologischen Merk-
malen wie Gesang und der Morphologie, wie sie in meinen Studien beobachtet wer-
den, sind also hdufig. In Chorthippus biguttulus finden wir bei erhohter Immunkom-
petenz hohere Werte der Gesangsparameter, auf die die sexuelle Selektion wirkt (On-
set, Offset). Dass wir tiberhaupt eine messbare Inmunkompetenz finden, widerspricht
den Ergebnissen bei Grillen von Adamo et al. (2001). Hier scheint ein anderes Kosten-
Nutzen-Verhdltnis vorzuliegen. Entweder ist die Gesangsproduktion nicht so teuer,
wie bei den Grillen oder das Risiko einer Infektion bei Ch. biguttulus ist so hoch, dass
es keinerlei Gewinn in der reproduktiven Fitness gibe, da der Tod zu schnell eintreten
wiirde.

In fritheren Studien konnte gezeigt werden, dass Dichtestress in der praembryona-
len Entwicklungsphase zu einer Erhdhung der Inmunkompetenz fiihrt (Bailey et al.,
2011), da das Risiko einer Ubertragung von Pathogenen und Parasiten mit der Popula-
tionsdichte steigt. Hier konnte die Haltung unserer Versuchstiere in dieser Phase eine
Rolle spielen, da die Dichte der Tiere grofier war als die in nattirlichen Habitaten. Al-
lerdings wissen wir nicht, ob die Immunkompetenz in dieser Art sich in den verschie-
denen Entwicklungsphasen oder zwischen Mannchen und Weibchen unterscheidet, da
ich nur adulte Mannchen auf diese Eigenschaft hin untersuchte.

Zusitzlich wiéren andere, die Immunitidt quantifizierende Untersuchungen, notig,
um ein abschlieffendes Urteil zu féllen. So wéren Studien zur Lysozym-Aktivitdt oder
das Quantifizieren von Haemozyten denkbar, welche auch durchgefiihrt wurden, je-
doch an der zu geringen Himolymphmenge scheiterten. Diese Parameter kann man
anschliefend mit der Umkrustung korrelieren, um eine Abhéangigkeit zu priifen. Doch
frithere Studien, die mit Umkapselungsmessungen und anderen Methoden, wie der
Messung der Phenoloxidase-Aktivitdt oder der lytischen Aktivitdt der Himolymphe,
arbeiteten, zeigten keine Unterschiede der Ergebnisse fiir beide Methoden (Pomfret
und Knell, 2006; Rantala und Kortet, 2003).

Mainnchen, die sich erfolgreicher gegen Krankheiten und Parasiten wehren konnen,
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geben diese Fahigkeit an ihre Nachkommen weiter, wenn sie von Weibchen praferiert
werden.

4.4.2 Die Infektion mit Wolbachia sp.

Es konnte nur bei einem der Tiere eine Infektion nachgewiesen werden.

Es ist allerdings nicht auszuschliefSen, dass die Infektion nicht direkt bei der Heu-
schrecke vorlag. Unter Umstdnden ist ein infizierter Nematode oder ein kleiner Arthro-
pode, zum Beispiel eine Milbe, bei der Préparation tibersehen worden und so wurde
diese Infektion missinterpretiert. Heuschrecken werden haufig von diesen potentiellen
Wolbachia-Tragern parasitiert (Bellmann, 1985). Trotz Entfernung des Darms und Ab-
spiilen des dufleren Bereichs ist diese Moglichkeit nicht vollkommen auszuschliefien.
Da allerdings auch in der nah verwandten Art Chorthippus parallelus eine Infektion vor-
liegt (Zabal-Aguirre et al., 2010), ist es durchaus denkbar, dass auch Ch. biguttulus zu
den Wirten des Bakteriums gehort. Endgiiltige Resultate waren durch eine Sequenzie-
rung der DNA zu erzielen.

Durch die geringe Infektionsrate lassen sich keine Riickschliisse auf die Wirkung des
Mirkoorgansimus ziehen.

In spéteren Studien wéren Untersuchungen mit grofierer Stichprobenzahl und ver-
schiedenen Populationen wiinschenswert, um den potentiellen Einfluss als Reproduk-
tionsbarriere erfassen zu konnen, wie es schon bei Ch. parallelus (Bella et al., 2010) und
der Hybridisierungszone von Gryllus firmus und G. pennsylvanicus (Maroja et al., 2008)
diskutiert wurde.
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5 Die Weibchen der Art Chorthippus
biguttulus

5.1 Einleitung

Nachdem die Mannchengesdnge und ihre Abhédngigkeit von Alter, Temperatur (Kapi-
tel 2), Morphologie, Phasenverschiebung der Hinterbeine (Kapitel 3) und dem Immun-
system (Kapitel 4) betrachtet wurden, wenden wir uns den Weibchen der Art Chorthip-
pus biguttulus zu.

Dieses Kapitel beschéftigt sich mit dem Dimorphismus der Geschlechter bei Chor-
thippus biguttulus. Sexueller Dimorphismus in der Korpergrofie ist weit verbreitet bei
Tieren (Hedrick und Temeles, 1989; Shine, 1989; Fairbairn, 1997). Im Gegensatz zu Sau-
getieren und einigen Vogeln (Ralls, 1977; Cabana et al., 1982) sind in den meisten ek-
tothermen Tierarten die Weibchen grofier als die Mannchen (Arak, 1988; Shine, 1988;
Fairbairn, 1997). Grofsere Weibchen sind vorteilhaft wegen der Abhidngigkeit zwischen
Korpergrofle und Fekunditdt (Darwin, 1871; Reznick, 1985; Shine, 1988), da Weibchen
einen substantiellen Teil ihrer Energie in die Produktion des Nachwuchs investieren.
Arten mit relativ grofSen Madnnchen zeigen oft eine besonders starke sexuelle Selek-
tion (Clutton-Brock et al., 1977; Anderson, 1994). Ausgepragte sexuelle Selektion fiir
grofle Mdnnchen finden wir aber zum Teil auch in Arten mit kleineren Mdnnchen (An-
derson, 1994; Fairbairn, 1997; Blanckenhorn et al., 1999). Der Sexualdimorphismus in
der Korpergrofie (SDK) wird innerhalb der genetisch, phylogenetisch, entwicklungs-
biologisch (Kapitel 3.4.1), physiologisch und mechanisch (Cheverud et al., 1985; May-
nard Smith et al., 1985) moglichen Grenzen der sexuellen Selektion unterliegen, welche
in beiden Geschlechtern verschieden &dquilibriert ist (Price, 1984; Fairbairn, 1997; An-
derson, 1994). Rensch (1950) postulierte, dass der SDK mit der Korpergrofse ansteigt,
wenn die Médnnchen der Art grofier sind, wéahrend er bei Arten mit kleineren Mann-
chen sinkt (Rensch’s ,,Gesetz”: Abouheif und Fairbairn 1997).

Sexuellen Dimorphismus finden wir nicht nur in den morphologischen Parametern,
sondern auch im Verhalten dieser Art. Dies betrifft vor allem die Verhaltensweisen
wihrend der Reproduktion, wenn die Weibchen selektiv sind und die Mdnnchen rela-
tiv unselektiv zu sein scheinen.

Informationen tiber die Entscheidungen der Weibchen wahrend der Partnerwahl er-
achtet man als enorm wichtig fiir die Untersuchung sexueller Selektion, denn diese
Entscheidungen beeinflussen direkt den Phanotyp der Mannchen (Janetos, 1980; Real,
1990; Seger, 1985). Da rezeptive Weibchen der Art Chorthippus biguttulus auf attraktive
Minnchengesdnge mit einem eigenen Gesang antworten (Jacobs, 1953), ist diese Spezi-
es besonders fiir diese Art von Untersuchungen geeignet. Die Weibchen antworten auf
kiinstliche wie auch auf natiirliche Gesange (v. Helversen, 1972). So konnen die artspe-
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5 Die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus

zifischen (statischen) Gesangsparameter (siehe Kapitel 2) genauso wie die Merkmale
untersucht werden, die der gerichteten Selektion unterliegen.

In vorherigen Studien wurde die Antwort der Weibchen wahrend Playback-Experi-
menten benutzt, um die Attraktivititsmerkmale der Mdnnchengesénge zu quantifizie-
ren. Hierfiir wurde mit artifiziellen Gesdngen gearbeitet, die aus mit weiffem Rauschen
gefiillten Silben bestanden, welche durch stille Pausen separiert waren. Dadurch weifs
man, dass die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus verschiedene Parameter in dem
Gesang zu dessen Beurteilung nutzen (Elsner, 1974; v. Helversen und v. Helversen,
1983; v. Helversen, 1972; v. Helversen und v. Helversen, 1997, 1998). Zusitzlich zu den
ethologischen gibt es auch viele neurobiologische Untersuchungen zu der Weibchen-
préferenz dieser Art (Stumpner und Ronacher, 1991; Neuhofer et al., 2008; Ronacher
et al., 2008; Ronacher und Krahe, 2000; Machens et al., 2001; Hennig et al., 2004; Creut-
zig et al., 2009, 2010).

Doch welche Parameter werden von den Weibchen bevorzugt? Ist der Grad des se-
xuellen Dimorphismus in Chorthippus biguttulus in den morphologische Merkmalen
abhingig von dem Paarungssystem dieser Art? Dieses Kapitel widmet sich der Préfe-
renz der Weibchen fiir Gesangsmerkmale der Mannchen im Test mit natiirlichen Ge-
sdngen, der Weibchen-Morphologie und dem Sexualdimorphismus der Art.

5.2 Material und Methoden

5.2.1 Der Vergleich der Gesangsparameter und deren Varianzen von
Méannchen und Weibchen

Die Gesdnge der Weibchen wurden wéhrend des Testens der Weibchenpréferenz auf-
genommen (Kapitel 5.2.3). Die Auswertung der Weibchengesédnge erfolgte mit dem
Programm ,Envelope-Analysis” unter den gleichen Voraussetzungen wie die Mann-
chengesédnge (Kapitel 2.2.3).

Ob die Daten voneinander unabhingig waren, wurde mit Hilfe einer Hauptkompo-
nentenanalyse untersucht.

Nachdem die Gesdnge von 54 Mannchen und 15 Weibchen aus dem Freiland Géttin-
gens aufgenommen und analysiert wurden (s.o.), wurden die gewonnene Daten beider
Gruppen entweder mit einer ANOVA (normalverteilte Daten) oder einem Kruskal-
Wallis Test (nicht normalverteilte Daten) miteinander verglichen.

5.2.2 Die Aufnahme der Morphologieparameter der Weibchen und Vergleich
von Mannchen und Weibchen sowie der Freiland- und der F1-Weibchen

Von 15 Weibchen der Géttinger Freiland-Population und 15 F1-Weibchen wurden drei
Parameter der Morphologie aufgenommen. Es wurden die Breite der Thoraces und der
Kopfkapseln und die Femurldngen aufgenommen. Hier wurde wie bei den Mdnnchen
verfahren (siehe Kapitel 3).

Um die Werte der Morphologieparameter der beiden Geschlechter und die der F1-
und der Freiland-Gruppe miteinander zu vergleichen, fiihrte ich entweder einen Un-
gepaarten t-test (normalverteilte Daten) oder einen Mann-Whitney-Test (nicht normal-
verteilte Daten) durch.
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5.2 Material und Methoden

5.2.3 Das Testen der Weibchenpraferenzen
Das Erstellen der Reize aus Mannchengeséangen

Die Stimuli wurden mit einem LabView-Programm (R. M. Hennig) erstellt, welches die
Umbhiillende der aufgenommenen Gesdnge digital abspeichert und mit einem einheit-
lichen flachen Frequenzspektrum von 5- 40 kHz fiillt (v. Helversen und v. Helversen,
1998), welches dem der natiirlichen Gesidnge entspricht.

Jedes Signal stellte den gesamten Vers eines Mannchens dar und die Intensitdt wurde
tiir den stabilen Teil des Verses (vergleich Abbildung 2.1) auf 70 dB skaliert.

Die Quantifizierung der Antwortfrequenz der Weibchen auf Médnnchengeséange

Adulte virginelle Weibchen wurden in einen geschlossenen, mit schallreflektionsddm-
menden Matten ausgekleidetem Kasten (35 x 57 x 40 cm) gesetzt, in dem sie auf einer
praparierten Platte in einem Drahtkéfig mit frischem Gras platziert wurden. Von aufien
wurde die Kammer beleuchtet und auf 30°C=+1 erhitzt.

Die Playback-Médnnchengesdnge und die Aufnahme des Weibchengesangs erfolgten
tiber ein LabView-Programm (Programmierung: R. M. Hennig), welches den Reiz mit
einer Rate von 100 kHz aus- und tiber eine D/ A-Wandlerkarte (National Instruments,
DAQ-M-Series PCI-625, 16 bit) an ein Verbindungsmodul (NI BNC-2110) weitergab.
Ein digitaler Abschwécher (Heinecke) setzte das Signal auf die Intensitit von 70 dB.
Bevor das Signal ausgegeben wurde, erfolgte eine Verstarkung iiber einen Endstufen-
Verstédrker (Tucker-Davies Technologies: PA5). Die Ausgabe des Reizes erfolgte tiber
einen Hochton-Lautsprecher in die Testkammer. Der Lautsprecher war 20 cm von der
Position des Kéfigs mit dem Weibchen entfernt angebracht.

Mit einem Mikrofon (Frequenzbereich 0,03-18 kHz; Conrad-Elektronik), welches sich
in einem Abstand von 2-4 cm von dem Weibchen befand, wurde die Reaktion des Weib-
chens aufgenommen, dann tiber einen Vorverstiarker (Vivanco, MA 222) und ein Ver-
bindungsmodul sowie eine A/D-Wandlerkarte (National Instruments, s.0.) an einen
Computer iibergeben. Die Abtastrate des Gesangs betrug 100 kHz.

Die Antwortreaktion eines Weibchens wird nicht nur von der Wirksamkeit einer
Lautattrape, sondern auch von der Antwortbereitschaft des Versuchstiers, seiner Mo-
tivation, bestimmt. Das zu testende Weibchen, welches schon aufierhalb der Versuchs-
apparatur auf benachbarte Mannchen antwortete, wurde in der Kammer platziert.

Jeder Reiz wurde dem Weibchen 18mal présentiert, wobei jeder Versuchsdurchlauf
mit einem attraktiven Reiz begann (30 rechteckmodulierte Silben, die mit weifilem Rau-
schen von 5-30 kHz Trager gefiillt waren, mit Silben-/Pausendauern von 80 ms/12 ms,
nach v. Helversen und v. Helversen 1998), der von dem Tier beantwortet werden muss-
te, um das Abspielen der anderen Reize zu veranlassen. Provozierte die Positivkon-
trolle keinen Weibchengesang, so wurde dieser Reiz nach zwei Minuten Ruhe erneut
gespielt, bis eine Reaktion detektiert wurde.

Die eigentlichen Versuchsreize wurden randomisiert abgespielt. Fiinf Sekunden vor
der Prédsentation des Reizes und 20 Sekunden danach wurde aufgenommen, um Spon-
tangesdnge des Weibchens bzw. die Antwort zu detektieren. Ein Weibchengesang wur-
de erfasst, wenn die Amplitude des Signals im Mikrofon mindestens 12 mV betrug, die
Dauer mindestens 400 ms lag und dem Frequenzspektrum eines Gesangs entsprachen.
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Abbildung 5.1: Die schematische Darstellung des Versuchaufbaus zur Quantifizierung
der Weibchenpréferenz von Chorthippus biguttulus

So wurde verhindert, dass andere von dem Tier produzierte Laute, wie z.B. Frafige-
rdusche, als Gesang erfasst wurden. Zwischen den Testreizen lag eine Pause von 30 s,
so konnte sicher gestellt werden, dass der vorangegangene Reiz keinen Einfluss auf
die Antwortbereitschaft des Weibchens auf den folgenden hat.

Zwischen den Testreizen wurde auch eine Negativkontrolle, ein Dauerrauschen oh-
ne Amplitudenmodulation (4,5-30 kHz Trager), prasentiert, die von dem Weibchen
wihrend der 18 Wiederholungen hochstens zweimal beantwortet werden durfte. Uber-
motivierte Weibchen, die eine erhchte Antwortbereitschaft auf diese Kontrolle zeigten,
wurden bei der Analyse nicht berticksichtigt.

Die relative Antworthédufigkeit (=Antwortfrequenz) wurde in % errechnet.

Anzahl
Antwort frequenz = 100 * Beantwortungen

Anzatheizpmesentutionen

Die Untersuchung der Weibchenpréaferenzen

Die Préferenz von 15 Weibchen fiir die Verse von 40 Freiland-Méannchen wurde ge-
testet. Die Priaferenz aller getesteten Weibchen wurde gemittelt (=mittlere Antwort-
frequenz) und mit den Gesangsmerkmalen der Mannchen sowie deren Morphologie-
merkmalen entweder mit einer Pearson-Korrelation (normalverteilte Daten) oder ei-
ner Spearman-Korrelation (nicht normalverteilte Daten) auf Abhédngigkeiten hin un-
tersucht.

Da bei der Antwortfrequenz auf die getesteten Gesange hohe Standardabweichun-
gen von 17 bis 40% auftraten, wurden die Gesédnge, die eine Standardabweichung der
Antwortwahrscheinlichkeit von unter 30% hervorriefen, noch einmal separat betrach-
tet.

5.2.4 Der Vergleich der Antwortfrequenzen der Freiland- und der
F1-Weibchen

Da nie die gleichen Mdnnchengesdnge an Freiland- wie an F1-Weibchen getestet wur-
den, habe ich hier die Antwortwahrscheinlichkeiten der Freiland-Weibchen auf die
Freiland-Méannchen und die Antwortfrequenzen der F1- auf die F1-Mannchen mit ei-
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nem Ungepaarten t-test auf Unterschiede getestet, da beide Datensédtze normal verteilt
waren.

5.2.5 Der Test auf assortative Verpaarung

Um zu testen, ob die Weibchen bevorzugt auf Mannchen antworten, die ihnen in mor-
phologischer Hinsicht besonders dhnlich sind, wurde dieser Test durchgefiihrt.

Fiinfzehn Weibchen wurden vermessen und nach ihrer Kopfkapselbreite, Thorax-
breite und Femurldnge wurden ihnen Riange von 1- 15 zugeteilt. Den zehn Méannchen,
deren Gesédnge auf Priaferenz dieser Weibchen getestet wurden, wurden je nach Kopf-
kapselbreite, Thoraxbreite und Femurldnge Range von 1 bis 10 zugeordnet. Nun wur-
de ausgewertet, welches Mannchen (welcher Mannchenrang) von jedem Weibchen am
besten beantwortet wurde. Erhielten mehrere Mdnnchen die hochste Antwortfrequenz,
so wurden deren Ringe gemittelt. Anschlieflend wurden die Weibchen je nach Grofse
in drei gleichstark besetzten Gruppen, je nach Grofle, eingeteilt und deren bevorzug-
te Mannchenringe in einem Vergleich der Mittelwerte mit Hilfe einer ANOVA (Post-
Hoc-Mehrfachvergleiche) oder eines Kruskal-Wallis-Tests (Post-Test: Dunn’s-Test) mit-
einander verglichen. So ergaben sich drei Tests, einer fiir die Ringe nach Kopfkapsel-
breite, einer fiir die Thoraxbreite und einer fiir die Femurlange.

5.3 Ergebnisse

5.3.1 Die Gesangsparameter der Weibchengesange und der Vergleich der
Werte von Mannchen und Weibchen

A ‘
MW_ Weibchen
H H

B Puls Storpause

fgy- Mannchen

¥
Silbe |4
Pause 100 ms

Abbildung 5.2: Die schematische Darstellung der Gesdnge von Mannchen und Weib-
chen der Art Chorthippus biguttulus.
Dargestellt sind die Umbhiillende dreier Silben eines Weibchens (A) und eines Mann-
chen (B), nach Ronacher und Krahe (1998)

Die Weibchen produzierten bei 30°C mittlere Onsetwerte von 6,1 dB mit einer Stan-
dardabweichung von 0,43 und durchschnittliche Offsetwerte von -10,05£3,1 dB. Die
Silbendauer betrug 72,2+11,6 ms und die Pausendauer 16,84+2,7 ms. Die Periode war
89412 ms lang und das Silben-Pausen-Verhiltnis betrug 4,4=+1. Die maximale Storpau-
sentiefe der Weibchen erreichte einen durchschnittlichen Wert von 0,74+0,17 V, wih-
rend die durchschnittliche Onset-Anstiegsdauer 7,9+1,1 ms betrug. Der Vers war im
Durchschnitt 1,1+0,06 s lang.

Nach der Hauptkomponentenanalyse fanden sich drei Hauptkomponenten, die 74%
der Varianz der Daten erklirten. Die erste Komponente beinhaltete Silbendauer, Peri-

59



5 Die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus

odendauer und Silben-Pausen-Verhiltnis (Parameter mit einem Eigenwert >0,3). Die
zweite Komponente inkludierte Periode, Silbe, Pause und die maximale Storpausen-
tiefe und erklarte 22,8%, wahrend der Onset, der Offset und die Onset-Anstiegsdauer
die dritte Komponente erklarten.

Tabelle 5.1: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsparameter
der Freiland-Weibchen

N=15

Eigenwert 3,2421 2,0523 1,3700
Anteil 0,360 0,228 0,152
Kumulativ 0,360 0,588 0,740
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3
Onset (db) 0,205 -0,290 0,478
Offset (db) 0,240 0,267 -0,626
Periode (ms) -0,412 0,433 0,166
Silbendauer (ms) -0,478 0,317 0,160
Pausendauer (ms) 0,218 0,574 0,048
Silbe/Pause -0,514 -0,171 0,081
Dauer Onsetanstieg (ms) 0,227 0,207 0,445
maximal Storpausentiefe (V) 0,266 0,372 0,278
Versdauer (ms) -0,261 0,127 -0,207

Bei dem Vergleich der Gesdnge der Weibchen und Mannchen zeigten sich weder
Unterschiede in der Silben- (Mann-Whitney Test: p=0,566) noch der Pausendauer (Un-
gepaarter t-test: p=0,221), dadurch bedingt gab es ebenfalls keine signifikanten Unter-
schiede in der Periode (Mann-Whitney Test: p=0,49) und dem Silben-Pausen-Verhéltnis
(Mann-Whitney Test: p=0,657) beider Geschlechter.

Der Onset beider Gruppen war dhnlich (Ungepaarter t-test: p=0,693), wahrend der
Offset bei den Méannchen signifikant tiefer war als der der Weibchen (Mann-Whitney
Test: p=0,035). Die maximale Storpausentiefe in den Gesdngen der Weibchen war signi-
fikant tiefer als in denen der Mannchen (0,43 V, Mann-Whitney Test: p<0,0001), auch
die Onset-Anstiegsdauer wies signifikante Unterschiede auf. Die Mdnnchen zeigten
mit 9,4 ms eine signifikant langere Anstiegsdauer als die Weibchen (Mann-Whitney
Test: p=0,044). Der Vers der Mannchengesdnge war mit 2,6 s mehr als doppelt so lang
wie der der Weibchengesinge (Ungepaarter t-test: p<0,0001).

Die interindividuelle Varianz fiir den Onset der Weibchen lag mit 7% unter dem
der Mannchen (15%). Die Mannchen zeigten eine intraindividuelle Varianz von 27%
fiir den Offset, wihrend die Weibchen einen Wert von 31% aufwiesen. Der CV fir
Periode, Silben- und Pausendauer lag bei den Weibchen bei 14, 16 und 16%, wahrend
die Méannchen 10, 17 und 25% erreichten. Die Varianz des Silben-Pausen-Verhiltnisses
schwankte bei den Weibchen intraindividuell um 23% und bei den Mannchen um 50%.

Der CV der maximalen Storpausentiefe erreichte einen Wert von 23% bei den Weib-
chen und 28% bei den Méannchen.

Die intraindividuelle Varianz der Weibchen lag fiir den Onset bei 10% und fiir den
Offset bei 14%. Beide Werte unterschieden sich damit signifikant von denen der Mann-
chen (Onset: 15%, Offset: 26%, jeweils Mann-Whitney Test: p<0,0001).

Fiir die Varianz der Periode, Silben- und Pausendauer erhielt man bei den Weibchen-
gesdangen Werte von 10, 12 und 12%. Bei einem statistischem Vergleich der Varianzen
der Periode, der Silbendauer und des Silben-Pausen-Verhiltnisses von Mannchen und
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Abbildung 5.3: Die Gesangsmerkmale der Mannchen und Weibchen der Art Ch. bigut-
tulus im Vergleich.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabwei-
chung und Ausreifler der Parameter Offset (A), maximale Storpausentiefe (B), Onset-

Anstiegsdauer und Versdauer (D) der Mannchen und Weibchen (aufgenommen bei
30°C) im Vergleich; N=54 Ménnchen, 15 Weibchen pro Gruppe

Weibchen ergaben sich in diesen Parametern keine signifikanten Unterschiede (jeweils
Mann-Whitney Test: p=0,821; p=0,156, p=0,971). Die intraindividuelle Varianz der Pau-
sendauer war bei den Weibchen mit 12% signifikant geringer als bei den Méannchen
(25%, Mann-Whitney Test: p<0,001).

5.3.2 Die Morphologieparameter der Weibchen und der Vergleich der Werte
von Mannchen und Weibchen

Die Weibchen hatten Kopfkapselbreiten von 2,23 mm bis 2,93 mm (durchschnittlich
2,48 mm). Die Thoraxbreiten erreichten einen durchschnittlichen Wert von 2,37 mm,
wihrend die Femora im Mittel 10,06 mm lang waren (siehe Abbildung 5.4). Alle drei
berticksichtigten Parameter waren voneinander unabhéangig.

Die Kopfkapseln der Weibchen waren signifikant breiter und die Femora waren we-
sentlich langer als die der Mannchen (Mann-Whitney Test: p=0,0003; Ungepaarter t-
test mit Welch-Korrektur: p<0,0001), wahrend die Breiten der Thoraces von Mannchen
und Weibchen sich im Mittel kaum unterschieden (Mann-Whitney Test: p=0,432, ver-
gleiche Daten in Kapitel 3).

61



5 Die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus

A B
6 6
z =
g4 g 4
2 =)
L L
D ®
T 2 T 2
0- 0-
2,1 2,3 2,5 2,7 29 2,0 2,2 24 2,6 2,8
C Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm)
6.
z
)
2
G
=
Hi)
T

8

9 10 11 12
Femurlange (mm)

Abbildung 5.4: Die Morphologieparameter der Freiland-Weibchen aus Gottingen.
Dargestellt sind die Haufigkeitsverteilungen fiir die Parameter Kopfkapselbreite (A),
Thoraxbreite (B) und Femurldnge (C), N=15

5.3.3 Die Morphologieparameter der F1- und der Freiland-Weibchen im
Vergleich

Die Morphologieparameter der Weibchen aus dem Freiland und der F1-Population
unterschieden sich weder in der Kopfkapselbreite (Mann-Whitney Test: p=0,678), der
Thoraxbreite (Ungepaarter t-test: p=0,644) noch der Femurldnge (Ungepaarter t-test:
p=0,928).

5.3.4 Die Abhangigkeiten zwischen Morphologie und Gesang der Weibchen

Bei der Untersuchung auf quantitative Abhingigkeiten zwischen den drei untersuch-
ten Morphologiemerkmalen und den Gesangsmerkmalen der Freiland-Weibchen liefs
sich eine Korrelation zwischen der Femurldnge und der Periode (Pearson: r=0,539,
p=0,038) ermitteln.

5.3.5 Die Praferenz der Weibchen fiir bestimmte Gesangsmerkmale
Die Praferenz der Weibchen fiir einzelne Gesangsmerkmale

In Playback-Versuchen wurde die Prédferenz der Weibchen auf verschiedene natiir-
liche Médnnchengesiange getestet. Korrelierte man die mittlere Weibchenantwortfre-
quenz mit den Gesangsparametern der 40 Mannchen unterschiedlicher Populationen,
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so lief$ sich erkennen, dass die Antwortfrequenzen der Weibchen mit starkerem Off-
setwert und langer werdenden Perioden sowie Silben zunehmen. AufSferdem wurden
langere Verse starker beantwortet. Korrelationen gab es ebenfalls zwischen der Ant-
wortfrequenz und der Onset-Anstiegsdauer ebenso wie der maximalen Storpausen-
tiefe (siehe Tabelle 5.2 und Abbildung 5.5). Die Parameter Onset, Pausendauer sowie
Silben-Pausen-Verhiltnis zeigten keine Abhdngigkeiten mit dem ermittelten Antwort-
verhalten der Weibchen (Tab. 5.2). Es waren keine Korrelationen zwischen der mittle-
ren Antwortfrequenz der Weibchen und den Varianzen der einzelnen Gesangsparame-
ter festzustellen.

Wurde die Untersuchung auf die 24 Gesédnge, bei denen die Standardabweichung
der Antwortfrequenz weniger als 30% betrugen, beschréankt, ergaben sich keine Korre-
lationen.

Korreliert man die Antwortwahrscheinlichkeiten der Freiland-Weibchen ausschlief3-
lich mit den Gesangsparametern der Mannchen der eigenen Population, ergeben sich
signifikante Korrelationen zwischen der Frequenz und dem Onset (Pearson: r=0,721,
p=0,019) und dem Silben-Pausen-Verhaltnis (Spearman: r=-0,697, p=0,03). Mit abneh-
mender Silbendauer oder zunehmender Pausendauer im Gesang steigt also die Ant-
wortwahrscheinlichkeit.

Korrelationen mit den anderen Parametern wie Offset (Pearson: r=-0,099, p=0,786),
Periodendauer (Pearson: r=-0,17, p=0,64), Silben- und Pausendauer (Pearson: r=-0,454,
p=0,188; r=0,402, p=0,249), Versdauer, Rampendauer, Onset-Anstiegsdauer sowie ma-
ximale Storpausentiefe liefSen sich bei dieser Analyse nicht erkennen.

Tabelle 5.2: Die Korrelation der Gesangsdaten mit der mittleren Antwortfrequenz der
Freiland-Weibchen.
Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangsparameter und
deren intraindividuellen Varianzen (CV), der verwendete statistische Test, der Korrelations-
koeffizient r und der Signifikanzwert p; N=15 Weibchen, 40 Mannchen-Gesinge

Parameter statistischer Test r P

Onset (db) Pearson 0,053 0,746
Offset (db) Spearman -0,312 0,05
Periode (ms) Pearson 0,365 0,021
Silbendauer (ms) Pearson 0,343 0,03
Pausendauer (ms) Pearson 0,220 0,173
Silbe/Pause Spearman -0,034 0,835
Versdauer (ms) Spearman 0,341 0,032
Dauer der Rampe (ms) Spearman 0,106 0,517
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman 0,327 0,040
maximale Storpausentiefe (V) Spearman -0,365 0,023
CV Onset (%) Pearson -0,246 0,126
CV Offset (%) Pearson -0,257 0,109
CV Periode (%) Pearson -0,077 0,635
CV Silbendauer (%) Pearson -0,261 0,104
CV Pausendauer (%) Spearman -0,206 0,203
CV Silbe/Pause (%) Pearson -0,086 0,597
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Abbildung 5.5: Die Antwortfrequenz der Weibchen auf Mannchengesangsmerkmale.

Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen gegen die Gesangspa-
rameter der Madnnchen aus verschiedenen Populationen Offset (Spearman: r=-0,312,
p=0,05; A), Silbendauer (Pearson: r=0,343, p=0,03; B), Versdauer (Spearman: r=0,341,
p=0,032; C), Onset-Anstiegsdauer (Spearman: r=0,327, p=0,04; D) und maximale Stor-
pausentiefe (Spearman: r=-0,365, p=0,023, E); N=15 Weibchen, 40 Mannchengesan-
ge, sowie gegen den Gesangsparameter Onset populationseigener Mannchengesinge
(Pearson: r=0,721, p=0,019; F) (aufgenommen bei 30°C); N=15 Weibchen, 10 Mann-
chengesinge, mit jeweiliger Regressionsgerade
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Bei der getesteten F1-Population (N=15) liefs sich eine Korrelation zwischen Onset
und Antwortfrequenz zeigen (Pearson: r= 0,381, p-Wert = 0,05). Weder die anderen
Gesangsmerkmale wie Offset (Pearson: r=-0,266, p=0,179), Periode, Pausen- und Sil-
bendauer (jeweils Pearson: r= 0,171, p=0,394; r=0,033, p=0,871; r=0,117, p=0,562) und
deren Verhiltnis (Spearman: r=-0,007, p=0,974) oder die Varianzen dieser Parameter
zeigten eine Korrelation mit der Antwortwahrscheinlichkeit.

Die Praferenz der Weibchen fiir kombinierte Gesangsmerkmale

Kombinierte man die Gesangsparameter Periode, maximale Storpausentiefe, Silben-
und Versdauer nach deren Gewichtungen in der Hauptkomponentenanalyse (Faktorl,
einbezogen wurden nur Parameter mit einem Wert von iiber 0,2: Kombinationswertl=
0,425 * Periode -0,39 * Silbendauer -0,37 * Versdauer -0,344 * maximale Storpausentiefe),
so ergab sich nach der Korrelation des Kombinationswertes 1 und der mittleren Ant-
wortfrequenz ein Korrelationkoeffizient von -0,448 und ein Signifikanzwert von 0,004
(Spearman).
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Abbildung 5.6: Die Antwortfrequenz der Weibchen auf einen Kombinationswert.
Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen einen nach ei-
ner Hauptkomponentenanalyse aus 40 populationsgemischten Gesdngen ermittel-
ten Kombinationswert (Pearson: r=-0,448, p=0,004) mit Regressionsgerade; N=15
Weibchen

5.3.6 Die interindividuelle Varianz der Weibchen-Praferenz und Unterschiede
der Antwortfrequenzen der Weibchen der Freiland- und der
F1-Population

Es gab zwischen der mittleren Antwortfrequenz der 15 F1-Weibchen (Antworten auf
27 Gesdnge) und den 15 Freiland-Weibchen (40 Mannchengesidnge), die in diese Ana-
lyse eingegangen sind, keinen signifikanten Unterschied (Einfache ANOVA: p=0,122).

Die interindividuelle Varianz der Weibchen auf die angebotenen Reize betrug im
Mittel {iber die 40 Reize 46%. Der Minimalwert lag bei 21%, wéahrend die Weibchen-
préferenz bei einem Reiz eine Varianz von 86% aufzeigten.

Es fanden sich Korrelationen zwischen der interindividuellen Varianz der Antwort-
frequenz der Weibchen und der Periodendauer (Pearson: r=-0,35, p=0,027), der Silben-
dauer (Pearson: r=-0,323, p=0,042), der maximalen Storpausentiefe (Spearman: r=0,383,

65



5 Die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus

p=0,015) und tendenziell der Versdauer (Spearman: r=-0,29, p=0,07) und der Onset-
Anstiegsdauer (Spearman: r=-0,31, p=0,054). Die Antwortfrequenz (Pearson: r=-0,967,
p<0,0001) war mit der Varianz korreliert, wodurch sich die vorher genannten Abhéan-
gigkeiten erklédren.
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Abbildung 5.7: Die Abhéngigkeit der Varianz der Weibchenantwortfrequenz von der
Antwortfrequenz.
Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen gegen die interindi-
viduelle Varianz mit Regressionsgerade, Pearson: r=-0,967, p<0,0001; N=15 Weibchen,
40 Mannchengesédnge

5.3.7 Die Abhangigkeiten zwischen der Antwortfrequenz der Weibchen auf
die Gesange und der Morphologie des singenden Mannchens

Gesidnge von populationseigenen Freiland-Mannchen mit hohem Femurgewicht provi-
zierten eine hohere Antwortfrequenz der Weibchen (Pearson: r=0,657, p=0,039). Dieser
Morphologieparameter korrelierte positiv mit dem Onset (Pearson: r=0,732, p=0,016),
der ebenfalls eine Abhidngigkeit mit der mittleren Antwortfrequenz der Weibchen auf-
wies. Die anderen Morphologiemerkmale wie Femurldnge, Femurbreite, Thoraxbreite
und Kopfkapselbreite zeigten einzeln keinerlei Korrelationen mit der Antwortwahr-
scheinlichkeit auf die Gesédnge der zugehorigen Mannchen (siehe Tabelle im Anhang).

Priifte man diese Zusammenhénge bei der F1-Population, konnte man eine Ten-
denz zur positiven Abhingigkeit zwischen Antwortfrequenz und Femurlidnge (Pear-
son: r=0,502, p=0,07) und dem Gewicht des Femurs (Pearson: r=0,473, p=0,088) sowie
eine signifikante Korrelation mit der Femurbreite (Pearson: r=0,554, p=0,044) finden.

Die tibrigen Weibchenpréferenzen waren von den Morphologieparametern unab-
héngig.

5.3.8 Die assortativen Verpaarungen

Die Weibchen mit den grofiten Kopfkapseln bevorzugten keine anderen Méannchen als
die Weibchen mit mittleren oder kleinen Kopfkapselbreiten, denn der Vergleich der am
besten beantworteten Mdnnchen unterschied sich laut ANOVA (p=0,518, siehe Abb.
5.8) kaum. Ahnliche Ergebnisse ergaben sich, wenn man den Test auf die Thoraxbrei-
te (Kruskal-Wallis Test: p=0,718) und die Femurldnge (Kruskal-Wallis Test: p=0,318)
bezog.
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Abbildung 5.8: Die Ergebnisse des Tests auf assortative Verpaarung nach Kopfkapsel-
breite.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifler der Parameter mittlere Mannchenrédnge, die von den Gruppen kleiner,
mittlerer und grofier Weibchen am besten beantwortet werden, je kleiner der Rang der
Mannchen, desto kleiner das Mannchen; ANOVA: p=0,518; N=10 Mannchen, 5 Weib-
chen pro Gruppe

5.4 Diskussion

In diesem Kapitel konnte ich zeigen, dass der Gesang der Weibchen signifikante Un-
terschiede der Offsetwerte, der maximalen Storpausen und der Onset-Anstiegslangen
im Vergleich zu den Mannchengesdangen aufwies. Die intraindividuelle Varianz der
Onsets, der Offsets und der Silben-Pausen-Verhiltnisse sowie der interindividuelle
CV des Silben-Pausen-Verhiltnis war in beiden Geschlechtern signifikant verschieden.
Auch die Kopfkapselbreiten und Femurldngen der Weibchen und der Mannchen zeig-
ten Unterschiede.

Die Freiland-Weibchen préferierten Mannchengesange mit tiefem Offset, hohem On-
set, grofSem Silben-Pausen-Verhiltnis, langer Silben- und daraus resultierend langer
Periodendauer sowie Gesdange mit langen Versen bzw. Rampen.

Es war nicht festzustellen, dass die Weibchen eine assortative Verpaarung vorziehen.

5.4.1 Der Sexualdimorphismus von Chorthippus biguttulus

Wir finden einen relativ stark ausgebildeten Sexualdimorphismus in der Morphologie
und dem Gesang der Art Chorthippus biguttulus.

Es gibt zwei, nicht ganz voneinander abgrenzbare, Hypothesen fiir selektive Fak-
toren, welche zu Sexualdimorphismen fithren. Die erste besagt, dass die Selektion,
die wir vor allem in Arten mit kompetitiven oder kooperativen Interaktionen zwi-
schen Médnnchen und Weibchen finden (Shine, 1989; Mueller, 1990), verantwortlich
ist. Wenn beispielsweise die Partner eines Paares bei koordinativen Aktivititen ko-
operieren, konnten die Konsequenzen fiir die Fitness dieser Aktivitdt eine Funktion
der Richtung und Starke der Differenz beider Geschlechter sein. Selektion in diesem
Kontext konnte Paarungspréferenzen férdern, welche zu assortativen Verpaarungen
fithren. Die zweite Hypothese begriindet den Dimorphismus damit, dass die Selektion
unabhingig auf beide Geschlechter wirkt und so verschiedene Grofsen oder Formen
hervorbringt (Maynard Smith et al., 1985; Slatkin, 1984; Shine, 1989). Der Selektions-
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druck auf Mannchen und Weibchen ist wegen der verschiedenen sexuellen Strategi-
en hdufig sehr unterschiedlich (Trivers, 1972). Mannchen werden hdufig zum Subjekt
sexueller Selektion durch Weibchenwahl oder intrasexuellen Wettkampf (z.B. Moore,
1990), wahrend die Selektion hdufig Weibchen mit hoher Fekunditédt und Lebensfahig-
keit fordert.

So kann es zu ausgepragten Dimorphismen kommen, je nach Umweltbedingungen
und Grad der Unterschiede beider Lebensstile.

Der Sexualdimorphismus in der Morphologie

Bei Chorthippus biguttulus sind die Weibchen grofser als die Mannchen, was zwei der
von mir untersuchten Merkmale betrifft. Eigene Beobachtungen zeigten, dass die Weib-
chen nicht langer, sondern hédufig kiirzer in der Nymphenphase verbleiben. Die Ursa-
che fiir den Dimorphismus hingt somit nicht mit der Entwicklungszeit zusammen.

Wir finden in fast allen Tierarten Unterschiede in den morphologischen Merkma-
len der Geschlechter hinsichtlich der Grofle. In den meisten Arten sind die Weibchen
grofier (Ghiselin, 1974). Dies trifft auf fast alle Invertebraten und niedere Vertebraten
zu. Dies ldsst sich nach Aussagen von Darwin (1871), Reznick (1985) und Shine (1988)
auf die Tatsache zuriickfiihren, dass Weibchen viele ihrer Ressourcen in die Nachkom-
men geben und die Selektion auf grofse Weibchen wirkt, da diese mit Fekunditdt und
Viabilitat korreliert (Rutowski et al., 1987). So produzieren grofiere Weibchen eine gro-
ere Anzahl von Eiern (Salthe und Mecham, 1974). Dies konnte auch bei Chorthippus
biguttulus gezeigt werden (Kriegbaum, 1997).

Der Sexualdimorphismus in der Gesangserzeugung und der Gesangsrezeption

In Arten, in denen auch die Weibchen singen, korreliert dies oft mit umgekehrten Ge-
schlechterrollen. Bei Vogeln findet man viele Arten, in denen die Partner im Duett
singen. Héufig tritt ein Wechselgesang in monogamen Arten auf, um das Territorium
gemeinsam zu verteidigen und miteinander zu kommunizieren (Farabaugh, 1982). In
Arten mit umgekehrter Geschlechterrolle zeigen die Weibchen mehr akustische Akti-
vitdten als Mannchen (Thorpe, 1961). Doch auch in Arten mit traditionellen Geschlech-
terrollen, wie bei einigen Vogeln (Rotschulterstarlingen, Rotkehlchen) sowie Gompho-
cerinen Heuschrecken tritt dieses Phanomen des Duetts auf und hier handelt es sich
um Resultate der natiirlichen und der sexuellen Selektion (Beletzsky, 1983; Schwabl,
1992).

Da Gesédnge nicht nur die Information der Artzugehorigkeit, sondern auch der Ge-
schlechtszugehorigkeit beinhalten sollten, ist ein Unterschied in den Gesédngen beider
Geschlechter zu erwarten. Dieser Dimorphismus tritt auf, obwohl die Gesénge beider
Geschlechter durch homologe Bewegungs- und Strukturmuster erzeugt werden. Beide
erzeugen jedoch Signale, die sich in Dauer, Intensitét, Storpausentiefe und -dauer der
Silben, Anstiegsdauer der Pulse und im Frequenzspektrum unterscheiden (v. Helver-
sen und v. Helversen, 1997; Jacobs, 1953). Auffallend sind die unterschiedlichen Ergeb-
nisse meiner Studie zu den Resultaten der Versuche von v. Helversen und v. Helversen
(1997), was die Onset-Anstiegsdauern der Mannchen- und Weibchengesdnge im Ver-
gleich betrifft. Die Mdnnchen produzierten wiahrend meiner Tests ldnger andauernde
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Onset-Anstiege als die Weibchen. Worauf diese Unterschiede zuriickzufiihren sind, ist
unklar. Die Ergebnisse, die die Unterschiede zwischen den Geschlechtern in den Ge-
sangsparametern Versdauer und Storpausentiefe, welche ich herausfand, entsprechen
denen der Literatur.

Die Weibchen zeigten eine klare Préferenz fiir Gesdnge, die akzentuierte Offsets so-
wie lange Silben und Perioden enthielten. Gesidnge, deren Onset-Anstieg und Versdau-
er langer war, wurden ebenso besser beantwortet wie Gesange, die kleinere maximale
Storpausen aufwiesen. Bei der ausschliefilichen Betrachtung der populationseigenen
Gesdnge bevorzugten die Gottinger Weibchen hohe Onsets und hohe Silben-Pausen-
Verhiltnisse (lange Silben mit kurzen Pausen).

Dies entspricht zum Teil den Ergebnissen von Balakrishnan und v. Helversen (2001),
die mit artifiziellen Gesangsattrappen nachwiesen, dass ein akzentuierter Onset eine
erhohte Antwortfrequenz auslost. Akzentuierte Offsets hingegen wurden von Bala-
krishnan und v. Helversen (2001) als nicht notwendig beschrieben. Die Weibchen mei-
ner Versuche antworteten jedoch auf tiefere Offsets besser als auf weniger akzentuierte
Pausen. Onset und Offset-Detektierbarkeit stehen im Verdacht, die Silbenerkennung
zu verbessern. Je hoher der Onset, desto einfacher ist es fiir das Weibchen, den Silben-
anfang zu erkennen.

v. Helversen und v. Helversen (1997) zeigten, dass Weibchen ein bestimmtes Silben-
Pausen-Verhiltnis zur Arterkennung nutzen und Gesidnge mit sehr lange Pausendau-
ern (>40 ms) und ohne jegliche Pausen abgelehnt werden. Diese Pausendauern tra-
ten bei keinem der von mir verwendeten Gesdnge auf. Dass die Antwortfrequenz der
Weibchen in meinen Versuchen mit steigendem Wert fiir das Silben-Pausen-Verhiltnis
ansteigt und auch Werte von iiber 10 beantwortet werden, widerspricht vorhergegan-
genen Versuchen. Bisher galt die Annahme, dass dieses Verhéltnis zwischen 1-5 liegen
muss, um eine Antwort zu provozieren (v. Helversen, 1972).

Die positive Abhédngigkeit zwischen Versdauer und Antwortbereitschaft in meinen
Ergebnisse ist ebenfalls verwunderlich. Alle Versdauern liegen oberhalb der Mindest-
dauer von 1 Sekunde (v. Helversen, 1972), so dass eine Korrelation nicht zu erwarten
war. Es ist denkbar, dass die Versdauer immer mit der bestimmten Produktion anderer
attraktiver Gesangsparameter korreliert und so die Abhidngigkeit ein Nebenprodukt
ist.

Die Gottinger Weibchen bevorzugten Gesdnge mit langen Silben (=Perioden). Hier-
zu gibt es keine Literaturangaben. Es fanden sich Korrelationen zwischen der Ant-
wortfrequenz der Weibchen und der Gesangsparameter Offset, Periode, Silbendauer,
Versdauer, Onset-Anstiegsdauer und maximaler Storpausentiefe. Da diese Gesangspa-
rameter z.T. auch miteinander korreliert sind, ist es schwer auszumachen, auf welche
dieser Merkmale die Weibchen selektieren, oder ob es multiple Korrelationen (wie am
Beispiel in Abbildung 5.5 B gezeigt wurde) gibt. Man miisste mit artifiziellen Gesan-
gen erneut ethologisch und eventuell auch neurobiologisch testen, welche einzelnen
Gesangsparameter einen echten Einfluss mit der Antwortfrequenz haben.

Wittmann et al. (2010) erzeugten ein Modell, mit dem sie 87% der Varianz der Ant-
wortfrequenz der Weibchen von Chorthippus biguttulus auf artifizielle Reize mit einem
neurobiologischen Modell erklirten. In dieses Modell fliefSen Silbendauer, Pausendau-
er, Onset-Anstiegsdauer, Storpausen, ein Onset am Ende der Silbe, der Grad der Onset-
storung und die Lange der Silbe ohne Onset als Merkmale in verschiedenen Gewich-
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tungen ein.

Durch die Prédferenz bestimmter Gesdnge bevorzugten die Weibchen Mannchen mit
langeren und breiteren Beinen. Die Bevorzugung grofier Mdnnchen findet man auch
in anderen Arten, wie zum Beispiel bei den Spinnen Stegodyphus lineatus (Maklakov
et al., 2006) und den Grillenarten Acheta domesticus (Gray, 1997), Gryllus bimaculatus
(Simmons, 1988b), G. campestris (Simmons und Zuk, 1992), sowie G. integer (Cade und
Cade, 1992). Haufig spielen hier intrasexuelle Interaktionen eine Rolle (Clutton-Brock
et al., 1977; Anderson, 1994), wie wir sie bei Chorthippus biguttulus nicht finden. Die
Auswahl dieser Mannchen konnte fiir die Weibchen aus zwei Griinden wichtig sein:

1. Wenn die Korpergrofie vererbt wird, wie es bei Gryllus bimaculatus von Simmons
(1987) gezeigt werden konnte, haben die Weibchen, die grofsere Mannchen wéhlen,
fruchtbarere Tochter und attraktiver singende Sohne. Das Gleiche gilt fiir die Immun-
kompetenz.

2. Die Verpaarung mit gesunden Partner fithrt zu mehr befruchteten Eiern, die ein
geringeres Infektionsrisiko aufweisen. Wahlt ein Weibchen ein gesundes Méannchen,
so kann es einen direkten Vorteil fiir das Weibchen haben.

Die Méannchen kdnnen weitere phanotypische Merkmale mit dem Gesang tibermit-
teln. So fand ich heraus, dass diese attraktiv singenden Madnnchen ein stdrkeres Im-
munsystem aufweisen (siehe Kapitel 4). Grofiere Mannchen der Arten Acheta domesti-
cus und Gryllus campestris leben langer als kleinere Artgenossen (Gray, 1997; Simmons,
1995) und fiir einige Arten konnte gezeigt werden, dass grofiere Mannchen grofsere
Spermatophoren bilden (Acheta domesticus: Gray 1997).

Schon in fritheren Studien wurde deutlich, dass Praferenzmessungen im Labor stark
von den Messungen im Freiland abweichen (zusammengefasst in Rheinlaender und
Romer, 1986). Bei den Untersuchungen an Chorthippus biguttulus stellte sich heraus,
dass das Silben-Pausen-Verhéltnis wichtig fiir die Artunterscheidung ist (v. Helversen
(1972); AN12 Creutzig et al. (2009, 2010)). Anfang und Ende dieser zeitlichen Parameter
lassen sich von Weibchen durch hohe Onsets und akzentuierte Offsets, die wiederum
fiir eine erhohte mittlere Amplitude der Silbe sprechen, besonders gut wahrnehmen.
Im Freiland, wo das extrinsische Rauschen durch abiotische und biotische Faktoren
sehr viel grofer ist als unter den Versuchsbedingungen wahrend meiner Arbeit, sind
diese Merkmale vermutlich wesentlich wichtiger, um eine Antwort des Weibchens zu
provozieren.

Nicht vollkommen auszuschliefSen ist die Moglichkeit, dass neben den akustischen
Hinweisen auch chemische oder visuelle Merkmale des Mannchens zur Qualitidtsbe-
stimmung durch das Weibchen verwendet werden. Da diese den Tieren im Labor nicht
zur Verfiigung stehen, ist nicht klar, ob die Mannchen, deren Gesidnge im Experiment
beantwortet werden, tatsdchlich im Freiland zur Paarung kommen wiirden. Doch in
Hybdrisierungsversuchen konnte festgestellt werden, dass sich die Weibchen mit art-
fremden Ménnchen paaren, wenn ihnen arteigene akustische Signale préasentiert wer-
den (v. Helversen und v. Helversen, 1975). Dies spricht dafiir, dass ausschliefslich akus-
tische Reize zur Stimulation der Weibchen ausreichen.

Ronacher und Krahe (1998) zeigten auf neurobiologischer Basis, dass Mannchen der
Art Ch. biguttulus in der Lage sind, geschlechtsspezifische Gesdnge von arteigenen
Weibchen zu erkennen und dass diese Fiahigkeit auf die Merkmale der Gesangsum-
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hiillenden, wie Onset-Anstieg (AN3), zuriickzufiihren ist. v. Helversen und v. Helver-
sen (1997) konnten in Versuchen nachweisen, dass fiir Mdnnchen bei der Erkennung
eines Weibchens die kurzen Einzelpulse in dessen Gesang essentiell sind und dass
Mannchen Pulse mit allméhlich ansteigender Intensitiat bevorzugen (in einem nieder-
frequenten Bereich). Die Storpausen in einem Gesang geben ebenfalls Hinweise auf
die Geschlechtszugehorigkeit (AN4, Ronacher und Krahe (1998)). Intakte Mdnnchen
produzieren geringere Storpausen als Weibchen. Der Gesang der Weibchen und ein-
beiniger Mannchen scheint relativ schwer fiir die Mannchen unterscheidbar, denn 20%
der Méannchen zeigen phonotaktisches Verhalten auf Einbeiner (Ronacher und Krahe,
1998). Normalerweise wird auf Mannchen derselben Art mit Gesang geantwortet, aber
es werden keine phonotaktischen Bewegungen wie Drehen oder Annédhern an das sin-
gende Tier unternommen, wie es als Antwort auf Weibchengesange zu beobachten ist
(v. Helversen und v. Helversen, 1997).

5.4.2 Die Varianz der Weibchen-Praferenz

Man kann zwei Varianzen der Weibchenantwortfrequenzen unterscheiden. Zum Einen
kann sich die Antwortbereitschaft in der Tendenz dhneln, aber verschiedene Intensiti-
ten zeigen. Zum anderen kann es generelle Unterschiede in der Bewertung der Mann-
chen geben (siehe Abbildung 5.9).
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Abbildung 5.9: Die Varianzen der Weibchenpriferenzen von Chorthippus biguttulus
durch unterschiedliche Bewertungen der Gesange.
Dargestellt ist die Antwortfrequenz gegen die Gesédnge, A: tendenzielle Ubereinstim-
mung der Bewertung der Gesédnge; B: generelle Unterschiede in der Bewertung

Die Antwortbereitschaft der Weibchen hédngt stark von dufleren Faktoren, wie Tem-
peratur und Nahrungsangebot, sowie von inneren Faktoren ab. Zu der zweiten Kate-
gorie gehort zum Beispiel der Eiablagezyklus, der eine grofie Rolle fiir die Motivation
des Tieres spielt (Renner, 1952; Haskell, 1958; Loher, 1962). Auch der Hautungszeit-
punkt und die vorherige sexuelle Aktivitidt haben Einfluss (Renner, 1952; Kriegbaum
und v. Helversen, 1992; v. Helversen, 1972). Einige Studien an anderen Heuschrecken-
arten konnten zeigen, dass es zwei Phasen der Antwortbereitschaft gibt. So sind die
Tiere wahrend der ,passiven Kopulationsbereitschaft” stumm, tolerieren aber Paarun-
gen durch Mannchen nach der Balz (Loher und Huber, 1964; v. Helversen und v. Hel-
versen, 1983; Hartmann und Loher, 1996), wahrend sie in der ,aktiven Kopulations-
breitschaft” auch den Wechselgesang zeigen (Loher und Huber, 1964).
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Wirmer et al. (2010) wiesen nach, dass die Antwortbereitschaft der Weibchen der
Art Chorthippus biguttulus kurz vor der Eiablage steigt. Wahrend die Tiere kurz nach
der Adulthdutung samtliche Paarungsversuche ablehnen (anfangliche Ablehnung, Lo-
her und Huber 1964), folgt dann eine Periode der ,aktiven Kopulationsbereitschaft”,
in der Balzgesidnge beantwortet werden (siehe Abbildung 5.10). Diese Unterschiede in
der Motivation konnen fiir die grofe intra- und interindividuellen Varianzen verant-
wortlich sein, die man beobachten kann, auch wenn die Motivation durch die Positiv-
und Negativkontrollen in dem Test quantifiziert wurde. Da der Eiablagezyklus meiner
Versuchstiere nicht beriicksichtigt wurde, ist dies eine mogliche Fehlerquelle. Uber das
Alter scheinen sich die Lautschemata der Weibchen wenig zu verdndern, was v. Hel-
versen (1972) zeigte. Bei anderen Arten, wie dem Heimchen Acheta domesticus, finden
Stout et al. (1991) eine starke Abhingigkeit zwischen dem Alter, dem Juvenilhormon
JHIII und der Antwortbereitschaft der Weibchen. Die benétigte Intensitit sinkt mit
zunehmendem Alter und bei Injektion des Hormons in dieser Art. Fowler-Finn und
Rodriguez (In Revision) konnten nachweisen, dass die Préaferenz der Weibchen der
Gleichfliigler der Art Enchenopa binotata von der vorherigen Erfahrung des Individu-
ums abhédngt. Doch scheint die Populationsdichte keinen Einfluss auf die Zahl der Ver-
paarungen der Weibchen zu haben (v. Helversen et al., unpublished). Allerdings sind
die Lautschemata temperaturabhingig, wie es auch bei Teleogryllus oceanicus der Fall
ist (Walker und Cade, 2003). Da diese jedoch wahrend der Versuche relativ konstant
gehalten wurden, sollte diese Fehlerquelle ausgeschlossen worden sein.

zweite
Ablehnung

zweite aktive
Ablehnung Bereitschaft

anfangliche aktive
Ablehnung Bereitschaft

Paarung

Adulthdutung
1. Eiablage

P| Paarung

Abbildung 5.10: Die Reproduktionsphasen der Weibchen von Chorthippus biguttulus
(verandert nach Wirmer et al. 2010)

Ebenfalls konnen unterschiedliche Préaferenzen fiir die interindividuelle Varianz ver-
antwortlich sein. (Balakrishnan und v. Helversen, 2001) postulierten drei Typen von
Weibchen, die unterschiedliche Praferenzen fiir Onset und Offset zeigen. Typ I beno-
tigt hohe Onset-Werte, Typ II tiefe Offsets und Typ IIl antwortet auf Gesdnge besonders
gut, die beide Merkmale stark ausgebildet haben. Diese Theorie ldsst sich an nattirli-
chen Gesdnge, wie ich sie verwendete, kaum nachvollziehen, da alle Gesdnge tiber
On- und Offsets verfiigten. Zu bemerken ist jedoch, dass die Weibchen sich bei attrak-
tiven Gesdngen relativ einig sind (siehe Abbildung 5.7). Die unterschiedliche Motiva-
tion oder Prédferenzen sind nur bei Gesdngen vorhanden, die eine geringere mittlere
Antwortfrequenz provozieren.

Wihrend den Experimenten zu dieser Arbeit wurde die intraindividuelle Varianz
der Weibchen nicht gemessen. Es konnte allerdings schon oft beobachtet werden, dass
diese sehr hoch ist, was die neuronale Verarbeitung der Signale (Rieke et al., 1997) aber
auch, bzw. dadurch bedingt, das Verhalten betrifft (v. Helversen, 1972; Kriegbaum und
v. Helversen, 1992). Dies ist ebenfalls auf die oben aufgefiihrten Faktoren zuriickzu-
fiihren.
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5.4.3 Assortative Verpaarungen

Nicht zuféllige, inklusive grofsen-assortative Paarungen werden als starke Kraft fiir
steigende genetische Variation, Artbildung und morphologische Evolution angesehen
(Edvardsson und Arnqvist, 2000; Fisher, 1918; Dieckmann und Doebeli, 1999; Doebe-
li und Dieckmann, 2005; Parker und Partridge, 1998). Crespi (1989b) klassifizierte die
moglichen Griinde fiir assortative Verpaarung in Bezug auf die Koérpergrofle in drei
Kategorien: Partnerwahl, Partnerverfiigbarkeit und ,mating constraint”. Die Praferenz
tiir grofSe Individuen kann die Ursache fiir assortative Verpaarungen sein, wenn es in
beiden Geschlechtern auftritt (Burley, 1983) oder sie korreliert mit einem hoheren Paa-
rungserfolg der grofieren Tiere des selektiven Geschlechts, z.B. in Arten mit aggressi-
ven intrasexuellen Konflikten (Ridley, 1983).

Die Hypothese, dass die Partnerverfiigbarkeit einen Grund fiir assortative Verpaa-
rung darstellt, impliziert, dass diese eine (passive) Konsequenz der langeren oder hdu-
tigeren Interaktion von Individuen mit dhnlicher Korpergrofle ist, wahrend die dritte
Theorie aussagt, dass es morphologisch nur fiir korperlich passende Tiere moglich ist,
sich zu verpaaren. Wie bei dem Schliissel-Schloss-Prinzip ist es nur Individuen mit
passenden Genitalmorphologien moglich, sich zu paaren. Dies konnte zum Beispiel
bei Wasserldufern beobachtet werden (Arnqvist und Danielsson, 1999). Hier ldsst die
Struktur der Genitalien nur assortative Verpaarungen zu. Diese Art der , Partnerwahl”
wird héufig bei Arthropoden beobachtet (Ridley, 1983; Fairbairn, 1988; Crespi, 1989a).
Meine Ergebnisse zeigen, dass Chorthippus biguttulus nicht zu den Arten mit assortati-
ver Partnerwahl gehort.
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen
von Chorthippus biguttulus

6.1 Einleitung

Geografische Variationen in der Grofie sind bei Tieren einer Art hdufig zu beobachten
(Atkinson, 1994). Oft variieren die Merkmale der Morphologie dramatisch. Diese in-
traspezifische Varianz ist interessant, da sie auf auf starke Zusammenhéange zwischen
Morphologie und Umweltbedingungen (Klima, Ressourcenqualitét, -verfiigbarkeit, Pra-
dation, soziale Faktoren) schliefSen ldsst (Berven und Gill, 1983; Peters, 1983; Sandland
und Minchella, 2004).

Wihrend der Nymphenphase spielen viele Faktoren eine Rolle, die die Korpergro-
Be der adulten Tiere bestimmen (Kapitel 3). Sind die Umweltbedingungen wahrend
der Embryonal- und der Larvalphase in den unterschiedlichen Populationen stark ver-
schieden, so hat dies grofsen Einfluss auf die Unterschiede in der Morphologie. Aber
auch der Genpool kann different sein.

Bei der Betrachtung evolutiondrer Griinde fiir Populationsunterschiede zeigt sich,
dass die nattirliche Selektion einen starken Einfluss auf die Korpergrofie hat. Regel-
hafte Unterschiede lassen sich auch innerhalb einer Art beim Vergleich geografischer
Unterarten beobachten. Eine Reihe von 6kogeografischen Regeln wurden entwickelt,
die aus der Beobachtung erwachsen sind, dass spezifische Merkmale bei verschiede-
nen Arten eines Lebensraumes dhnlich ausgepragt sind. Die Regeln spiegeln damit
sowohl die konvergente Entwicklung von Merkmalen wider als auch die Variations-
breite innerhalb eines Verwandtschaftskreises. Bei endothermen Tieren fand Bergmann
(1847) eine 6kogeografische Regel, die besagt, dass die Korpergrofie von nah verwand-
ten Tieren (Gattung, Familie) in kdlteren Gebieten ihres Verbreitungsgebietes grofser
sind als in wadrmeren Arealen, da sich mit der Korpergrofse das Verhiltnis zwischen
Oberfliache und Koérpervolumen verdndert. Die inverse Tendenz konnte bei Inverte-
braten beschrieben werden, bei denen die Korpergrofse in Populationen in nordliche-
ren Breitengeraden und Hohenlagen und somit mit sinkender Temperatur kleiner wird
(Masaki, 1967; Mousseau und Roff, 1989; Blanckenhorn und Fairbairn, 1995; Blancken-
horn und Hellriegel, 2002). Auch die sexuelle Selektion hat einen Einfluss auf die Mor-
phologiemerkmale, wie ich bereits in Kapitel 3 und 5 diskutierte. Die Korpergrofie
beeinflusst viele Eigenschaften der Tiere wie Wettbewerbsfahigkeit, Besiedlungsfahig-
keit, Zahl und Grofse der Nachkommen und Langlebigkeit (Peters, 1983; Stearns, 1992;
Honek, 1993; Roff, 2002). In anderen Arten der Ordnung Orthoptera, wie Teleogryl-
lus emma (Masaki, 1967) oder Dichroplus vittatus (Bidau und Marti, 2007) finden wir
starke Unterschiede in der Korpergrofie geografisch getrennt lebender konspezifischer
Populationen. So zeigten Lehmann und Lehmann (2008) signifikante morphologische
Unterschiede in der Art Poecillium thessalicus zwischen Gruppen geografisch verschie-
dener Standorte. Wie verhilt es sich mit geografisch getrennten Populationen der Art
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

Chorthippus biguttulus? Findet man morphologische Unterschiede?

In Kapitel 3 konnte ich zeigen, wie die Morphologie und der Gesang der Mannchen
zusammenhdngen. Je grofler die Médnnchen, desto attraktiver ist, vereinfacht gesagt,
ihr Gesang. Haben eventuelle Unterschiede in der Morphologie verschiedener Popu-
lationen auch einen Einfluss auf die Gesangsparameter der Tiere?

Dieses Kapitel handelt von den Unterschieden im Gesang, der Morphologie und der
Weibchenpriferenz sowie dem Wolbachia-Befall von vier Chorthippus biguttulus-Popu-
lationen in Deutschland.

Regensburg
»

Bayem

.lngolsladl

Miinchan
L]

Abbildung 6.1: Die Standorte der getesteten Populationen der Art Chorthippus biguttu-
lus.
Dargestellt sind die Fangorte, blau: Berlin/ Hoppegarten (H), gelb: Freiburg (F), griin:
Bielefeld (B) und grau: Gottingen (G)

6.2 Material und Methoden

6.2.1 Die Standorte der verschiedenen Populationen

Die fiir den Populationsvergleich bendtigten Tiere fing ich im Schwarzwald in der Na-
he der Stadt Freiburg/Breisgau (GPS-Koordinaten: 48.04, 7.96), in der Innenstadt von
Bielefeld (GPS-Koordinaten: 52.03, 8.53) und im Bezirk Hoppegarten der Stadt Berlin
(GPS-Koordinaten: 52.54, 13.67).

Die Standorte der Populationen und die Umweltbedingungen lassen sich der Abb.
6.1 und Tabelle 6.6 entnehmen.

6.2.2 Der Vergleich von Gesang und Morphologie der Mannchen und
Weibchen verschiedener Populationen

Um zu untersuchen, ob es Unterschiede in dem Gesang und der Morphologie der
Maénnchen verschiedener Populationen gibt, wurden die Gesdnge von 31 Bielefelder,
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6.3 Ergebnisse

54 Gottinger, 17 Freiburger und 32 Hoppegéartner Mannchen aufgenommen und ana-
lysiert. Diese Tiere wurden auch auf die bereits beschriebenen Morphologieparameter
hin untersucht. Die Morphologieparameter wurden mit den Gesangsparametern kor-
reliert (vergl. Kapitel 3). Das Gleiche wurde mit je 15 Weibchen aus jeder Population
durchgefiihrt.

Um statistische Unterschiede auszumachen, wurden die erhaltenen Gesangspara-
meter und deren Varianzen sowie die Morphologieparameter der verschiedenen Grup-
pen mit Hilfe von Tests fiir nicht gepaarte Gruppen miteinander verglichen (genaue
Methode siehe Kapitel 2 und 3). Zu einem Kruskal-Wallis-Test wurde bei nicht normal
verteilten Daten gegriffen und eine Einfache Varianzanalyse wurde bei normalverteil-
ten Datensdtzen durchgefiihrt.

6.2.3 Die Untersuchung der Praferenz von verschiedenen Mannchen-
Populationen durch verschiedene Weibchen-Populationen

Um zu testen, welche Madnnchen-Population von welcher Weibchen-Population am
besten beantwortet wird, wurde folgender Test durchgefiihrt: Es wurden je 10 Méann-
chengesédnge der vier Populationen je 15 Weibchen der Populationen vorgespielt und
die Reaktion der Weibchen pro geografischer Gruppe quantifiziert (siehe Kapitel 5).

Die Antwortfrequenzen der einzelnen Weibchen-Gruppen fiir jede Mannchen-Grup-
pe wurde miteinander mit einer Varianzanalyse (normalverteilte Daten) oder einem
Kruskal-Wallis-Test (nicht normalverteilt) verglichen.

6.2.4 Das Testen auf Unterschiede in der Infektionsrate mit Wolbachia sp.

Es wurden 21 Ménnchen und 15 Weibchen aus Hoppegarten, 29 Méannchen und 15
Weibchen aus Bielefeld, 19 Mannchen und 15 Weibchen aus Freiburg, 44 Méannchen
und 15 Weibchen aus dem Freiland in Gottingen, wie in Kapitel 4 beschrieben, auf eine
Infektion hin untersucht.

6.3 Ergebnisse

6.3.1 Der Vergleich der Gesangsparametern der Mannchen verschiedener
Populationen

Der Vergleich der einzelnen Gesangsmerkmale

Die Onsets der Freiburger waren mit einer mittleren Intensitit von 7,7 dB am akzentu-
iertesten. Sie waren signifikant hoher als die der anderen Populationen, die Werte von
7,3 dB (Bielefeld), 6,5 dB (Gottingen) 5,9 dB (Hoppegarten) erreichten.

Die Méannchen aus Bielefeld produzierten mit Abstand die akzentuiertesten Offsets
(-22,3 dB). Diese Intensitdten waren signifikant verschieden von den Werten der Mann-
chen aus Gottingen mit -14,9 dB, Hoppegarten mit -13,7 dB und Freiburg (-12,5 dB,
siehe Abb. 6.2, Tabelle im Anhang).

Die Mannchen der Freiburger Population wiesen eine Periode von 81,4 ms auf, dies
war eine signifikant kiirzere Dauer als wir sie bei den Mannchen aus den anderen Po-
pulationen fanden (Gottingen 88,4 ms, Bielefeld 92,5 ms, Hoppegarten 91,6 ms), die
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

sich in Bezug auf diesen Parameter sehr dhnlich sind. Die Silbendauer der untersuch-
ten Mannchen verschiedener Standorte unterschieden sich nicht signifikant. Die Pau-
sendauer lag bei den Bielefelder Tieren bei 19,6 ms und war somit signifikant grofser
als die der Freiburger Mannchen mit 16,3 ms, wahrend die Gottinger und die Hop-
pegdrtner Werte von jeweils 18,2 ms erreichten. Das Silben-Pausen-Verhéltnis war bei
allen Mannchen im Mittel zwischen 4,2 (Bielefeld) und 5 (Freiburg) und zeigte keine
signifikanten Unterschiede zwischen den Populationen. Sowohl bei der Versdauer als
auch bei Rampendauer gab es signifikante Unterschiede zwischen den Populationen
(jeweils ANOVA: p<0,0001).
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Abbildung 6.2: Die Gesangsmerkmale der Mdnnchen verschiedener Populationen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifler der Parameter Onset (A), Offset (B), Periode (C), Pausendauer (D),
Versdauer (E) und maximale Stérpausentiefe (aufgenommen bei 30°C); N=31 Biele-
felder (griin), 58 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32 Hoppegartner (blau)
Maénnchen
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Die Dauer der von den Freiburger Mannchen produzierten Versen war mit 1,9 s si-
gnifikant kiirzer als die der tibrigen Populationen, die eine mittlere Versdauer von 2,5
s (Hoppegarten), 2,7 (Bielefeld) und 2,6 s (Gottingen) aufwiesen. Die Dauer der Rampe
(Teil A) betrug bei den Hoppegdrtnern 1,1 s, bei den Freiburger Mannchen 0,8 s, bei
den Bielefeldern 1,5 s und bei den Goéttingern 1,4 s. Die durchschnittliche Dauer der
Rampe in dem Vers der Bielefelder war signifikant hoher als die der Mannchen aus
Hoppegarten und Freiburg und die Mdnnchen aus Gottingen zeigten einen signifikan-
ten Unterschied zu den Freiburgern in Bezug auf die Dauer der Rampe. Die maximale
Storpausentiefen der Gesdnge in den Populationen Freiburg und Hoppegarten waren
mit 0,66+0,03 und 0,67+0,03 V signifikant hoher (ANOVA, p<0,0001) als die der Got-
tinger Mannchengesédnge (0,440,12 V). Die geringsten maximalen Storpausentiefen
wurden in den Gesdangen der Bielefelder Mannchen mit 0,33+£0,12 V gemessen.

Die Differenz der mittleren intraindividuellen Varianz des Onsets zwischen den Po-
pulationen betrug maximal 1%, wobei dies die Differenz zwischen dem Wert der Frei-
burger Population mit 16% und der Gottinger Population mit der geringsten Vari-
anz im Onset mit 15% war. Die Varianz des Offsets unterschied sich zwischen den
Ménnchen der Gottinger und der Freiburger Population signifikant (Ungepaarter t-
test: p=0,014), wobei der CV der Mannchen aus Gottingen bei diesem Parameter 38%
und denen aus Freiburg im Mittel 20% betrugen. So war die Offset-Varianz der Freibur-
ger auch signifikant geringer als die der Hoppegértner Mannchen (35%; Ungepaarter
t-test: p=0,036), was an der geringen Stichprobenzahl der Freiburger liegen mag (Wer-
te der Offsets dhnlich). Mdnnchen aus Hoppegarten wiesen mit 15% eine signifikant
hohere Variabilitidt (intraindividuell) in der Periodendauer auf als die Mannchen aus
Freiburg mit einem CV-Wert von 7,5%, wédhrend die Mdnnchen aus Goéttingen und Bie-
lefeld Varianzen von jeweils 10% zeigten.

Alle Miannchen-Populationen zeigten dhnliche Varianzen der Silbendauer (ANOVA:
p=0,47), wiahrend sich die Varianzen der Pausendauern der Freiburger signifikant von
denen der Hoppegédrtner Mannchen unterschieden (Ungepaarter t-test: p=0,018). Der
Wert fiir diesen Parameter der Freiburger lag mit 32% fast doppelt so hoch wie der
der Hoppegartner Population (18%) und die Mannchen aus Gottingen und Bielefeld
ereichten mit 28 bzw. 26% einander sehr dhnliche Werte.

Die Varianz des Silben-Pausen-Verhiltnis war in der Population der Hoppegértner
(28%) niedriger als in der Freiburger Population (54%, Ungepaarter t-test: p=0,032),
wihrend es keine signifikanten Unterschiede zwischen den anderen Populationen Bie-
lefeld und Gottingen (je 43%) gab.

Die Hauptkomponentenanalyse der Gesangsmerkmale

Es wurde eine Hauptkomponentenanalyse durchgefiihrt, um die Unterschiede im Ge-
sang zwischen den Populationen zu untersuchen. Die Analyse ergab drei Hauptfak-
toren, die 85,3% der Varianz erklarten (siehe Tabelle 6.1). Der erste Faktor beinhaltet
vor allem die Parameter Periode und Silbendauer, der zweite Faktor Pausendauer und
Silben-Pausen-Verhiltnis und der dritte Faktor betrifft die Amplitudenmodulationen
Onset und Offset.

Bei dem Test auf Unterschiede zwischen den Faktoren der einzelnen Populationen
findet man signifikante Unterschiede zwischen den Gruppen. Mit dem Faktor 1 lassen
sich die Mdnnchen der Populationen Freiburg signifikant von denen der Bielefelder
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

Tabelle 6.1: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsmerkmale
der Méannchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die untersuchten Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=31 Bielefelder (griin), 58 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32
Hoppegértner (blau) Ménnchen

Eigenwert 2,1931 1,7074 1,2176
Anteil 0,366 0,285 0,203
Kumulativ 0,366 0,65 0,853
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3
Onset (dB) -0,055 -0,093 -0,735
Offset (dB) -0,150 0,218 0,640
Periode (ms) 0,665 -0,004 0,044
Silbendauer (ms) 0,646 0,180 -0,005
Pausendauer (ms) 0,304 -0,633 0,166
Silbe/Pause 0,148 0,714 -0,142
Faktor statistischer Test P

1 ANOVA 0,018 (B-F*F-H*)

2 ANOVA 0,013 (B-F

3 Kruskal-Wallis <0,0001 (B-G***,B-H***F-H**)

und der Hoppegirtner Standorte diskriminieren (siehe Tabelle 6.1). Der zweite Fak-
tor weist ebenfalls signifikante Unterschiede zwischen Freiburg und Bielefeld auf und
bei dem dritten Faktor fand man Unterschiede zwischen der Bielefelder Mannchen-
Population und der Gruppen aus Hoppegarten und Gottingen sowie zwischen den
Freiburger und den Hoppegirtner Tieren (siehe Abbildung 6.4 A).

6.3.2 Der Vergleich der Morphologieparameter der Mannchen verschiedener
Populationen

Der Vergleich einzelner Morphologiemerkmale

Es gab einige statistische Unterschiede, was die Morphologie der Mannchen verschie-
dener Populationen Deutschlands betrifft.

So waren die Kopfkapselbreiten der Gottinger und Hoppegéartner Populationen mit
jeweils 2,2 mm wesentlich grofier als die der Bielefelder und Freiburger Mannchen,
bei denen mittlere Werte von 2,1 und 2 mm gemessen werden konnten. Ebenfalls bei
der Breite der Thoraces gab es signifikante Unterschiede zwischen den Géttinger und
Hoppegéartner Mannchen (je 2,4 mm) und den beiden anderen beriicksichtigten Po-
pulationen (Bielefeld: 2,3 mm; Freiburg: 2 mm). Die Thoraxbreite der Freiburger war
somit um 15% geringer als die der Gottinger und Hoppegértner Populationen.

Die Hoppegartner wiesen signifikant langere und breitere Femora (10,1 mm und 2,1
mm) auf als die restlichen Populationen, wéahrend die Zahnreihe auf dem Femur der
Freiburger mit durchschnittlichen 3 mm um 4 bis 8% kiirzer war als die der anderen
untersuchten Mannchen.

Maénnchen aus Gottingen und Hoppegarten wiesen ein hoheres Femurgewicht (und
Beingewicht) auf als die Tiere aus Freiburg und Bielefeld.

Die Zahndichte war bei den Tieren der Freiburger Population mit durchschnittlich
26 Zéhnen pro Millimeter auf der Zahnleiste am grofiten, die Hoppegartner hatten die
geringste Zahnanzahl. Sie betragt im Mittel 72.
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6.3 Ergebnisse

Diese Verhiltnisse lassen sich den Daten im Anhang und der Abbildung 6.3 entneh-
men.
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Abbildung 6.3: Die Morphologiemerkmale der Mannchen verschiedener Populatio-

nen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifier der Parameter Femurlange (A), Femurbreite (B), Femurgewicht (C),
Thoraxbreite (D), Kopfkapselbreite (E) und Zahndichte (F); N=31 Bielefelder (griin),
58 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32 Hoppegértner (blau) Mannchen

Die Hauptkomponentenanalyse der Morphologiemerkmale

Nach der Durchfiithrung einer Hauptkomponentenanalyse mit den Morphologiemerk-
malen der Madnnchen aller vier Populationen, ergaben sich drei Faktoren, die 70% der
Varianz erkldrten (siehe Tabelle 6.2). Die Faktoren der einzelnen Populationen wur-
den gegeneinander getestet. Der Faktor, der sich vor allem aus Beingewicht und Fe-
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

murgewicht (Faktor 1=Faktor Gewicht) zusammensetzt, aber auch von der Femurlan-
ge, der -breite und der Breite von Kopf und Thorax geladen wird, unterscheidet sich
von Population zu Population signifikant. Dies gilt auch fiir Faktor 2 (Zahnreihenldn-
ge, Zahndichte und Zahnanzahl=Faktor Zahnreihe) sowie fiir Faktor 3 (Femurldnge,
Zahnanzahl und Zahnreihenldnge) (siehe Tabelle 6.2).

Tabelle 6.2: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Morphologiemerk-
male der Mannchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=31 Bielefelder (griin), 54 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32
Hoppegértner (blau) Mdnnchen

Eigenwert 3,0534 2,1927 1,0803
Anteil 0,3390 0,2440 0,1200
Kumulativ 0,3390 0,5830 0,7030
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3
Lange Femur (mm) 0,333 0,180 0,567
Breite Femur (mm) 0,392 -0,087 0,006
Gewicht Femur (mg) 0,489 0,014 -0,145
Beingewicht gesamt (mg) 0,503 0,040 0,013
Thoraxbreite (mm) 0,330 -0,172 -0,132
Kopfkapselbreite (mm) 0,352 0,067 -0,025
Linge Zahnreihe (mm) -0,093 0,451 0,570
Anzahl Zihne -0,039 -0,530 0,545
Zahndichte -0,002 -0,662 0,133
Faktor statistischer Test p

1 Kruskal-Wallis <0,0001 (B-G*** B-H*** G-F*** G-H*** F-H***)
2 Kruskal-Wallis <0,0001 (B-F*,G-F** F-H***)

3 Kruskal-Wallis 0,001 (B-G*G-H*)

Die Hauptkomponentenanalyse der Gesangs- und Morphologiemerkmale

Bei der Untersuchung durch eine Hauptkomponentenanalyse der Gesangs- und Mor-
phologieparametern der Mannchen aller Populationen ergaben sich fiinf Hauptfakto-
ren. Der Faktor 1 beinhaltete vor allem das Femurgewicht, das Beingewicht, die Fe-
murldnge, die Femurbreite sowie die Kopfkapselbreite und den negativen Onset. Der
Faktor 2 wurde durch die Merkmale Periode und Silbendauer negativ und die Zahn-
reihenldnge, Zahnanzahl und Zahndichte positiv geladen, wéahrend der Faktor 3 sich
aus der Periode, der Silbendauer, Zahnanzahl und Zahndichte berechnete (alle gleiches
Vorzeichen). Die beiden letzten Faktoren bestanden aus Pausendauer und negativem
Silben-Pausen-Verhiltnis (Faktor 4) und Offset sowie negativer Zahnreihenldange (Fak-
tor 5). Die Faktoren 1, 2 und 5 unterschieden sich zwischen den Populationen signifi-
kant (siehe Tabelle 6.3). In diesen Hauptfaktoren befanden sich hauptsachlich morpho-
logische Merkmale und die Hoppegértner erreichten hohe und die aus Freiburg die
niedrigsten Faktorwerte.
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Abbildung 6.4: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Merkmale der

Minnchen.

Dargestellt sind die Werte des Faktors 1 gegen den Faktor 2 einer Hauptkomponen-
tenanalyse der Merkmale der Mannchen; N=31 Bielefelder (griin), 58 Gottinger (grau),
17 Freiburger (gelb) und 32 Hoppegértner (blau) Mannchen fiir die Faktoren der Ge-
sangsmerkmale (A) und der Morphologiemerkmale (B)

Tabelle 6.3: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangs- und die
Morphologiemerkmale der Mannchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=31 Bielefelder (griin), 54 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32
Hoppegértner (blau) Mannchen

Eigenwert 3,4487 2,5749 2,0297 1,6657 1,2342
Anteil 0,23 0,172 0,135 0,111 0,082
Kumulativ 0,23 0,402 0,537 0,648 0,73
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktord Faktor5
Onset (dB) -0,314 0,126 -0,238 0,039 -0,284
Offset (dB) 0,173 0,142 0,191 -0,117 0,483
Periode (ms) 0,121 -0,408 -0,469 0,092 0,161
Silbendauer (ms) 0,149 -0,354 -0,506 -0,067 0,179
Pausendauer (ms) -0,055 -0,298 -0,058 0,621 0,041
Silbe/Pause 0,092 0,021 -0,284 -0,643 0,188
Femurlinge (mm) 0,31 -0,067 -0,071 -0,154 -0,47
Femurbreite (mm) 0,323 0,137 -0,114 0,107 -0,242
Femurgewicht (mg) 0,451 0,133 0,092 0,102 0,052
Beingewicht (mg) 0,467 0,116 0,078 0,064 -0,033
Thoraxbreite (mm) 0,262 0,143 -0,196 0,200 -0,104
Kopfkapselbreite (mm) 0,322 0,034 0,006 0,041 -0,083
Zahnreihenlinge (mm) -0,034 -0,343 0,143 -0,259 -0,481
Zahnanzahl -0,129 0,386 -0,356 0,002 -0,225
Zihne/mm -0,102 0,489 -0,359 0,119 0,088
Faktor statistischer Test P

1 ANOVA <0,0001 (B-G***,B-F+**,G-H*** G-F*** H-F*+)

2 ANOVA <0,0001 (B-G***,B-H***,B-F* G-H**,H-F**)

3 Kruskal-Wallis 0,216

4 ANOVA 0,339

5 ANOVA <0,0001 (B-G***,B-H***,G-F* H-F**)
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Abbildung 6.5: Einige Gesangserkmale der Mdnnchen aller Populationen korreliert mit
ausgewdhlten Morphologiemerkmalen.
Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen den On-
setwerten und der Femurldnge (A), des Femurgewichts (B), der Zahnreihenldnge (C),
der Thoraxbreite (D) und der Zahndichte (E) sowie zwischen der Versdauer und der
Femurbreite (F) und der Rampendauer und des Femurgewichts (G) (aufgenommen
bei 30°C), jeweils fiir die Bielefelder (griin), Gottinger (grau), Freiburger (gelb) und
Hoppegartner (blau) Mannchen
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6.3.3 Die Abhangigkeiten zwischen Gesangs- und Morphologieparametern
der Mannchen verschiedener Populationen

Die Bielefelder Mannchen

Die Periodendauer und die Silbendauer (Pearson: r=0,953, p<0,0001), die Pausendauer
und das Verhiltnis von Silbe zu Pause (Pearson: r=-0,637, p=0,0001) sowie die Zahn-
dichte und die Thoraxbreite (Spearman: r=0,387, p=0,031) waren voneinander abhéan-
gige Parameter bei den 31 untersuchten Mannchen aus Bielefeld.

Bei dieser Population produzierten Mannchen mit einer geringeren Thoraxbreite
und einem geringeren Femurdurchmesser einen stark akzentuierten Onset (Spearman:
r=-0,523, p=0,003 bzw. r=-0,736, p<0,0001, siehe Abb. 6.5). Positive Korrelationen konn-
ten zwischen dem Onset und der Femurldnge (Spearman: r=0,479, p=0,006) sowie der
Zahnreihenldnge (Spearman: r=0,478, p=0,007) aufgezeigt werden. Mannchen mit ei-
ner hohen Zahndichte erzeugten beim Gesang tendenziell lingere Silben und somit
auch langere Perioden (Spearman: r=0,353, p=0,052 bzw. r=0,346, p=0,056).

Die Freiburger Mannchen

Die 17 von mir getesteten Mannchen aus der Freiburger Region zeigten, dass es in die-
ser Gruppe Abhéngigkeiten zwischen der Periode und der Silbendauer, der Pausen-
dauer und dem Silben-Pausen-Verhiltnis und der Zahnanzahl sowie der Zahndichte
gab.

Die Mannchen, die eine grofie Femurldnge und einen breiten Thorax sowie eine hohe
Zahnanzahl und damit Zahndichte aufwiesen, produzierten die akzentuiertesten On-
sets (Spearman: r=0,634, p=0,006 (Femurldnge), Pearson: 1=0,735, p=0,001 (Thoraxbrei-
te), r=0,642, p=0,005 (Zahnanzahl), r=0,702, p=0,002 (Zahndichte)). Eine negative Kor-
relation bestand zwischen dem Onset und dem Femurgewicht (Spearman: r=-0,569,
p=0,017). Die Periode war positiv mit der Thoraxbreite korreliert (Spearman: r=0,69,
p=0,002) und je schwerer die Femora und damit die Beine, desto linger war der produ-
zierte Teil A des Verses (Rampe; Pearson: r=0,689, p=0,028; Pearson: r=0,734, p=0,016).
Diese Korrelationen lassen sich an Abbildung 6.5 erkennen.

Die Hoppegértner Mannchen

Sowohl die Periode und die Silbendauer als auch die Zahndichte und Zahnanzahl wa-
ren in dieser Gruppe von 32 Médnnchen aus Hoppegarten/Berlin abhdngige Parameter.

Auch in dieser Population produzierten Mannchen mit langen Femora, einer lan-
gen Zahnreihenldnge und einer hohen Zahndichte besonders hohe Onsets (Pearson:
r=0,429, p=0,014 (Femurldnge), Spearman: r=0,752, p<0,0001 (Zahnreihenldnge), Pear-
son: r=0,358, p=0,044 (Zahndichte)). Dies gilt auch fiir Mannchen mit leichten Femora
(Spearman: r=-0,465, p=0,007). Die Tiere mit den wenigsten Zahnen auf der Zahnrei-
he und somit der geringsten Zahndichte produzierten die lingsten Pausen (Spearman:
r=-0,369, p=0,038 bzw. Pearson: r=-0,364, p=0,041, siehe Abb. 6.5).

Die Mannchen mit breiteren Thoraces produzierten einen langeren Vers als die mit
schmaleren Thoraces (Spearman: p=0,817, r=0,006).
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

Die Géttinger Mannchen

Die Miannchen aus Gottingen zeigten positive Korrelationen zwischen dem Onset und
der Femurldnge, dem Femurgewicht und dem Beingewicht. Des Weiteren produzier-
ten Mannchen mit langer Zahnreihe weniger starke Onsets und Madnnchen mit breiten
Femora lange Verse. Eine negative Korrelation fand ich zwischen Rampendauer und
Femurgewicht (vergleiche Kapitel 3).

6.3.4 Der Vergleich der Gesangsparameter der Weibchen verschiedener
Populationen

Der Vergleich einzelner Gesangsparameter

Der Vergleich der Gesangsparameter der Weibchen verschiedener Populationen zeigte
keine signifikanten Unterschiede in den Gesangsmerkmalen (siehe Tabelle 6.4).

Tabelle 6.4: Der Vergleich der Gesangsparameter der Weibchen der vier verschiedenen
Populationen.
Dargestellt sind die verglichenen Gesangsparameter der Populationen, der statistische Test
und der Signifikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population

Parameter statistischer Test P

Onset (dB) Kruskal-Wallis Test 0,077
Offset (dB) ANOVA 0,817
Periode (ms) ANOVA 0,103
Silbendauer (ms) ANOVA 0,513
Pausendauer (ms) ANOVA 0,886
Silbe/Pause ANOVA 0,755
Versdauer (ms) ANOVA 0,577
Onset-Anstiegsdauer (ms) Kruskal-Wallis Test 0,934
max. Storpausentiefe (V)  Kruskal-Wallis Test 0,703

Die Hauptkomponentenanalyse der Gesangsparameter

Nach der Durchfiihrung einer Hauptkomponentenanalyse ergaben sich drei Haupt-
faktoren. Der erste bestand vor allem aus dem Silben-Pausen-Verhiltnis, dem Offset,
der Silbendauer, der Onset-Anstiegsdauer und der maximalen Stérpausentiefe. Der
2. Faktor betrifft die Parameter Periode, Pausendauer und maximale Storpausentiefe,
wihrend der dritte Faktor vor allem aus den Merkmalen Onset, Offset und Versdauer
bestimmt wird. Diese drei Faktoren zeigten keine signifikanten Unterschiede zwischen
den Populationen (p>0,5; sieche Tabelle im Anhang).

6.3.5 Der Vergleich der Morphologieparameter der Weibchen
unterschiedlicher Populationen

Der Vergleich einzelner Morphologiemerkmale

Wihrend die Femora der Weibchen bei allen Populationen dhnlich (Kruskal-Wallis
Test: p=0,72) waren und Langen zwischen 9,86 mm (Hoppegarten) und 10,06 (Bielefeld
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6.3 Ergebnisse

und Gottingen) erreichten, wiesen die Durchmesser der Thoraces und der Kopfkapseln
signifikante Unterschiede auf (Kruskal-Wallis Test: p<0,0001 bzw. p=0,019).

Die Kopfkapseln der Gottinger Weibchen waren mit einer Breite von durchschnitt-
lich 2,48 mm signifikant grofer als die der Freiburger und die der Hoppegartner Weib-
chen, wo in beiden Populationen im Mittel ein Wert von 2,23 mm gemessen wurde. Die
Kopfe der Weibchen aus Bielefeld waren 2,35 mm breit. Die Weibchen der Freiburger
und die Hoppegirtner Populationen wiesen wesentlich schmalere Thoraces (jeweils
2,1 mm) als die Bielefelder und die Gottinger Weibchen auf, bei denen ich mittlere
Thoraxbreiten von 2,55 und 2,37 mm erhielt (Abbildung 6.6, Tabelle im Anhang).
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Abbildung 6.6: Der Vergleich einiger Morphologieparameter der Weibchen aller getes-
teten Populationen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifler der Parameter Kopfkapselbreite (A) und Thoraxbreite (B) aller Weib-
chen der verschiedenen Populationen; N= je 15 Bielefelder (grtin), Gottinger (grau),
Freiburger (gelb) und Hoppegértner (blau) Weibchen

Die Hauptkomponentenanalyse der Morphologiemerkmale

Tabelle 6.5: Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Morphologie-
merkmale der Weibchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Signi-
fikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population

Eigenwert 1,2923 0,9809

Anteil 0,431 0,327

Kumulativ 0,431 0,758

Variable Faktorl Faktor2
Kopfkapselbreite (mm) 0,673 -0,259

Thoraxbreite (mm) 0,691 -0,114

Femurlinge (mm) 0,264 0,959

Faktor statistischer Test p

1 ANOVA <0,0001 (B-F*** B-H*** G-F*** G-H***)

87



6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus
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Abbildung 6.7: Die Antwortfrequenz verschiedener Weibchenpopulationen auf ausge-
wihlte Gesangsmerkmale der Miannchen aller Populationen.
Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen der mitt-
leren Antwortfrequenz der Weibchenpopulationen Bielefeld (griin), Gottingen (grau),
Freiburg (gelb) und Hoppegarten (blau) und den Parametern Offset (A), Periode (B),
Silbendauer (C), Versdauer (D) maximale Storpausentiefe (E) sowie intraindividuelle
Varianz des Offsets (F) (aufgenommen und getestet bei 30°C); N je 15 Weibchen, 40
Maénnchengesange
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6.3 Ergebnisse

Es ergab sich ein Hauptfaktor, der mit den Merkmalen Kopfkapselbreite und Tho-
raxbreite 43% der Varianz erklart. Dieser Faktor war bei den Weibchen aus Bielefeld
und Gottingen signifikant grofser als bei denen aus Hoppegarten und Freiburg (ANO-
VA: p<0,0001; siehe Tabelle 6.5).

Die Hauptkomponentenanalyse der Gesangs- und Morphologiemerkmale

Bei der Betrachtung der Hauptkomponentenanalyse von Gesangs- und Morphologie-
merkmalen ergaben sich vier Hauptfaktoren. Der erste wurde vor allem durch Silben-
Pausen-Verhiltnis, maximale Storpausentiefe, Onset-Anstiegsdauer, Silbendauer und
Offset (gemischter Faktor) geladen. Der zweite Faktor setzte sich aus Periode, Silben-
dauer, Pausendauer und maximaler Storpausentiefe zusammen (Faktor der zeitlichen
Parameter), wahrend der dritte sich vor allem aus Onset, Offset und der Versdauer be-
rechnete (Faktor fiir Amplitudenmodulation). In dem vierten Faktor fanden sich vor
allem die Parameter Kopfkapselbreite, Thoraxbreite, Femurldnge und Versdauer (Fak-
tor fiir Morphologie). Die Faktoren 1, 2 und 3 sind in allen Populationen dhnlich, doch
der Faktor 4 ist in den Gruppen der Weibchen aus Gottingen und Bielefeld signifikant
grofler als in denen aus Hoppegarten und Freiburg (ANOVA: p<0,001; siehe Tabelle im
Anhang).

6.3.6 Die Abhangigkeiten zwischen der Antwortwahrscheinlichkeit der
Weibchen und einzelnen Gesangsparametern der eigenen
Populationen

Die Gottinger Weibchen bevorzugten hohe Onsets bei den Méannchen der eigenen Po-
pulation, wie schon dem vorangegangenen Kapitel zu entnehmen ist.

Die Bielefelder, Freiburger und die Hoppegéartner Weibchen zeigten keine Korrela-
tionen zwischen ihrer mittleren Antwortfrequenz und den Gesangsparametern oder
deren Varianzen der Mannchengesdngen der eigenen Population.

6.3.7 Die Abhangigkeiten zwischen der Antwortwahrscheinlichkeit der
Weibchen jeder Population mit einzelnen Gesangsparametern aller
Populationen

Wenn man alle getesteten Mannchengesidnge mit der Antwortfrequenz der Bielefelder
Weibchen korrelierte, sah man, dass Weibchen Gesange mit tiefen Offsets (Spearman:
r=-0,601, p<0,0001), langen Perioden (Pearson: r=0,546, p=0,0003, Abb. 6.7; =Pausen,
Silben) sowie langen Versen (Spearman: r=0,313, p=0,049), minimalen Storpausentiefen
(Spearman: r=-0,541, p=0,0003) und kleinen Varianzen der Silbendauer (Pearson: r=-
0,319, p=0,045) stark signifikant und Gesdnge mit geringer Offsetvarianz (Pearson: r=-
0,307, p=0,054) tendenziell bevorzugten.

Gottinger Weibchen bevorzugten tiefe Offsets (Spearman: r=-0,312, p=0,05), lange
Perioden (Pearson: r=0,364, p=0,02) und Silben (Pearson: r=0,343, p=0,03) sowie lange
Verse (Spearman: r=0,341, p=0,032).

Freiburger préferierten tiefe Offsets (Spearman: r=-0,359, p=0,023) und es gab ei-
ne starke positive Korrelation zwischen der Antwortfrequenz und der Periodendauer
(Spearman: r=0,525, p=0,0005), der Silbendauer (Spearman: r=0,538, p=0,0003) sowie
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

der Versdauer (Spearman: r=0,35, p=0,027) und der minimalen Storpausentiefe (Spear-
man: r=-0,407, p=0,009).

Signifikante negative Korrelationen zwischen der Antwortwahrscheinlichkeit und
dem Offset (Bevorzugung akzentuierter Pausen, Spearman: r=-0,314, p=0,048) und po-
sitive Abhangigkeiten mit der Periode sowie der Silbendauer (beides Pearson: r=0,519,
p=0,0006; r=0,526, p=0,0005) fanden sich bei den Hoppegéartner Tieren. In dieser Po-
pulation wurden Méannchen mit langen Versen bzw. kleinen maximalen Storpausentie-
fen und langen Onset-Anstiegsdauern (jeweils Spearman: r=0,457, p=0,003; r=-0,490,
p=0,001; r=0,320, p=0,044) bevorzugt.

Die Ergebnisse sind schematisch in Abbildung 6.7 nachzuvollziehen.

6.3.8 Die Praferenz der Weibchen flir einige Morphologieparameter der
Mannchen

Bei ihrem Antwortverhalten zeigten die Weibchen aus Bielefeld eine Praferenz fiir Ge-
sdnge der Mannchen ihrer eigenen Population, die eine hohe Zahndichte auf dem Fe-
mur besitzen.

Zwischen der Antwortfrequenz der Bielefelder Weibchen und den Morphologiepa-
rametern der getesteten Mannchen ihrer eigenen Population liefSen sich keine signi-
fikanten Korrelationen finden. Man erkannte eine Tendenz dazu, dass Mannchen mit
grofler Femurldange bevorzugt wurden (Pearson: r=0,605, p=0,064).

Gottingerinnen bevorzugten die Gesange der Madnnchen ihrer eigenen Population
mit langen und schweren Femora, welche besonders akzentuierte Onsets produzierten.
Dies konnte man auch sehen, wenn man die Antwortfrequenz der Weibchen mit den
Morphologiemerkmalen Femurgewicht korrelierte (Pearson: r=0,657, p=0,038).

Fiir die Freiburger Weibchen bedeutete ihre Priferenz fiir lange Perioden und einen
langen Versteil A, dass sie in ihrer eigenen Population Mannchen mit breitem Thorax
und schweren Femora bevorzugen wiirden, aber es liefS sich keine signifikante Kor-
relation zwischen den Morphologieparametern der Mannchen aus Freiburg und der
Antwortfrequenz feststellen.

Dass die Hoppegéartner Weibchen Gesidnge bevorzugten, die lange Perioden und lan-
ge Verse (sowie Rampenanteil) beinhalteten, bedeutet, dass sie Mdnnchen ihrer eigenen
Population préferieren, die folgende Morphologiemerkmale aufweisen: hohe Zahn-
dichte, wenige Zdahne auf Zahnreihe, breite Thoraces.

6.3.9 Die Bevorzugung einer Mannchen-Population durch die Weibchen

Die 15 getesteten Bielefelder Weibchen bevorzugten die Mannchen ihrer eigenen Po-
pulationen vor allen anderen. Alle anderen Populationen beantworteten die Gesdnge
der Gottinger Mdnnchen am besten (siehe Abb. 6.8).

Am zweitbesten wurden die Bielefelder Mannchen (bei den Bielefelder Weibchen
die Gottinger Mannchen) beantwortet, wahrend die Freiburger Mannchen bei jeder
Population die geringste mittlere Antwortfrequenz auslosten.
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Abbildung 6.8: Die Antwortfrequenz der Gottinger und der Bielefelder Weibchen auf
die Gesédnge aller Populationen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifler der Parameter mittlere Antwortfrequenz der Weibchen aus Gottingen
(A) und aus Bielefeld (B) mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung und
Ausreifler; N=15 Weibchen auf 10 Mannchengesédnge pro Population

6.3.10 Die Infektion mit Wolbachia sp. bei verschiedenen Populationen

Bei keinem der Méannchen der untersuchten Populationen konnte eine Infektion auf-
gezeigt werden.

Wie bereits erwdhnt, gibt es Hinweise bei einem der Weibchen aus dem Freiland
von Gottingen auf eine Infektion mit dem gesuchten Bakterium, bei keiner weiteren
Population gab es derlei Indizien.

6.4 Diskussion

6.4.1 Die Unterschiede in den Gesangs- und den Morphologieparametern
der Tiere verschiedener Populationen

Die Médnnchen und Weibchen der Art Chorthippus biguttulus zeigten starke morphologi-
sche und gesangliche Varianzen zwischen den untersuchten Populationen. In der Mor-
phologie der Chorthippus biguttulus-Mannchen fand ich signifikante Unterschiede bei
der Betrachtung von Femurldnge, Femurbreite, Femurgewicht, Thoraxbreite, Kopfkap-
selbreite und Zahndichte. Auch die Kopfkapseln und die Thoraces der verschiedenen
Weibchen-Gruppen waren unterschiedlich breit. Es gab Unterschiede in den zeitlichen
Parametern wie Periodendauer (bedingt durch Pausendauer), der Versdauer sowie den
Merkmalen Onset, Offset und den Varianzen des Offsets in den Gesdngen der Mann-
chen. Das Silben-Pausen-Verhiltnis aller Gruppen war dhnlich. Die Weibchen der vier
untersuchten Populationen zeigten keine Unterschiede in den Gesangsmerkmalen.

Die Arbeit von Lehmann und Lehmann (2008) zeigt, dass sich Tiere der Art Poecili-
mon thessalicus in den Populationen stark in morphologischen Parametern unterschei-
den. Berger und Gottsberger (2009) dagegen konnten in zwei geografisch getrennten
Populationen der Gomphocerinen Heuschreckenart Stenobothrus cotticus keine Unter-
schiede in Verhalten oder Morphologie finden.
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6 Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus

In ektothermen Arten finden sich einige geografisch bedingte Morphologieparame-
ter. Oft folgen diese Muster den Hohenmetern oder den Breitengeraden (Blancken-
horn und Demont, 2004; Chown und Klok, 2003). Dies trifft auch auf Orthopteren zu.
Berner und Blanckenhorn (2006) beobachteten eine Korrelation der Korpergrofie mit
Hohenmetern, wihrend Bidau und Marti (2007), Masaki (1967) und Mousseau und
Roff (1989) dies fiir Breitengerade zeigen konnten. 37% der ektothermen Arten zeigen
grofiere Individuen in kélteren Gebieten (Bergmannsche Regel), wahrend bei 63% ent-
gegengesetzt dieser Regel kleinere Tiere in kiihleren Arealen auftreten (Blanckenhorn
und Demont, 2004). Vermutet wurde, dass diese Muster Teil einer Folge von adapta-
tiven Antworten auf Temperatur oder Entwicklungszeit sind. Die unterschiedlichen
Effekte konnten zusammenhédngen und eine Vielzahl von Merkmalsgefillen fordern
(Blanckenhorn und Demont, 2004). Jegliche Anderungen in Temperatur (siehe Kapitel
2), Erndhrung oder das Vorkommen geografisch bedingter Pathogene, konnen Einfluss
auf die Wachstumsrate und die ultimative Korpergrofie haben (Atkinson, 1994; Angil-
letta und Dunham, 2003). Die Temperatur-Grofien-Regel (Atkinson, 1996) zeigt, dass
Tiere, die sich in einer kiihleren Umgebungstemperatur entwickeln, gréfiere morpholo-
gische Merkmale ausbilden. Die Abhingigkeit zwischen Temperatur und Koérpergrofie
ist ein Produkt der phenotypischen Plastizitat (v. Bertalanffy, 1960).

Der Freiburger Standort ist der warmste. Die Tiere dieser Population sollten nach der
Temperatur-Grofien-Regel die kleinsten der untersuchten sein. Dies trifft auf die Fe-
murldnge, die Femurbreite, die Zahnreihenldnge sowie die Thoraxbreite und die Kopf-
kapselbreite der Mdnnchen ebenso wie auf die Kopfkapselbreiten und Thoraxbreiten
der Weibchen zu. Die Temperaturen der anderen Standorte sind einander vergleichs-
weise dhnlich, man wiirde also bei ausschliefslicher Untersuchung auf diese Regel hin
nur geringe Unterschiede zwischen den Populationen vermuten. Dies trifft allerdings
nicht zu.

Auch die Erndhrung, die zum Teil von der Temperatur abhingt, kann grofien Ein-
fluss auf die Morphologie der Tiere haben. Viele Studien zeigen, dass die Futterver-
fugbarkeit einen enormen Einfluss auf die Kondition haben (Singer und Thomas, 1996;
Hanski, 2001). Fiir einige Feldheuschrecken konnten positive Effekte zwischen reich-
haltigem Futterangebot und einigen Fitness-Parametern demonstriert werden (z.B. Ber-
nays und Bright, 1993; Bernays und Minkenberg, 1997; Miura und Ohsaki, 2004; Un-
sicker et al., 2008). Unsicker et al. (2009) zeigen, dass Unterschiede in der Abundanz
und ihrer Fitness zwischen verschiedenen Standorten positiv mit der Futterpflanzen-
diversitdt der Gebiete korreliert. Franzke et al. (2010) konnten zeigen, dass verschiede-
ne Futterzusammensetzungen bei Chorthippus parallelus keinen Effekt auf die Fitness
der Tiere hatte. Berner und Blanckenhorn (2006) beobachteten fiir die Heuschreckenart
Omocestus viridulus, dass Individuen einen Stickstoff-Engpass mit kompensatorischem
Futter ausgleichen. Diese Tiere sind fahig, bei entsprechendem Angebot, Graser mit
unterschiedlichem Nihrstoffen auszuwéhlen. Leiden sie permanent unter Stickstoff-
mangel, so macht sich dies an einem geringeren Kérpergewicht bemerkbar.

Da ich die Entwicklungszeiten der Tiere, die ja ebenfalls mit der Temperatur zusam-
menhingt, nicht aufgenommen habe, ist ein Zusammenhang hiermit nur spekulativ.
Zudem lassen die widerspriichlichen Ergebnisse weitere Komponenten vermuten, die
Einfluss auf die Morphologie der Imagos nehmen. So kénnten auch ein unausgewoge-
nes Futter oder Futtermangel fiir verschiedene Auspragung morphologischer und da-
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Tabelle 6.6: Eigenschaften der Standorte aller vier Populationen.
Dargestellt wurden die Parameter der vier Populations-Standorte Bielefeld (B), Gottingen
(G), Freiburg (F) und Berlin/Hoppegarten (H), geschitzte Range betreffen ausschliefSlich
die vier Populationen, der kleinste Rang bedeutet die kleinste Grofle, die Wetterdaten sind
der Internet-Seite des Deutschen Wetterdienstes entnommen

Parameter B G F H
Jahresmittel Temperatur (°) 85 87 10,8 84
Jahresniederschlagsmenge (mm) 886 644 955 577
mittlere Temperatur Juni (°) 15 16 18 17
mittlere Temperatur Juli (°) 17 17 20 18
mittlere Temperatur August (°) 17 17 19 18
Genpoolgrofie, -verinderung (geschitzter Rang) 1 3 2 1
anthropomorpher Larm (geschatzter Rang) 4 1 1 2
Hybridisierungsrisiko (geschitzter Rang) 1 2 2 1

mit auch der gesanglichen Merkmale verantwortlich sein. Weitere Analysen miissten
diesen Sachverhalt kldren. Ebenfalls zeigen interspezifische Interaktionen und abio-
tische Faktoren Abhdngigkeiten zu der Merkmals-Entwicklung einer Population. So
spielt auch die Pradatorendichte ein Rolle. Bei intraspezifischer Kommunikation gibt
es hdufig ungewollte Rezipienten (vergl. Darwin, 1871), die diese Signale zur Beute-
lokalisierung nutzen. Gerade repetitive Signale locken Parasiten und Rduber an (Zuk
und Kollura, 1998), wie es bei den Parasitoiden von Grillen beobachtet werden konn-
te, die die Mannchengesidnge zur Ortung der Beute benutzen (Cade, 1975). Es konn-
te nachgewiesen werden, dass in einer lauten Umgebung die Merkmalsauspragung
anders gestaltet ist als in leisen Umgebungen (zusammengefasst in Brumm und Slab-
bekoorn, 2005). Vermutet man eine Adaptation an die Lautstiarke der Standorte, so
wiirde man in lauten Standorten einen hohen Onset und einen tiefen Offset (also eine
relativ hohe Amplitude der Silbe) vermuten, um die Detektierbarkeit der Silbe zu ge-
wihrleisten (Creutzig et al., 2009). Die Population, an der der hochste anthropomorphe
Larm wahrgenommen wurde, ist die Bielefelder. Dieser Standort wird von einer Auto-
bahn und einer vielbefahrenen Bahnstrecke begrenzt. Sowohl die Offset- als auch die
Onset-Werte der Bielefelder Mdnnchen sind extrem im Populationsvergleich. Die Tiere
passen sich unter Umstdnden bei der akustischen Kommunikation den Umweltbedin-
gungen an, um das Signal-Rauschverhiltnis zu optimieren. Auch kann die Populati-
onsdichte einen Einfluss auf die Gesangsparameter haben. Bei wenigen Artgenossen
auf grofier Flache sollte der Gesang der Mannchen lauter, langer und haufiger sein, um
die Rezeptionswahrscheinlichkeit durch die Weibchen zu erhohen. Auf verschiedene
Populationsdichten kénnten die unterschiedlichen Versdauern der Mannchengesange
hinweisen. So zeigen die Mdnnchen aus Freiburg und Hoppegarten sehr kurze Verse,
wihrend die der Gottinger Population extrem lang sind.

Die Laubheuschrecken der Art Aglaothorax morsei zeigen starke Unterschiede im Ge-
sang, je nach Standort der Population (Cole, 2010). In dichter Vegetation finden wir
wesentlich stirkere Streuung und Echo der akustischen Signale (Michelsen und Lar-
sen, 1983; Richards und Wiley, 1980; Romer und Lewald, 1992). Wind und sich bewe-
gendes Gras fithren zu Frequenzverdnderung, was hauptsachlich den Bereich unter 50
Hz betrifft (Richards und Wiley, 1980; Michelsen und Larsen, 1983). Relativ attraktive
Mannchengesdnge von Chorthippus biguttulus bleiben auch unter zunehmendem Rau-
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schen ldanger attraktiv als von vornherein unattraktive Gesdange (Einhdupl et al., 2011).

Larm (Rauschen), welcher durch arteigene und geschlechtsidentische Sanger pro-
duziert wird, zeigt starken Einfluss auf das Auflosungsvermogen der Tiere (Ronacher
und Hoffmann, 1983). Das Signal-Rausch-Verhélinis kann durch die Verwendung von
Breitbandrauschen als Tragerfrequenz (Romer und Lewald, 1992; Romer et al., 1989),
wie wir sie bei Chorthippus biguttulus finden, durch das Produzieren der Signale an er-
hohten Orten (Rheinlaender und Romer, 1986; Arak und Eriksen, 1992) sowie die Wahl
der Tageszeit (Richards und Wiley, 1980) minimiert werden. Hohe Amplitudenmodu-
lationen verringern das Signal-Rauschverhiltnis, sind aber wahrscheinlich energetisch
aufwendiger in der Produktion, wie Michelsen und Larsen (1983) sowie Bennet-Clark
(1998) anfiihren.

Handelt es sich bei den Populationen um verschieden , junge” Populationen, so kann
dies auch ein Grund fiir verschiedene Merkmalsauspragungen sein. Populationen, die
erst in jlingerer Zeit durch Abwanderung einzelner Tiere aus anderen Populationen
und deren Vermehrung entstanden sind, zeigen einen wesentlich kleineren Genpool
als dltere Populationen oder welche, die durch die Abwanderung oder Abspaltung
(geografische Isolation) vieler Tiere entstanden sind. Hier stehen sehr viel mehr Gene
potentiell zur Verfiigung, die zu einer erhohten Varianz der Gruppe fiihren konnen.
Bei Gruppen mit kleinem Genpool ist die Varianz geringer, es kann sich aber um Tiere
mit relativ extremen Charakteristika handeln.

Die Populationen aus Hoppegarten und Bielefeld sind relativ isolierte Populationen,
da sie sich in Gebieten befinden, die von bewirtschafteten Flachen bzw. Straflen und
Bahngleisen begrenzt werden, die den Tieren weder Schutz noch Nahrung bieten. Die
Gruppe war relativ klein. Es ist zu erwarten, dass es wenig Migration gibt. Dies konn-
te eine Erkldarung fiir die relativ grofle Auspragung der morphologischen Merkmale
im Vergleich zu den anderen Populationen erkldren. Die Gottinger Population sowie
die Freiburger Gruppe sind auf grofien, zusammenhéngenden Flachen beheimatet. Es
bestehen potentiell grofle Genpools und diese werden durch Migration standig ver-
andert. Hier erwarten wir eine groflere Varianz der Merkmale. Dies trifft auf einige
Merkmale zu, ist aber keine tiber alle betrachteten Charakteristika konstante Beobach-
tung.

In den Standorten finden sich verschiedene Hybridisierungswahrscheinlichkeiten,
da die Anzahl und die Dichte der Individuen der Schwesternarten differiert. Nach
meinen Beobachtungen sollten die Gottinger sowie die Hoppegédrtner Mannchen ex-
akt in ihrem artspezifischen Silben-Pausen-Verhiltnis und der Versldnge singen, um
die Weibchen von Paarungen mit artfremden Méannchen zu bewahren. In diesen Stand-
orten fanden sich viele Tiere der Arten Ch. brunneus, Ch. mollis sowie Ch. dorsatus. Die-
se Vermutung ldsst sich nach Betrachtung der Silben-Pausen-Verhdltnisse sowie deren
Varianzen nicht bestatigen.

Nicht aufzulosen ist, ob die von der Umwelt ,erzwungene” Morphologie die Ge-
sangsmerkmale diktiert, oder ob die Selektion, sei sie natiirlich oder sexuell, die Aus-
pragung der Morphologieparameter beeinflusst hat.

Die Entdeckung der morphologischen und gesanglichen Unterschiede geografisch

getrennter Populationen setzt spezifische evolutiondre Mechanismen voraus, die die
Diversitit geschaffen haben. Hier sind Hybridisation und Selektion zu nennen (zusam-
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mengefasst in Futuyma, 1998). Populationen mit intermedidren Gesangsparametern
konnten Populations-Hybride reprasentieren. Die Gesdnge der Orthopteren sind kom-
plex polygenetisch vererbte Merkmale (Shaw et al., 2007) und Hybridgesdange konnen
intermedidr zwischen denen der Eltern sein, aber auch nur von einem Eltern beein-
flusst werden (Ritchie, 2000; Gottsberger und Mayer, 2007; v. Helversen und v. Hel-
versen, 1975). Was die Selektion als Erklarung der Diskrepanzen betrifft, konnen drei
Hypothesen aufgegriffen werden: Arterkennung, sexuelle Selektion und natiirliche Se-
lektion. Gesangsvariationen konnten durch nattirliche Selektion auf Arterkennung ent-
standen sein (zusammengefasst in Coyne und Orr, 2004), wéhrend derer sich die Part-
nererkennung als Hybridisationsbarriere etablierte. Die Selektion auf Arterkennung
wird vorhergesagt fiir Randgebiete der Artverbreitung, da sie die ,stepping-stone”-
Populationsstruktur férdert (Liou und Price, 1994; Servedio und Noor, 2003).

Amplitude (V)

| |

[U— [—

0 50 100 150 200
Zeit (ms)

Abbildung 6.9: Die Gesdnge der Mannchen verschiedener Populationen.
Dargestellt sind schematisch 200 ms der Umbhiillenden der Gesénge, welche die Mit-
telwerte der Gesangsparameter der Mannchens aus Bielefeld (griin), Gottingen (grau),
Freiburg (gelb) und Hoppegarten (blau) reprasentieren, aufgetragen sind die Amplitu-
de gegen die Zeit, die Amplitude der Silbe wurde jeweils auf den Wert 1 skaliert, jeder
Gesang beginnt beim Maximum des Onsets

Aufgrund der unterschiedlichen Gesdnge und morphologischen Merkmale in den
verschiedene Populationen liegt der Verdacht nahe, dass die sexuelle und die natiirli-
che Selektion auf die Tiere der Gruppen verschiedener Standorte unterschiedlich wirkt.
Dies muisste sich an der Praferenz der Weibchen fiir die Gesédnge bemerkbar machen.

Alle Weibchen, gleich welcher Population sie entstammen, priferierten Gesdange mit
langen Versen, kleinen maximalen Stérpausen und langen Silben bzw. Perioden. Alle
Weibchen zeigten eine Bevorzugung niedriger Offsets. Es ist also eine gewisse Einig-
keit zu erkennen. Die Weibchen akzeptieren auch Gesédnge, die Merkmalsauspragun-
gen aufweisen, die in ihrer eigenen Population nicht vorkommen. Fiir weitere Studi-
en miisste man sowohl die Populationsdichte abschitzen als auch die Lautstdrke der
Standorte messen. Ebenso miissten die Gesangsfrequenz sowie die Gesangslautstiarke
per se aufgenommen werden und es sollte die Stichprobenanzahl erh6ht werden.
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7 Allgemeine Diskussion

In dieser Arbeit sollte gekldrt werden, welche Informationen in den Gesdngen der
Maénnchen der Art Chorthippus biguttulus enthalten sind und wodurch die Gesangs-
merkmale beeinflusst werden. Ich tiberpriifte, ob die Mdnnchengesinge Informationen
iiber die Temperatur, das Alter, die Morphologie, die Neurobiologie, das Inmunsystem
oder die Populationszugehorigkeit beinhalten. Danach untersuchte ich, welche dieser
Faktoren die Weibchen theoretisch aus den Gesidngen extrahieren konnen und welche
Eigenschaften von Mannchen préferiert werden. Zusitzlich untersuchte ich Populati-
onsunterschiede und den Sexualdimorphismus dieser Art.

7.1 Die Beeinflussung der Gesange

Die Gesédnge der Chorthippus biguttulus-Mannchen hiangen, wie in den vorherigen Ka-
piteln gezeigt und diskutiert, von vielen Faktoren ab. Zum einen mochte ich die inne-
ren Parameter der Tiere, die die Gesangsmerkmale beeinflussen, diskutieren. Hierzu
gehoren die Morphologie und die Neurobiologie der Tiere. Beide haben grofse Auswir-
kungen auf die Gesangsparameter der Mannchen. In Kapitel 3 konnte ich zeigen, dass
Ménnchen mit grofleren Beinen hohere Onsets sowie langere Verse produzieren und
dass die Phasenverschiebung der Hinterbeine bei der Gesangsproduktion die maxima-
len Storpausen definiert. Sowohl die Morphologie als auch die Neurobiologie werden
beeinflusst durch die Bedingungen wéhrend des Embryonalstadiums und der postem-
bryonalen Entwicklungszeit. Wahrend dieser Phasen konnen die Temperatur, die Nah-
rungsversorgung und die Populationsdichte sich auf die Kondition des adulten Tie-
res auswirken. Nahrungsmangel wahrend des Nymphenstadiums kann zu kleineren
adulten Tieren und Mangelerndhrung kann zu Hautungsschwierigkeiten oder mor-
phologischen Defiziten fithren (Roe et al., 1985; Whitman, 1986; Mousseau, 1997; Telfer
und Hassall, 1999). Bei hoher Temperatur zeigen die Nymphen hohere Wachstumsra-
ten (Stinner et al., 1974; Logan et al., 1976; Kramer et al., 1991; Lactin et al., 1995) und
auch die Wasserversorgung hat einen Einfluss (Salt, 1949, 1953; Slifer, 1958; Moriartity,
1969a,b; Ingrisch, 1983). Je dichter die Population ist, in der ein subadultes Tier auf-
waichst, desto kleiner wird es in vielen Arten (Long und Zaher, 1958). Auch Pathogene
oder Rdauber haben Einfluss auf die Morphologie eines Mdnnchens.

Neben den Entwicklungsbedingungen spielt natiirlich auch die genetische Veranla-
gung eines Tieres eine Rolle. Stammt ein Tier von einem groflen Vater ab, so hat es
ebenfalls das Potential, grofiere Morphologiemerkmale auszubilden, wie bei Grillen
gezeigt werden konnte (Simmons, 1987). Zwischen der Immunkompetenz, Morpho-
logie sowie den Gesangsmerkmalen eines Mannchens konnten ebenfalls Zusammen-
hédnge beobachtet werden (siehe Kapitel 4). Grofie Mannchen erreichen einen héheren
Wert in der Umkrustung eines Fremdkorpers und zeigen attraktivere Gesangsmerk-
male. Die Immunkompetenz wird moglicherweise ebenfalls durch die Populations-
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dichte beeinflusst, wie es bei Grillenmédnnchen (Bailey et al., 2011) der Fall ist. Auch
das Nahrungsangebot wird eine Rolle spielen, da die Aufrechterhaltung eines intakten
Immunsystems energetisch aufwendig ist (zusammengefasst in Schmid-Hempel, 2003;
Adamo et al., 2001; Zuk, 1996, Zuk und McKean, 1996; Klein und Nelson, 1997). Wie
genau die Zusammenhédnge zwischen Immunsystem, Morphologie und Gesang sind,
ist unklar. Auf all diese Parameter -Morphologie, Neurobiologie und Immunitét- kann
die nattirliche sowie die sexuelle Selektion wirken und nattirlich sind Wechselwirkun-
gen zwischen diesen denkbar.

Wie ich in Kapitel 2 zeigte, ist der Gesang der Mdnnchen in einigen Merkmalen auch
altersabhidngig. Mannchen, die die 4. Woche ihres Adultstadiums erreichen, produzie-
ren einen sehr viel tieferen Offset als jiingere Mannchen. Das potentielle Maximalalter
eines Mannchens ist ebenfalls abhéngig von den Entwicklungsbedingungen, der Nah-
rung, der Wasserverfiigbarkeit, den genetischen Voraussetzungen, von Pradatoren und
Krankheitserregern.

Ménnchengesang
Haufigkeit Parameter
externe (Umwelt-) Bedingungen interne Bedingungen
andere Mannchengesdnge Morphologie
(Dichte) . .
andere Weibchen Neurobiologie
I
Nahrung Immunkompetenz
Temperatur Alter
T
Pathogene, Rauber Gene
1
Entwicklungsbedingungen

Abbildung 7.1: Die Abhdngigkeit der Madnnchengesdnge von internen und externen
Faktoren.

Zusétzlich wéren die sogenannten dufieren Faktoren zu diskutieren, die direkten
Einfluss auf die Gesangshdufigkeit und die Anzahl der Verse pro Gesang haben. Da
die Tiere wechselwarm sind und gezeigt werden konnte, dass die Tiere erst ab einer
bestimmten Temperatur regelmiflig singen, gehort die Aufientemperatur dazu. Die
Temperatur hat aber auch einen Einfluss auf die Gesangsparameter Silben- und Pau-
sendauer (siehe Kapitel 2 und v. Helversen 1972). Eng mit der Temperatur verkniipft ist
die Nahrung, die den Tieren in ihrem Adultstadium zur Verfiigung steht. Hier ist zum
Einen die Zusammensetzung bzw. Ausgewogenheit von Bedeutung, zum Anderen die
vorhandene Menge. Hungernde Tiere werden sich hdufiger mit der Nahrungssuche als
mit dem Balzgesang beschiftigen. Auf die Haufigkeit des Gesangs der Mannchen hat
auch die Populationsdichte einen Einfluss. Diese wiederum hédngt von der Temperatur,
dem Nahrungsangebot sowie dem Alter der Population ab. Eine Population, die sich
gerade gebildet hat, weist eine geringere Dichte auf. Mannchen werden durch Gesan-
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ge anderer Mannchen stimuliert, ebenfalls zu singen (v. Helversen, 1972; v. Helversen
und v. Helversen, 1997; Krahe et al., 2002). Als Grund hierfiir ist eine Erhohung der
Wahrscheinlichkeit fiir einen Antwortgesang der Weibchen denkbar. Je mehr Mann-
chen singen, desto wahrscheinlicher wird er von Weibchen gehort. Wichtig ist natiirlich
auch der Weibchengesang, der umso haufiger zu horen ist, je grofier die Dichte an Tie-
ren ist und den Wechselgesang sowie das Phonotaxis-Verhalten der Mannchen auslost
(Faber, 1953; v. Helversen und v. Helversen, 1994). Dieser Weibchengesang hingt von
dhnlichen Bedingungen ab wie der Mdnnchengesang. Hierzu kommt noch der Eiabla-
gezyklus, der die Motivation des Weibchens stark beeinflusst (Renner, 1952; Haskell,
1958; Loher, 1962), der Hautungszeitpunkt und die vorherigen sexuellen Aktivitdten
(Renner, 1952; Kriegbaum und v. Helversen, 1992; v. Helversen, 1972). Die Frequenz
der Weibchengesiange hiangt natiirlich auch von der Attraktivitdt des gehdrten Gesangs
ab. Im nédchsten Abschnitt mochte ich auf die Weibchenpriferenzen eingehen.

7.2 Die Praferenzen der Weibchen

Aufgrund ihrer wenigen Paarungen und der limitierten Anzahl an Eiern konnte die
Paarung mit einem Méannchen einer anderen Art zur Folge haben, dass die Weibchen
keine oder wenige Nachkommen haben oder dass diese Nachkommen weniger Re-
produktionserfolg aufweisen. Hybridisierung zwischen den Schwesternarten der Chor-
thippus-Gruppe konnte oft beschrieben werden. So gab es artifiziell erzeugte Hybride
zwischen Chorthippus biguttulus und Ch. mollis (v. Helversen und v. Helversen, 1975)
sowie natiirliche Bastarde in Hybridzonen zwischen Chorthippus brunneus und Chor-
thippus jacobsi (Bridle et al., 2002) sowie den Unterarten Chorthippus parallelus paral-
lelus und Chorthippus parallelus erythropus in den Pyrenden (Butlin und Hewitt, 1985).
Die Artbastarde zwischen Chorthippus biguttulus und Ch. brunneus weisen eine Verhal-
tensterilitat auf (Gottsberger und Mayer, 2007), da die Gesdnge der Hybrid-Mannchen
unattraktiv auf Weibchen beider Arten wirken. In dieser Studie wurde gezeigt, dass die
Gesidnge der untersuchten Artbastarde der F1- und der F2-Generation intermedidr aus-
gebildet sind, was Silbenanzahl und -dauer betrifft. Die artspezifische Silbenstruktur
geht in den Hybriden weitgehend verloren (Gottsberger und Mayer, 2007; v. Helver-
sen und v. Helversen, 1975). Dies wird als Ergebnis der Inkompatibilitidt neuronaler
Netzwerke gedeutet, die die Stridulationsbewegungen kontrollieren.

Sexuelle Selektion betrifft jene Merkmale, die den Paarungserfolg maximieren. Die
Weibchen, die in dieser Art das selektierende Geschlecht sind, sollten die Mdnnchen
auswdbhlen, die die beste Aussicht bieten, viele Nachkommen zu produzieren.

Weibchen wahlen die Mdnnchen aus, die besonders attraktive Gesdnge produzieren.
Diese attraktiven Gesdnge haben Eigenschaften, die mit der Morphologie, der Neuro-
biologie, dem Immunsystem und dem Alter korreliert sind. Mdnnchen, die durch die
Produktion besonders tiefer Offsets, hoher Onsets, kleiner Storpausen, langer Perioden
und Versen von den Weibchen priferiert werden, zeigen grofse Morphologiemerkmale
und einen gut funktionierenden Mustergenerator (siehe Kapitel 3), eine hohe Immun-
kompetenz (siehe Kapitel 4) und ein hohes Alter (siehe Kapitel 2). Es handelt sich also
um ein ehrliches Signal.

Wenn diese Gesangsmerkmale und die mit ihnen verkniipften Charakteristika auch
an die ndchste Generation weitergegeben werden, werden auch die Nachkommen grof3
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und gesund, haben ein intaktes Immunsystem und werden potentiell alt, was ihnen
wahrscheinlich die Moglichkeit zu vielfacher Paarung gibt (good genes). Zusatzlich
singen die madnnlichen Nachkommen attraktiv, werden also hdufiger von Weibchen als
Paarungspartner ausgewdhlt (Sexy-Son-Hypothese), die Gene breiten sich so besser
aus.

andere Mannchengesange (Dichte) Nahrung
Nahrung Temperatur
Temperatur Pathogene, Rauber
Pathogene, Rauber Minnchen- Weibchen- Morphologie
Morphologie gesang = antwort Neurobiologie
Neurobiologie Immunkompetenz
Immunkompetenz Alter, Eiablagezyklus
Alter sexuelle Aktivitat

Abbildung 7.2: Die Abhédngigkeit der Mannchen- und Weibchengesiange von inneren
und dufseren Faktoren.

7.3 Die Populationsunterschiede

Viele der genannten Faktoren hdngen eng von dem Standort der Population ab. Die
geographische Lage hat grofien Einfluss auf die biotischen und abiotischen Parameter
(Berven und Gill, 1983; Peters, 1983; Sandland und Minchella, 2004). Wie ich zeigen
konnte, weisen Artgenossen an verschiedener Standorte grofie morphologische und
ethologische Unterschiede auf (siehe Kapitel 6). Die Gesdnge der Mannchen sind aus-
schliefllich bei dem artspezifischen Gesangsparameter Silben-Pausen-Verhiltnis {iber
alle untersuchten Populationen gleich. Die genannten Unterschiede konnten mogli-
cherweise auf Differenzen im Genpool und die Beschaffenheit der Umgebung (wie
oben erldutert) zurlickzufiihren sein. Die Praferenz der Weibchen fiir bestimmte Ge-
sangsmerkmale bleibt aber iiber die Populationen weitgehend konstant. Alle Weib-
chenpopulationen bevorzugen im Mittel ihrer Population tiefe Offsets, lange Perioden
(Silbendauern), lange Versdauern und geringe Storpausentiefe.

7.4 Magliche weiterfihrende Versuche

Einige offene Fragen in Bezug auf das Partnerwahlverhalten und die im Gesang der
Mannchen enthaltenen Informationen konnten durch diese Dissertation beantwortet
werden, doch es besteht noch immer Forschungsbedarf.

Die Ergebnisse der Mannchen-Immunkompetenz-Versuche sollten in einer zukiinfti-
gen Studie durch weitere Tests, z.B. durch Himolymphuntersuchungen, gestiitzt wer-
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den. In diesem Zusammenhang wiren Messungen der Uberlebenswahrscheinlichkeit
der Tiere denkbar. Des Weiteren konnte man die Anzahl der Spermien oder den Fort-
pflanzungserfolg anhand von Nachkommenzihlungen quantifizieren und diese mit
morphologischen, gesanglichen und anderen physiologischen Merkmalen korrelieren.
Auch die Vererbbarkeit dieser Charakteristika wére ein interessantes Studienfeld.

Im Freiland sollte man den tatsdchlichen Reproduktionserfolg testen. So gibt es bis-
lang keine Anhaltspunkte, ob sich die Antwortfrequenz der Weibchen, die unter Labor-
bedingungen ermittelt wurde, auch unter natiirlichen Bedingungen in hoherem Repro-
duktionserfolg, wie Paarungsanzahl oder Zahl der Nachkommen, niederschlagt.

Die Praferenz der Weibchen fiir Mannchengesange sollte mit den einzelnen, jetzt
signifikant mit der Antwortfrequenz korrelierenden Gesangsparametern getestet wer-
den. In kiinstlich hergestellten Reizen, in denen nur ein Parameter variiert wird, kon-
nen echte Prédferenzen fiir die Ausbildung eines Merkmals von Nebeneffekten diskri-
minjert werden. So war nicht klar, ob z.B. die Periodendauer der Mannchengesinge,
die positiv mit der Antwortfrequenz korrelierte, eine echte Priferenz war oder ob die
Silbendauer, die rechnerisch die ldnger andauernden Perioden beeinflusste, die erh6h-
te Antwortbereitschaft provozierte.

Wie oben erwihnt sollten die Weibchenwahlversuche auch im Freiland unter natiir-
lichen Bedingungen untersucht werden, da im Labor keinerlei extrinsisches Rauschen
Einfluss auf die Rezeption der Gesdnge durch die Weibchen hat. In der Natur konnen
Wind und Vegetation sowie inter- und intraspezifischer Larm die Gesange verdndern
und so eine Rolle fiir das Antwortverhalten spielen.

7.5 Fazit

Durch die Aufnahme der Mannchengesidnge bei verschiedenen Temperaturen und in
verschiedenen Altern der Tiere, die Gesangsanalyse, Aufnahme der Morphologiepa-
rameter, Positionsdetektoraufnahmen, Immunkompetenzmessungen sowie dem Ver-
gleich der Gesangs- und Morphologieparameter von F1- und Freiland-Mé&nnchen, dem
Vergleich mit Weibchen und verschiedener Populationen, konnte ich einige neue Er-
gebnisse aufzeigen.

Ich konnte in dieser Arbeit zeigen, dass es Abhdngigkeiten zwischen den Gesangspa-
rametern der Mannchen und der Umwelttemperatur, der Morphologie, der Phasen-
verschiebung der Beine, der Inmunkompetenz und in geringem Mafe auch des Alters
gab. Die Weibchen bevorzugten Gesdnge mit tiefen Offsets, langen Perioden, Silben,
Versen und geringen Storpausen. So wurden Mannchen mit starker Inmunkompetenz,
groflen Beinen und grofser Phasenverschiebung der Hinterbeine préferiert.

Weibchen waren wesentlich grofier als die Mannchen und wir fanden geschlechtss-
pezifische Gesédnge. Es traten starke Populationsunterschiede in Gesang und Morpho-
logie auf und ich fand grofle Differenzen in diesen Merkmalen zwischen Freiland- und
F1-Méannchen.
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Anhang

Tabellen zu Kapitel 2

Tabelle 1: Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter und
deren Varianzen der Freiland-Méannchen.
N=54 Méannchen

Eigenwert 3,1757 2,6703 1,8533
Anteil 0,198 0,167 0,116
Kumulativ 0,198 0,365 0,481
Eigenwert 1,3565 1,2254 1,1283
Anteil 0,085 0,077 0,071
Kumulativ 0,566 0,643 0,713
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3
Onset (dB) -0,183 0,058 -0,438
Offset (dB) 0,355 -0,116 0,052
Periode (ms) -0,400 0,281 0,218
Silbendauer (ms) -0,303 0,375 0,212
Pausendauer (ms) -0,427 -0,054 -0,118
Silbe/Pause 0,242 0,419 0,189
Onset-Anstiegsdauer (ms) 0,151 -0,268 0,088
max. Storpausentiefe (V) -0,231 0,097 -0,271
Versdauer (ms) 0,007 0,238 0,195
Dauer Rampe (ms) 0,031 0,055 0,502
CV Onset (%) -0,061 -0,135 0,079
CV Offset (%) 0,167 -0,271 -0,123
CV Periode (%) 0,072 0,113 -0,230
CV Silbendauer (%) 0,039 0,310 -0,438
CV Pausendauer (%) 0,357 0,270 -0,097
CV Silbe/Pause (%) 0,325 0,413 -0,131
Variable Faktor4 Faktor5 Faktor6
Onset (dB) -0,198 -0,111 0,266
Offset (dB) 0,055 0,14 -0,449
Periode (ms) 0,099 0,294 -0,103
Silbendauer (ms) 0,188 0,291 -0,052
Pausendauer (ms) -0,02 0,208 -0,148
Silbe/Pause 0,008 0,05 0,069
Onset-Anstiegsdauer (ms) 0,185 0,289 0,500
max. Storpausentiefe (V) -0,477 -0,243 -0,077
Versdauer (ms) -0,169 -0,320 0,021
Dauer Rampe (ms) -0,204 -0,337 0,266
CV Onset (%) 0,302 -0,423 -0,527
CV Offset (%) -0,178 0,278 -0,088
CV Periode (%) 0,579 -0,323 0,222
CV Silbendauer (%) 0,246 0,023 -0,010
CV Pausendauer (%) -0,241 0,170 -0,161
CV Silbe/Pause (%) -0,051 0,046 -0,019
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Anhang

Im Folgenden befindet sich eine Tabelle, die die Ergebnisse der Hauptkomponen-
tenanalyse der Gesangsparameter der F1-Madnnchen wiedergeben. Der erste Teil der
Tabelle beinhaltet alle 65 getesteten Madnnchen, von denen allerdings nicht sémtliche
Gesangsparameter vorhanden sind, der zweite Teil beinhaltet die 35 Ménnchen, deren
Parameter vollstindig vorlagen.

Tabelle 2: Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter und
deren Varianzen der F1-Mannchen. N=65

Eigenwert 3,0875 2,5013 1,6571 1,4558 1,3123
Anteil 0,221 0,179 0,118 0,104 0,094
Kumulativ 0,221 0,399 0,518 0,622 0,715
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktor4 Faktor5
Onset (dB) -0,09 0,255 0,167 -0,056 -0,660
Offset (dB) 0,064 -0,374 -0,125 -0,02 0,321
Periode (ms) -0,293 0,382 -0,362 -0,170 0,223
Silbendauer (ms) -0,161 0,477 -0,383 0,064 0,213
Pausendauer (ms) -0,423 0,075 0,044 -0,480 0,051
Silbe/Pause 0,367 0,189 -0,307 0,434 0,060
Onset-Anstiegsdauer (ms) -0,028 -0,099 -0,290 -0,222 -0,185
max. Storpausentiefe (V) -0,022 -0,169 -0,013 -0,102 -0,174
CV Onset (%) 0,221 -0,171 0,087 -0,459 0,306
CV Offset (%) -0,038 0,246 0,525 0,258 0,189
CV Periode (%) 0,227 0,258 0,321 -0,139 0,358
CV Silbendauer (%) 0,266 0,406 0,169 -0,247 -0,070
CV Pausendauer (%) 0,445 0,021 -0,288 -0,144 -0,142
CV Silbe/Pause (%) 0,435 0,144 -0,026 -0,325 -0,114

Tabelle 3: Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter und
deren Varianzen der F1-Mannchen. N=35

Eigenwert 3,4957 2,5153 2,2382 1,6719 1,3915
Anteil 0,218 0,157 0,14 0,104 0,087
Kumulativ 0,218 0,376 0,516 0,62 0,707
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktor4 Faktor5
Onset (dB) -0,223 -0,007 -0,23 0,038 -0,587
Offset (dB) 0,066 -0,272 0,147 -0,046 0,507
Periode (ms) -0,321 0,360 0,164 0,302 0,235
Silbendauer (ms) -0,216 0,465 0,225 0,257 0,160
Pausendauer (ms) -0,405 -0,054 -0,157 0,184 0,256
Silbe/Pause 0,296 0,337 0,325 0,025 -0,128
Onset-Anstiegsdauer (ms) 0,120 -0,131 0,076 0,272 -0,201
max. Storpausentiefe (V) -0,116 -0,326 0,003 0,327 0,055
Versdauer (ms) 0,083 0,029 -0,094 -0,572 0,257
Rampendauer (ms) 0,264 0,230 0,285 -0,162 0,034
CV Onset (%) 0,296 -0,177 -0,197 0,270 0,261
CV Offset (%) -0,199 0,293 -0,25 -0,284 0,005
CV Periode (%) 0,086 0,234 -0,412 0,075 0,225
CV Silbendauer (%) 0,132 0,308 -0,454 0,080 0,011
CV Pausendauer (%) 0,434 0,120 0,062 0,268 -0,060
CV Silbe/Pause (%) 0,316 0,074 -0,375 0,180 0,051
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Tabelle 4: Vergleich der Gesangsparameter der F1-Mannchen bei verschiedenen Tem-

peraturen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Signifi-

kanzwert p; N=18

Parameter statistischer Test p

Onset (dB) ANOVA 0,912

Offset (dB) Friedman Test 0,115

Periode (ms) Friedman Test <0,0001 (30-33°C***)(33-36°C**)
Silbendauer (ms) Friedman Test <0,0001 (30-33°C*)(30-36°C***)(33-36°C*)
Pausendauer (ms) Friedman Test 0,070

Silbe/Pause Friedman Test 0,066

CV Onset (%) ANOVA 0,068

CV Offset (%) Friedman Test 0,838

CV Periode (%) ANOVA 0,226

CV Silbendauer (%) Friedman Test 0,390

CV Pausendauer (%) Friedman Test 0,193

CV Silbe/Pause (%) ANOVA 0,276

Tabelle 5: Vergleich der Gesangsparameter in verschiedenen Altern der Freiland- und

der F1-Miannchen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Signifi-
kanzwert p; N=12 Freiland- und 15 F1-Mannchen

Freiland
Parameter statistischer Test p
Onset (dB) Friedman 0,139
Offset (dB) Friedman 0,082
Periode (ms) Friedman 0,348
Silbendauer (ms) ANOVA 0,377
Pausendauer (ms) Friedman 0,873
Silbe/Pause Friedman 0,94
Silbenanzahl ANOVA 0,07
Versdauer (ms) Friedman 0,04 (1.-3.%, 1.-4.%%)
CV Onset (%) ANOVA 0,291
CV Offset (%) ANOVA 0,487
CV Periode (%) ANOVA 0,846
CV Silbendauer (%) ANOVA 0,937
CV Pausendauer (%) ANOVA 0,893
CV Silbe/Pause (%) Friedman 0,825

F1

Parameter statistischer Test p
Onset (dB) Friedman 0,975
Offset (dB) Friedman 0,763
Periode (ms) Friedman 0,242
Silbendauer (ms) ANOVA 0,185
Pausendauer (ms) ANOVA 0,261
Silbe/Pause Friedman 0,273
Silbenanzahl ANOVA 0,061
Versdauer (ms) Friedman 0,307
CV Onset (%) Friedman 0,622
CV Offset (%) Friedman 0,868
CV Periode (%) Friedman 0,406
CV Silbendauer (%) ANOVA 0,548
CV Pausendauer (%) ANOVA 0,586
CV Silbe/Pause (%) Friedman 0,692
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Anhang

Tabelle 8: Altersabhidngigkeit der Gesangsparameter der Freiland-Mannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividuellen
Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Stan-
dardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die vier getesteten Alter, N=12
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Onset (dB) Offset (dB)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 6,67 6,98 6,29 7,10 12,18 12,50 11,71 16,36
Median 6,74 7,33 6,11 7,32 -11,69 -12,72 -10,26 -16,08
Minimum 5,34 4,57 4,86 5,51 -18,08 -18,61 -23,60 -26,91
Maximum 8,08 8,40 7,78 7,72 -9,08 -8,19 -7,33 941
SD 0,87 1,18 0,88 0,75 243 3,30 4,87 5,13
SF 0,24 0,33 0,24 0,21 0,67 0,91 1,35 142
normalverteilt? ja ja ja nein ja ja nein ja

Periode (ms) Silbendauer (ms)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 75,73 73,54 77,07 77,63 58,53 57,49 60,01 60,43
Median 74,30 73,01 77,62 75,60 55,59 58,76 59,54 60,67
Minimum 64,38 69,42 66,47 73,20 49,06 48,28 5343 54,91
Maximum 91,38 79,46 82,28 85,86 74,03 62,35 66,68 67,81
SD 7,38 341 165 3,96 8,10 144 3,01 175
SF 2,04 0,94 1,29 1,1 2,24 1,23 1,08 1,31
normalverteilt? ja ja ja nein ja ja ja ja

Pausendauer (ms) Silbe/Pause

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 16,82 16,02 16,24 16,75 3,97 3,80 4,05 3,70
Median 17,42 15,97 15,56 17,42 3,78 4,06 4,27 3,42
Minimum 9,75 12,66 11,31 11,93 2,46 2,22 2,51 3,00
Maximum 22,86 22,10 22,83 19,49 6,77 4,89 5,64 5,69
SD 1,68 2,73 3,39 2,38 1,48 0,89 0,96 0,77
SF 1,29 0,76 0,94 0,66 0,41 0,25 0,27 0,21
normalverteilt? ja ja ja nein ja ja ja nein

Silbenanazahl Versdauer (ms)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 23,17 28,33 26,92 28,67 1746,77 2074,95 2070,43 2226,75
Median 23,00 2500 2650 27,50 | 164643  1890,08 199396  2180,27
Minimum 16,00 18,00 20,00 24,00 1287,58 1377,72 1614,00 1756,80
Maximum 30,00 44,00 36,00 39,00 2478,15 3099,45 2743,96 2952,30
SD 4,32 7,48 4,83 4,52 340,50 509,93 370,95 379,06
SF 1,20 2,07 1,34 1,25 94,11 140,94 102,52 104,77
normalverteilt? ja nein ja ja ja ja ja ja

CV Onset (%) CV Offset (%)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 1686 1304 1439 13,26 25,58 26,42 20,55 28,92
Median 15,83 12,66 13,93 12,84 -24,32 -20,89 -20,32 -32,13
Minimum 5,75 5,97 0,86 11,05 -52,26 -63,25 -35,38 -45,30
Maximum 26,94 19,14 32,00 16,40 -11,07 -7,36 2,07 -3,60
SD 6,45 3,91 744 1,66 11,41 16,87 11,29 13,23
SF 1,86 1,13 2,15 0,48 3,29 4,87 3,26 3,82
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja ja ja

CV Periode (%) CV Silbendauer (%)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 10,94 8,91 9,52 8,50 12,99 14,86 13,82 15,14
Median 1057 743 5,76 6,35 12,67 12,94 11,14 12,73
Minimum 3,02 1,19 2,12 1,92 3,84 3,83 2,13 3,04
Maximum 24,11 23,72 26,12 2347 20,89 41,27 32,84 32,72
SD 5,51 7,94 8,00 6,60 5,60 9,99 9,79 10,60
SF 1,59 2,29 2,31 1,91 1,62 2,88 2,83 3,06
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja ja ja

CV Pausendauer (%) CV Silbe/Pause (%)

1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 22,30 22,18 25,10 24,71 32,18 32,91 36,43 37,87
Median 2082 21,32 2407 25728 27,45 26,76 30,96 36,56
Minimum 8,11 6,34 2,75 9,32 12,11 9,62 0,94 17,38
Maximum 44,72 47,40 44,23 40,84 68,03 67,65 81,93 63,54
SD 11,12 12,42 13,21 10,43 17,71 17,61 23,55 15,34
SF 3,21 3,59 3,81 3,01 5,11 5,08 6,80 4,43
normalverteilt? ja ja ja ja nein ja ja ja




Tabelle 9: Altersabhidngigkeit der Gesangsparameter der F1-Mannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividuellen
Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Stan-
dardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die vier getesteten Alter, N=15

Onset (dB) Offset (dB)
1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 6,58 6,57 6,65 641 14,96 13,12 14,01 14,19
Median 6,16 6,16 6,46 6,42 -13,68 -12,59 -13,63 -11,05
Minimum 4,51 4,63 5,01 4,68 -27,33 -21,40 -25,90 -29,50
Maximum 12,17 10,03 9,25 9,17 -8,40 -8,03 -8,90 7,67
SD 1,73 1,48 1,29 1,27 5,34 3,39 3,95 6,75
SF 0,41 0,35 0,32 0,32 1,26 0,80 0,98 1,68
normalverteilt? nein ja ja ja ja ja nein ja
Periode (ms) Silbendauer (ms)
1 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 86,06 80,65 84,93 87,95 66,62 64,23 68,20 72,23
Median 87,37 75,70 83,52 85,46 67,56 60,78 65,25 70,13
Minimum 59,98 65,38 70,47 78,05 47,27 44,63 54,02 62,46
Maximum 105,26 100,17 102,37 110,19 87,55 88,72 88,55 94,37
SD 10,52 11,12 10,87 9,03 10,21 12,58 9,58 8,33
SF 2,47 2,62 2,71 2,25 2,40 2,96 2,39 2,08
normalverteilt? ja nein ja ja ja ja ja ja
Pausendauer (ms) Silbe/Pause
1 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 18,77 16,21 16,35 16,95 3,98 5,07 5,37 4,94
Median 18,34 17,22 17,51 15,26 3,96 146 128 182
Minimum 12,35 6,45 7,94 12,17 2,39 1,90 3,22 3,07
Maximum 25,68 23,81 23,59 24,64 6,12 12,45 12,24 7,66
SD 3,57 4,33 4,47 4,11 0,97 2,78 2,71 1,35
SF 0,84 1,02 1,11 1,02 0,23 0,65 0,68 0,34
normalverteilt? ja ja ja ja ja nein nein ja
Silbenanazahl Versdauer (ms)
1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 23,71 28,71 26,67 26,60 2035,15 2315,84 2253,36 2331,36
Median 24,00 29,00 27,00 26,00 | 2070,36 212048  2067,36  2319,77
Minimum 12,00 19,00 18,00 21,00 1028,62 1596,76 1743,84 1951,25
Maximum 37,00 49,00 33,00 32,00 3003,03 4263,54 2841,81 2895,71
SD 6,25 6,63 3,87 3,00 570,67 651,99 376,74 288,54
SF 1,47 1,56 0,96 0,75 134,28 153,41 93,98 71,97
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja nein ja
CV Onset (%) CV Offset (%)
1 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 14,81 13,84 12,48 12,66 21,29 24,36 23,94 20,72
Median 14,50 11,67 12,26 11,56 -18,73 -23,05 -22,16 -20,18
Minimum 7,39 7,60 8,12 749 -37,53 -44,94 -43,79 -50,88
Maximum 24,90 30,21 17,75 24,61 -3,41 -8,80 -12,22 -0,47
SD 164 5,91 3,27 183 9,86 12,63 9,57 12,97
SF 0,31 0,39 0,22 0,32 0,66 0,84 0,64 0,86
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja ja ja
CV Periode (%) CV Silbendauer (%)
1 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 11,97 7,56 9,44 3,60 13,77 15,59 19,87 1447
Median 9,81 1,30 6,45 6,00 12,44 8,75 15,84 8,06
Minimum 2,38 1,78 1,52 1,17 1,70 2,68 2,77 2,42
Maximum 30,94 23,94 25,77 20,89 2745 39,50 49,86 38,50
SD 8,82 7,13 8,28 6,69 8,28 13,87 16,13 11,59
SF 0,59 0,48 0,55 0,45 0,55 0,92 1,08 0,77
normalverteilt? ja nein ja ja ja nein ja nein
CV Pausendauer (%) CV Silbe/Pause (%)
1. 2. 3. 4. 1. 2. 3. 4.
Mittelwert 22,87 25,12 31,47 27,36 34,96 33,40 44,28 35,70
Median 23,33 18,51 22,82 22,28 36,52 27,17 18,11 26,39
Minimum 6,81 6,35 9,58 10,79 8,00 7,52 10,65 13,61
Maximum 43,11 86,20 80,63 58,44 69,44 65,02 84,61 95,83
SD 10,23 21,65 21,56 13,36 16,30 21,11 23,65 25,08
SF 0,68 1,44 144 0,89 1,09 141 1,58 1,67
normalverteilt? ja ja ja nein ja ja ja nein
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Anhang

Tabelle 10: Temperaturabhingigkeit der Gesangsparameter der F1-Méannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividuel-
len Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD),
Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die drei getesteten Temperaturen, N=18

Onset (dB) Offset (dB)
30°C 33°C  36°C | 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 6,34 6,35 643 | -1437 -1429 -13,29
Median 6,35 6,14 6,67 | -1409 -10,66 -11,19
Minimum 4,61 4,40 461 | -2793 -31,35 -28,89
Maximum 9,30 8,87 7,90 -856  -7,09 -7,07
SD 1,20 1,27 1,00 5,05 6,59 5,79
SF 0,28 0,29 0,23 1,16 1,51 1,33
normalverteilt? ja ja ja nein nein nein
Periode (ms) Silbendauer (ms)
30°C 33°C 36°C | 30°C 33°C 36°C
Mittelwert 91,34 78,63 69,35 | 73,1 61,19 54,71
Median 89,76 7573 70,34 | 7341 58,13 53,31
Minimum 74,90 7060 62,80 | 55556 51,59 46,16
Maximum 11580 102,73 8251 | 91,35 80,26 86,60
SD 9,27 8,19 4,70 9,17 8,37 8,84
SF 2,12 1,88 1,08 2,10 1,92 2,03
normalverteilt? ja nein nein nein nein nein
Pausendauer (ms) Silbe/Pause
30°C 33°C  36°C | 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 18,68 18,17 16,09 | 4,69 3,73 3,95
Median 18,88 17,83 1696 | 4,10 3,52 3,47
Minimum 12,56 1299 891 2,81 2,27 2,84
Maximum 2640 2574 18,42 | 12,36 6,14 11,68
SD 3,67 3,22 2,25 2,23 1,06 1,98
SF 0,84 0,74 0,52 0,51 0,24 0,45
normalverteilt? ja ja ja nein ja nein
CV Onset (%) CV Offset (%)
30°C 33°C  36°C | 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 14,10 1533 16,84 | -2847 -27,47 -28,16
Median 1437 14,72 1586 | -22,73 -2510 -23,32
Minimum 7,90 787 1071 | -73,37 -5552 -59,45
Maximum 1990 2408 3029 | -310 443 -11,56
SD 3,17 4,18 447 | 1742 1394 15,60
SF 0,77 1,01 1,08 4,23 3,38 3,78
normalverteilt? ja ja ja nein ja ja
CV Periode (%) CV Silbendauer (%)
30°C 33°C  36°C | 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 11,44 8,01 10,34 | 1575 1324 17,01
Median 10,21 6,49 12,84 | 1448 1298 15,04
Minmum 1,85 2,56 2,51 3,68 4,51 7,24
Maximum 26,45 16,52 19,95 | 3590 3298 44,20
SD 7,53 4,85 6,01 11,20 7,88 11,27
SF 1,83 1,18 1,46 2,72 1,91 2,73
normalverteilt? ja ja ja ja nein nein
CV Pausendauer (%) CV Silbe/Pause (%)
30°C 33°C  36°C | 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 21,84 21,03 2399 | 3642 31,04 39,10
Median 18,51 1995 22,58 | 30,00 31,33 36,53
Minimum 11,65 5,96 1357 | 13,78 1515 24,10
Maximum 69,71 4822 3685 | 87,01 6049 70,28
SD 13,52 9,27 694 | 2030 1049 13,88
SF 3,28 2,25 1,68 4,92 2,55 3,37
normalverteilt? nein ja ja ja ja ja
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Tabelle 11: Temperaturabhidngigkeit der Gesangsparameter der Freiland-Méannchen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividuel-
len Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD),

Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die drei getesteten Temperaturen, N=17

Onset (dB) Offset (dB)
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 6,31 6,15 6,15 -1353  -1290 -13,37
Median 6,17 6,01 6,34 -1245  -1297  -1147
Minimum 4,35 4,78 4,08 -27,93  -26,09 -28,89
Maximum 9,30 9,19 7,87 -7,57 -7,09 -7,07
SD 1,17 1,29 1,03 5,44 4,62 5,26
SF 0,27 0,30 0,24 1,28 1,09 1,24
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja
Periode (ms) Silbendauer (ms)
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C 36°C
Mittelwert 92,07 84,45 75,51 78,11 66,99 63,60
Median 90,31 83,66 71,31 76,75 6518 60,11
Minimum 68,78 65,23 62,80 5556 52,80 49,81
Maximum 119,60 109,61 111,13 | 11796 83,56 90,30
SD 13,26 11,13 12,22 14,38 10,00 1242
SF 3,12 2,62 2,88 3,38 2,35 2,92
normalverteilt? ja ja nein ja ja ja
Pausendauer (ms) Silbe/Pause
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 19,04 18,96 15,63 4,94 3,84 4,85
Median 17,78 18,33 15,87 4,35 3,62 3,96
Minimum 12,56 14,46 8,73 2,76 2,27 3,04
Maximum 30,66 27,09 20,67 12,36 5,20 11,68
SD 4,83 3,55 3,34 2,29 0,79 2,38
SF 1,14 0,84 0,79 0,54 0,19 0,56
normalverteilt? ja ja ja nein ja nein
CV Onset (%) CV Offset (%)
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 14,55 15,17 14,62 | -29,15 -23,84 -32,30
Median 14,87 14,44 14,13 | -23,64 -22,01 -26,38
Minimum 7,53 7,75 6,83 -55,71  -58,6  -71,06
Maximum 22,45 28,2 20,36 -3,1 -443  -11,31
SD 4,34 5,34 3,77 15,92 14,9 18,98
SF 1,02 1,26 0,89 3,75 3,51 447
normalverteilt? ja ja ja ja ja ja
CV Periode (%) CV Silbendauer (%)
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 11,3 8,77 13,45 24,19 19,90 29,05
Median 11,29 8,59 13,22 23,58 18,17 30,63
Minimum 1,85 2,53 1,48 3,68 0,42 6,07
Maximum 26,45 17,52 43,19 48,58 37,96 47,1
SD 7,37 4,68 12,09 13,76 13,05 14,24
SF 1,73 1,10 2,84 3,243 3,070 3,35
normalverteilt? ja ja nein ja ja ja
CV Pausendauer (%) CV Silbe/Pause (%)
30°C 33°C 36°C 30°C 33°C  36°C
Mittelwert 21 19,90 24,34 42,68 3514 48,77
Median 17,09 22,64 26,92 40,03 36,81 4596
Minimum 6,81 3,2 7,07 16,6 3,44 23,46
Maximum 69,71 30,44 4519 | 11785 73,72 73,72
SD 13,94 7,5 9,80 25,69 14,85 15,36
SF 3,28 1,76 2,31 6,05 3,49 3,62
normalverteilt?  nein ja ja nein ja ja
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Anhang

Tabellen zu Kapitel 3

Tabelle 12: Vergleich der Morphologieparametern der F1- und der Freiland-Méannchen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Signi-
fikanzwert p; N=54 Freiland und 65 F1-Méannchen

Parameter statistischer Test P
Femurlinge (mm) Mann-Whitney 0,085
Femurbreite (mm) Mann-Whitney ~ <0,0001
Femurgewicht (mg) Mann-Whitney 0,288
Beingewicht (mg) Mann-Whitney 0,345
Thoraxbreite (mm) Mann-Whitney  <0,0001

Kopfkapselbreite (mm) Mann-Whitney  <0,0001
Zahnreihenlinge (mm) Mann-Whitney ~ <0,0001
Zahnanzahl Mann-Whitney 0,003

Zahndichte (Ziahne/mm) Unpaired t-test <0,0001

Tabelle 13: Korrelation der Entwicklungszeit mit den Gesangs- und Morphologiepara-
metern sowie der Umkrustungsrate der F1-Mannchen.
Dargestellt sind die mit der Nymphenzeitdauer korrelierten Parameter, der verwendete sta-
tistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p; N=20

Parameter statistischer Test r P

Femurlinge (mm) Spearman -0,348 0,133
Femurbreite (mm) Pearson -0,166 0,484
Femurgewicht (mg) Pearson -0,282 0,229
Beingewicht (mg) Spearman -0,389 0,090
Thoraxbreite (mm) Spearman 0,098 0,680
Kopfkapselbreite (mm) Pearson 0,162 0,495
Zahnreihenldnge (mm) Pearson 0,052 0,829
Zahnanzahl Pearson -0,265 0,258
Zihne/mm Pearson -0,210 0,375
Onset (dB) Pearson -0,195 0410
Offset (dB) Pearson -0,364 0,115
Periode (ms) Pearson 0,122 0,608
Silbendauer (ms) Pearson 0,450 0,046
Pausendauer (ms) Pearson -0,137 0,564
Silbe/Pause Pearson 0,304 0,192
Versdauer (ms) Pearson 0,212 0,369
Dauer Rampe (ms) Pearson -0,142 0,549
Onsetanstiegsdauer (ms) Spearman -0,117 0,625
max. Storpausentiefe (V) Pearson -0,443 0,050
CV Onset (%) Pearson 0,520 0,019
CV Offset (%) Pearson -0,305 0,190
CV Periode (%) Pearson 0,218 0,357
CV Silbendauer (%) Pearson 0,553 0,011
CV Pausendauer (%) Pearson 0,603 0,005
CV Silbe/Pause (%) Pearson 0,438 0,054
Umkrustung (kPixel) Pearson 0,282 0,229

138



Tabelle 14: Werte der Morphologieparameter der Freiland- und der F1-Mannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median, Mi-
nimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung,
N=54 Freiland-, 65 F1-Mannchen

Freiland

Femurlinge (mm) Femurbreite (mm) Femurgewicht (mg)
Mittelwert 8,97 1,94 7,63
Median 9,14 1,92 7,33
Minimum 6,87 1,45 5,87
Maximum 10,14 2,22 10,22
SD 0,69 0,16 1,11
SF 0,09 0,02 0,15
normalverteilt? ja nein nein

Beingewicht (mg) Thoraxbreite (mm) Kopfkapselbreite (mm)
Mittelwert 8,79 2,41 2,22
Median 8,54 2,44 2,22
Minimum 6,66 1,85 1,74
Maximum 11,58 2,87 2,66
SD 1,07 0,24 0,21
SF 0,15 0,03 0,03
normalverteilt? nein nein nein

Zahnreihenlinge (mm) Zahnanzahl Zihne/mm
Mittelwert 3,14 72,98 23,25
Median 3,12 73,00 23,38
Minimum 3,00 67,00 20,00
Maximum 3,46 80,00 25,81
SD 0,11 3,12 1,38
SF 0,01 0,42 0,19
normalverteilt? nein nein ja
F1

Femurlinge (mm) Femurbreite (mm) Femurgewicht (mg)
Mittelwert 8,72 2,12 7,61
Median 8,90 2,12 7,95
Minimum 6,66 1,98 5,44
Maximum 10,14 2,23 10,22
SD 0,84 0,07 1,11
SF 0,116 0,009 0,153
normalverteilt? nein ja nein

Beingewicht (mg) Thoraxbreite (nm) Kopfkapselbreite (mm)
Mittelwert 8,73 2,01 2,09
Median 8,98 2,01 2,12
Minimum 6,23 1,89 1,83
Maximum 11,19 2,21 2,3
SD 1,05 0,08 0,11
SF 0,146 0,011 0,015
normalverteilt? nein nein nein

Zahnreihenlinge (mm) Zahnanzahl Zihne/mm

Mittelwert 3,32 71,33 21,53
Median 3,32 71,00 21,36
Minimum 3,06 66 19,44
Maximum 3,66 79 24,92
SD 0,15 3,08 1,32
SF 0,021 0,427 0,183
normalverteilt? ja ja nein
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Anhang

Tabelle 15: Korrelation der Phasenverschiebung der Hinterbeine mit den Gesangs- und
Morphologieparametern der F1-Madnnchen.
Dargestellt sind die mit der Phasenverschiebung der Hinterbeine korrelierten Parameter,
der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p;

N=21

Parameter statistischer Test r p

Onset (dB) Pearson 0,326 0,149
Offset (dB) Pearson -0,067 0,772
Periode (ms) Pearson 0,210 0,362
Silbendauer (ms) Pearson 0,157 0,498
Pausendauer (ms) Pearson 0,073 0,754
Silbe/Pause Pearson 0,088 0,704
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman -0,310 0,171
max. Storpausentiefe (V) Pearson -0,463 0,034
Versdauer (ms) Spearman -0,103 0,655
Dauer Rampe (ms) Pearson -0,244 0,285
CV Onset (%) Pearson -0,309 0,174
CV Offset (%) Pearson 0,087 0,709
CV Periode (%) Pearson -0,034 0,882
CV Silbendauer (%) Pearson -0,268 0,240
CV Pausendauer (%) Pearson -0,339 0,133
CV Silbe/Pause (%) Pearson -0,287 0,207
Femurlinge (mm) Pearson 0,152 0,510
Femurbreite (mm) Pearson -0,065 0,779
Femurgewicht (mg) Pearson -0,259 0,258
Beingewicht (mg) Pearson -0,295 0,194
Thoraxbreite (mm) Pearson 0,475 0,030
Kopfkapselbreite (mm) Spearman -0,174 0,450
Zahnreihenldnge (mm) Pearson 0,435 0,049
Zahnanzahl Pearson 0,501 0,021
Zihne/mm Spearman -0,007 0,976
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Tabellen zu Kapitel 4

Tabelle 16: Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse der Gesangs-, Morphologie und
Umkrustungsdaten der Freiland-Ménnchen.

N=15
Eigenwert 6,8317 5,5696 3,7768 2,6776
Anteil 0,263 0,214 0,145 0,103
Kumulativ 0,263 0477 0,622 0,725
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktor4
Onset (dB) 0,263 -0,181 -0,123 -0,209
Offset (dB) 0,034 0,242 0,012 -0,148
Periode (ms) -0,229 -0,010 0,258 -0,098
Silbendauer (ms) -0,228 0,143 0,105 0,257
Pausendauer (ms) -0,035 -0,225 0,141 -0,465
Silbe/Pause 0,080 0,205 0,005 0,501
Onset-Anstiegsdauer (ms) -0,092 -0,162 -0,239 0,056
max. Storpausentiefe (V) 0,167 -0,190 0,071 0,201
Versdauer (ms) -0,132 -0,215 0,218 -0,159
Dauer Rampe (ms) -0,107 -0,304 -0,029 0,013
CV Onset (%) 0,048 0,252 0,089 -0,329
CV Offset (%) -0,081 0,221 -0,089 -0,014
CV Periode (%) -0,103 0,018 0,401 -0,148
CV Silbendauer (%) 0,134 -0,119 0,424 -0,050
CV Pausendauer (%) 0,305 0,056 0,217 0,181
CV Silbe/Pause (%) 0,220 -0,114 0,352 0,153
Femurlinge (mm) 0,194 -0,289 -0,033 0,202
Femurbreite (mm) 0,112 0,126 -0,261 -0,200
Femurgewicht (mg) 0,358 0,012 0,024 0,006
Beingewicht (mg) 0,363 0,000 -0,028 -0,049
Thoraxbreite (mm) 0,264 -0,026 -0,156 -0,109
Kopfkapselbreite (mm) 0,316 -0,002 0,027 -0,047
Zahnreihenlinge (mm) -0,042 -0,230 -0,361 -0,049
Zahnanzahl 0,205 0,274 -0,107 -0,157
Zihne/mm 0,176 0,327 0,107 -0,096
Umkrustung (mm?) 0,133 -0,341 -0,013 -0,010
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Anhang

Tabelle 17: Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse der Gesangs-, Morphologie und
Umkrustungsdaten der F1-Méannchen.

N=15
Eigenwert 5,2621 4,584 3,2092 2,2909
Anteil 0,239 0,208 0,146 0,104
Kumulativ 0,239 0,448 0,593 0,698
Variable Faktorl Faktor2 Faktor3 Faktord
Onset (dB) -0,095 -0,130 -0,373 0,319
Offset (dB) 0,089 -0,283 -0,001 -0,294
Periode (ms) -0,212 0,316 -0,172 -0,097
Silbendauer (ms) -0,032 0,421 -0,020 -0,156
Pausendauer (ms) -0,291 0,078 -0,144 0,197
Silbe/Pause 0,297 0,110 0,045 -0,264
CV Onset (%) 0,170 0,159 0,231 -0,155
CV Offset (%) 0,128 -0,110 0,211 0,136
CV Periode (%) 0,283 0,016 0,134 0,122
CV Sllbendauer (%) 0,255 0,198 -0,261 0,095
CV Pausendauer (%) 0,283 0,203 -0,193 -0,220
CV Sllbe/Pause (%) 0,303 0,128 -0,268 -0,113
Femurldnge (mm) 0,099 -0,365 -0,162 0,159
Femurbreite (mm) -0,279 -0,062 -0,195 -0,015
Femurgewicht (mg) -0,137 -0,184 -0,271 -0,354
Beingewicht (mg) -0,066 -0,157 -0,332 -0,387
Thoraxbreite (mm) 0,191 -0,073 -0,327 -0,086
Kopfkapselbreite (mm) 0,055 0,305 -0,132 -0,002
Zahnreihenldnge (mm) 0,252 -0,273 -0,147 0,076
Zahnanzahl -0,211 -0,199 0,066 -0,314
Ziahne/mm -0,345 0,104 0,157 -0,261
Umkrustung (mm?) -0,157 0,233 -0,303 0,247
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Tabellen zu Kapitel 5

Tabelle 18: Korrelation der Gesangs- und der Morphologieparameter der Freiland-

Weibchen.

Dargestellt sind mit den jeweiligen Morphologieparemetern korrelierten Gesangsparame-
ter, der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert

p; N=15 Weibchen

Kopfkapselbreite (mm)

Parameter statistischer Test r P

Onset (db) Spearman 0,113 0,689
Offset (db) Spearman 0,005 0,985
Periode (ms) Spearman 0,291 0,292
Silbendauer (ms) Spearman 0,157 0,576
Pausendauer (ms) Spearman 0,018 0,950
Silbe/Pause Spearman 0,080 0,776
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman 0,195 0,486
max. Storpausentiefe (V) Spearman -0,07 0,805
Versdauer (ms) Spearman -0,234 0,401

Thoraxbreite (mm)

Parameter statistischer Test r P

Onset (db) Spearman 0,234 0401
Offset (db) Spearman -0,039 0,676
Periode (ms) Spearman -0,046 0,643
Silbendauer (ms) Spearman -0,031 0,774
Pausendauer (ms) Spearman -0,029 0,805
Silbe/Pause Spearman -0,026 0,845
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman -0,029 0,849
max. Storpausentiefe (V) Spearman -0,055 0,774
Versdauer (ms) Spearman -0,052 0,853

Femurlinge (mm)

Parameter statistischer Test r p

Onset (db) Pearson -0,141 0,616
Offset (db) Pearson -0,037 0,895
Periode (ms) Pearson 0,539 0,038
Silbendauer (ms) Pearson 0,475 0,073
Pausendauer (ms) Pearson 0,363 0,184
Silbe/Pause Pearson 0,118 0,674
Onset-Anstiegsdauer (ms) Pearson 0,066 0,816
max. Storpausentiefe (V) Pearson -0,032 0,895
Versdauer (ms) Pearson 0,144 0,608
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Anhang

Tabelle 19: Korrelation der Antwortfrequenz der Gottinger Weibchen mit den Gesangs-
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und den Morphologieparametern der populationseigenen Mannchen.
Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangs- und Morpho-
logiewerte, der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifi-
kanzwert p; N=15 Weibchen, 10 Ménnchen-Gesénge

Parameter statistischer Test r p

Onset (dB) Pearson 0,721 0,019
Offset (dB) Pearson -0,099 0,786
Periode (ms) Pearson -0,17 0,640
Silbendauer (ms) Pearson -0,454 0,188
Pausendauer (ms) Pearson 0,402 0,249
Silbe/Pause Spearman -0,697 0,03
Versdauer(ms) Pearson 0,301 0,399
Rampendauer (ms) Pearson 0,134 0,712
Onset-Anstiegsdauer (ms) Pearson 0,028 0,938
max. Storpausentiefe (V) Pearson 0384 0,273
Femurldnge (mm) Spearman 0,119 0,366
Femurbreite (mm) Pearson 0,091 0,531
Femurgewicht (mg) Pearson 0,110 0498
Beingewicht (mg) Pearson 0,071 0,707
Thoraxbreite (mm) Spearman -0,041 0,864
Kopfkapselbreite (mm) Pearson 0,035 0,925




Tabellen zu Kapitel 6

Tabelle 20: Korrelation der Antwortfrequenz der Weibchen jeder Population mit den
Gesangs- und den Morphologieparametern der populationseigenen Mann-

chen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangsparameter, der
verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p; N=15

Weibchen, 10 Mannchen-Geséange

Bielefeld
Parameter statistischer Test r p
Onset (dB) Pearson 0,051 0,890
Offset (dB) Pearson -0,289 0418
Periode (ms) Pearson 0,175 0,629
Silbendauer (ms) Pearson 0,191 0,597
Pausendauer (ms) Spearman -0,309 0,387
Silbe/Pause Pearson 0,051 0,890
Versdauer (ms) Pearson -0,337 0,342
Dauer Rampe (ms) Pearson -0,336 0,343

Gottingen
Parameter statistischer Test r P
Onset (dB) Pearson 0,721 0,019
Offset (dB) Pearson -0,099 0,786
Periode (ms) Pearson -0,17 0,640
Silbendauer (ms) Pearson -0,454 0,188
Pausendauer (ms) Pearson 0,402 0,249
Silbe/Pause Spearman -0,697 0,031
Versdauer (ms) Pearson 0,301 0,398
Dauer Rampe (ms) Pearson 0,134 0,712

Freiburg
Parameter statistischer Test r p
Onset (dB) Pearson -0,373 0,288
Offset (dB) Pearson 0,321 0,366
Periode (ms) Pearson -0,54 0,107
Silbendauer (ms) Pearson -0,305 0,392
Pausendauer (ms) Pearson -0,277 0,439
Silbe/Pause Pearson 0,091 0,804
Versdauer (ms) Pearson 0,059 0,871
Dauer Rampe (ms) Pearson -0,161 0,656

Hoppegarten

Parameter statistischer Test r P
Onset (dB) Pearson 0,125 0,730
Offset (dB) Pearson -0,164 0,651
Periode (ms) Spearman 0,418 0,233
Silbendauer (ms) Spearman 0,358 0,313
Pausendauer (ms) Pearson -0,083 0,820
Silbe/Pause Pearson 0,285 0,425
Versdauer (ms) Pearson 0,294 0,409
Dauer Rampe (ms) Pearson 0,113 0,755




Anhang

Tabelle 21: Werte der Morphologieparameter der Weibchen aller Populationen und der
F1-Weibchen aus Gottingen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median, Mi-
nimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung,

N=je 15
Bielefeld
Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm) Femurlinge (mm)
Mittelwert 2,35 2,55 10,06
Median 2,31 2,33 10,19
Minimum 2,04 2,15 8,62
Maximum 2,71 3,52 11,23
SD 0,20 0,46 0,78
SF 0,05 0,12 0,20
normalverteilt? ja nein ja
Gottingen
Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm) Femurlinge (mm)
Mittelwert 2,48 2,37 10,06
Median 2,34 2,39 10,20
Minimum 2,23 2,03 8,69
Maximum 2,93 2,75 11,34
SD 0,22 0,22 0,82
SF 0,06 0,06 0,21
normalverteilt? ja nein ja
Freiburg
Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm) Femurlinge (mm)
Mittelwert 2,23 2,10 10,02
Median 2,24 2,06 10,16
Minimum 2,06 2,03 8,59
Maximum 2,42 2,28 11,20
SD 0,14 0,08 0,78
SF 0,04 0,02 0,20
normalverteilt? nein nein ja
Hoppegarten
Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm) Femurlinge (mm)
Mittelwert 2,23 2,10 9,86
Median 2,24 2,06 10,05
Minimum 2,06 2,03 8,50
Maximum 2,42 2,28 11,09
SD 0,14 0,08 0,86
SF 0,04 0,02 0,22
normalverteilt? nein nein ja
F1
Kopfkapselbreite (mm) Thoraxbreite (mm) Femurlinge (mm)
Mittelwert 2,46 2,33 10,04
Median 2,46 2,39 9,97
Minimum 2,16 1,97 8,60
Maximum 2,84 2,67 11,35
SD 0,22 0,22 0,85
SF 0,06 0,06 0,22
normalverteilt? ja ja ja
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Tabelle 22: Werte der Gesangsmerkmale der Madnnchen der Populationen Bielefeld,
Freiburg und Hoppegarten.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median, Mi-
nimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung,
N=31 Bielefelder, 17 Freiburger und 32 Hoppegéartner Mannchen

Bielefeld
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms) Silbendauer (ms)
Mittelwert 7,32 -22,31 92,54 72,31
Median 7,16 -22,70 89,90 70,34
Minimum 5,20 -35,33 66,66 49,57
Maximum 10,65 -8,99 121,18 97,38
SD 1,28 6,59 12,50 11,03
SF 0,23 1,18 2,25 1,98
normalverteilt? ja ja ja ja
Pausendauer (ms) Silbe/Pause  Versdauer (ms) Dauer Rampe (ms)
Mittelwert 19,64 4,20 2667,00 1468,00
Median 20,14 4,21 2680,00 1455,00
Minimum 11,53 2,26 2040,00 1020,00
Maximum 26,26 9,07 3410,00 1920,00
SD 2,97 1,24 421,69 256,85
SF 0,53 0,22 133,35 81,22
normalverteilt? ja ja ja ja
Freiburg
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms) Silbendauer (ms)
Mittelwert 7,67 -12,46 81,44 64,76
Median 7,32 -12,48 77,38 62,39
Minimum 5,80 -17,32 59,37 44,77
Maximum 11,39 -6,80 112,31 90,06
SD 1,70 3,15 15,67 14,43
SF 0,40 0,74 3,69 3,40
normalverteilt? ja ja nein ja
Pausendauer (ms)  Silbe/Pause  Versdauer (ms) Dauer Rampe (ms)
Mittelwert 16,28 4,96 1854,00 817,00
Median 15,58 4,78 1845,00 845,00
Minimum 9,63 2,00 1100,00 450,00
Maximum 25,60 8,56 2600,00 1050,00
SD 4,07 1,69 378,45 182,21
SF 0,96 0,40 119,68 57,62
normalverteilt? ja ja ja ja
Hoppegarten |
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms) Silbendauer (ms)
Mittelwert 5,89 -13,6 91,57 73,19
Median 5,83 -13,34 90,19 72,18
Minimum 3,47 -21,23 72,06 51,87
Maximum 8,59 -7,89 131,37 112,56
SD 1,08 3,17 14,51 14,85
SF 0,19 0,57 2,61 2,67
normalverteilt? ja ja ja nein
Pausendauer (ms)  Silbe/Pause  Versdauer (ms) Dauer Rampe (ms)
Mittelwert 18,16 4,49 2483,00 1122,00
Median 18,23 4,26 2260,00 1120,00
Minimum 11,52 2,39 1950,00 810,00
Maximum 24,00 6,77 3250,00 1450,00
SD 2,98 1,24 505,31 248,18
SF 0,54 0,22 159,79 78,48
normalverteilt? ja ja ja ja

147



Anhang

Tabelle 23: Korrelation der Antwortfrequenzen der Weibchen-Populationen Bielefeld,

Freiburg und Hoppegarten mit den Morphologieparametern aller Mann-
chen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenzen korrelierten Parameter
(Spearman-Korrelation), der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und
der Signifikanzwert p; N=je 15 Weibchen pro Population, 10 Mannchengesange

Bielefeld

Parameter statistischer Test r P

Femurlinge (mm) Pearson 0,605 0,064
Femurbreite (mm) Pearson 0,238 0,508
Femurgewicht (mg) Pearson -0,239 0,506
Beingewicht (mg) Pearson -0,234 0,516
Thoraxbreite (mm) Pearson -0,216 0,548
Kopfkapselbreite (mm) Pearson -0,105 0,774

Freiburg

Parameter statistischer Test r P

Femurldnge (mm) Pearson 0,033 0,927
Femurbreite (mm) Pearson -0,17 0,639
Femurgewicht (mg) Pearson 0,517 0,126
Beingewicht (mg) Pearson 0,378 0,281
Thoraxbreite (mm) Pearson -0,186 0,607
Kopfkapselbreite (mm) Spearman -0,179 0,607

Hoppegarten

Parameter statistischer Test r P

Femurldnge (mm) Pearson 0,468 0,172
Femurbreite (mm) Pearson 0,552 0,098
Femurgewicht (mg) Spearman 0,129 0,733
Beingewicht (ng) Pearson 0,422 0,225
Thoraxbreite (mm) Spearman 0,334 0,349
Kopfkapselbreite (mm) Pearson 0,105 0,773

Tabelle 24: Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangs- und Mor-

148

phologiemerkmale der Weibchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Signifi-
kanzwert p; N=15 Weibchen pro Population

Eigenwert 3,2449 1,9298 1,3594 1,3208
Anteil 0,27 0,161 0,113 0,11
Kumulativ 0,27 0,431 0,545 0,655
Variable Faktor1 Faktor2  Faktor3 Faktor4
Kopfkapselbreite 0,046 0,091 0,107 -0,627
Thoraxbreite 0,163 0,172 0,154 -0,532
Femurlinge -0,089 -0,261 0,372 -0,326
Onset (db) 0,166 0,09 -0,468 0,047
Offset (dB) 0,301 -0,035 0,479 0,158
Periode (ms) -0,279 -0,526 -0,032 0,056
Silbendauer (ms) -0,362 -0,477 0,003 -0,072
Pausendauer (ms) 0,35 -0,453 0,16 0,03
Silbe/pause -0,521 0,061 -0,075 -0,072
Onset-Anstiegsdauer (ms) 0,345 -0,176 -0,168 0,108
max. Storpausentiefe (V) 0,344 -0,343 -0,209 -0,108
Versdauer 8ms) -0,071 0,152 0,523 0,391
Faktor statistischer Test P

1 ANOVA 0,271

2 ANOVA 0,605

3 Kruskal-Wallis 0,614

4 ANOVA <0,0001 (B-F**,B-H**,G-F**,G-H***)




Tabelle 25: Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsmerkmale der
Weibchen aller vier Populationen.
Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Signifi-
kanzwert p; N=15 Weibchen pro Population

Eigenwert 3,1641 1,8121 1,3106
Anteil 0,352 0,201 0,146
Kumulativ 0,352 0,553 0,699
Variable Faktorl Faktor2  Faktor3
Onset (db) 0,155 0,036 0,399
Offset (db) 0,307 0,019 -0,546
Periode (ms) -0,259 -0,585 -0,115
Silbendauer (ms) -0,347 -0,543 -0,098
Pausendauer (ms) 0,378 -0,416 -0,218
Silbe/Pause -0,534 -0,004 0,07
Onset-Anstiegsdauer (ms) 0,363 -0,149 0,123
max. Storpausentiefe (V) 0,359 -0,357 0,193
Versdauer (ms) -0,074 0,198 -0,644
Faktor statistischer Test

1 ANOVA 0,510

2 Kruskal-Wallis 0,734

3 Kruskal-Wallis 0,506

Tabelle 26: Vergleich der Gesangs- und Morphologieparameter der Mannchen ver-
schiedener Populationen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Signi-
fikanzwert p; N=31 Bielefelder, 54 Gottinger, 17 Freiburger und 32 Hoppegéartner Mannchen

Parameter statistischer Test p

Onset (dB) ANOVA <0,0001 (B-G*B-H*** G-F** F-H***)
Offset (dB) Kruskal-Wallis <0,0001 (B-G*** B-F*** B-H***)
Periode (ms) Kruskal-Wallis 0,022 (B-F¥)

Silbendauer (ms) ANOVA 0,139

Pausendauer (ms) ANOVA 0,030 (B-F¥)

Silbe/Pause Kruskal-Wallis 0,377

Versdauer (ms) ANOVA 0,0003 (B-F*** G-F** H-F**)

Dauer Rampe (ms) ANOVA <0,0001 (B-F***,G-F***,B-H*)

Femurlinge (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-H***,G-H*** F-H***)

Femurbreite (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-H***,G-H*** F-H***)

Femurgewicht (mg)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-G*** B-F*** B-H***,G-H***)

Beingewicht (mg)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-G*** B-H***,G-F*** G-H***, F-H***)

Thoraxbreite (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-F*,G-F*** E-H***)

Kopfkapselbreite (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-G*** B-H*** G-F*** F-H***)

Zahnreihenlinge (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-F***,G-F* F-H***)

Zahnanzahl

Kruskal-Wallis

0,008 (F-H*)

Zahndichte (Zihne/mm)

Kruskal-Wallis

0,0002 (B-F*,G-F* E-FT"*%)

Tabelle 27: Vergleich der Morphologieparametern der Weibchen aller vier Populatio-
nen.
Dargestellt sind die verglichenen Morphologieparameter der verwendete statistische Test
und der Signifikanzwert p; N=je 15

Parameter

statistischer Test

P

Kopfkapselbreite (mm)

Kruskal-Wallis

0,019 (G-F,G-I)

Thoraxbreite (mm)

Kruskal-Wallis

<0,0001 (B-F*** B-H*** G-F*,G-H*)

Femurlinge (mm)

Kruskal-Wallis

0,720
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Anhang

Tabelle 28: Werte der Gesangsparameter der Weibchen der Populationen Bielefeld und
Gottingen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median, Mi-
nimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung,

N=je 15

Bielefeld
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms)

Mittelwert 6,47 -9,32 85,81
Median 6,32 -9,61 86,99
Minimum 5,19 -11,63 72,39
Maximum 7,83 -6,77 97,72
SD 0,80 1,55 8,08
SF 0,21 0,40 2,09
normalverteilt? ja ja ja

Silbendauer (ms) Pausendauer (ms) Silbe/Pause
Mittelwert 74,69 16,93 4,51
Median 75,42 16,65 4,30
Minimum 56,71 12,95 3,36
Maximum 90,71 22,95 6,03
SD 10,27 2,80 0,93
SF 2,65 0,72 0,24
normalverteilt? ja ja ja

Onset-Anstiegsdauer (ms)  max. Storpausentiefe (V)  Versdauer (ms)
Mittelwert 793 0,73 1070,67
Median 8,00 0,82 1060,00
Minimum 6,00 0,42 980,00
Maximum 9,00 0,94 1160,00
SD 0,88 0,16 48,03
SF 0,23 0,04 12,40
normalverteilt? nein nein ja
Gottingen
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms)

Mittelwert 6,15 -10,05 89,03
Median 6,16 -9,29 89,89
Minimum 5,19 -17,05 71,41
Maximum 6,83 -6,52 107,14
SD 0,44 3,12 12,01
SF 0,11 0,81 3,10
normalverteilt? ja ja ja

Silbendauer (ms) Pausendauer (ms) Silbe/Pause
Mittelwert 72,24 16,85 4,39
Median 73,01 16,95 4,22
Minimum 55,92 12,89 3,13
Maximum 90,35 22,86 6,00
SD 11,63 2,69 0,99
SF 3,00 0,69 0,26
normalverteilt? ja ja ja

Onset-Anstiegsdauer (ms)  max. Storpausentiefe (V)  Versdauer (ms)

Mittelwert 7,87 0,74 1061,87
Median 8,00 0,82 1060,00
Minimum 6,00 0,42 970,00
Maximum 9,00 0,94 1150,00
SD 1,06 0,17 56,26
SF 0,27 0,04 14,53
normalverteilt? ja nein ja
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Tabelle 29: Werte der Gesangsparameter der Weibchen der Populationen Freiburg und
Hoppegarten.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median, Mi-
nimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung,

N=je 15

Freiburg
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms)

Mittelwert 5,88 -9,55 92,64
Median 6,05 -9,61 91,10
Minimum 5,11 -11,68 78,43
Maximum 6,48 -6,80 108,00
SD 0,49 1,59 7,49
SF 0,13 041 1,93
normalverteilt? ja ja ja

Silbendauer (ms) Pausendauer (ms) Silbe/Pause
Mittelwert 76,96 16,76 4,73
Median 75,72 16,65 4,87
Minimum 60,71 12,69 3,37
Maximum 91,07 23,04 6,05
SD 7,80 3,03 0,95
SF 2,01 0,78 0,25
normalverteilt? ja ja ja

Onset-Anstiegsdauer (ms) max. Storpausentiefe (V)  Versdauer (ms)
Mittelwert 7,73 0,68 1081,33
Median 8,00 0,68 1080,00
Minimum 6,00 041 980,00
Maximum 9,00 0,94 1160,00
SD 1,03 0,18 42,24
SF 0,27 0,05 10,91
normalverteilt? ja ja ja
Hoppegarten
Onset (dB) Offset (dB) Periode (ms)

Mittelwert 6,42 -9,88 93,72
Median 6,32 -9,54 93,92
Minimum 5,13 -15,57 76,84
Maximum 8,19 -6,83 108,43
SD 0,77 2,39 9,75
SF 0,20 0,62 2,52
normalverteilt? nein ja ja

Silbendauer (ms) Pausendauer (ms) Silbe/Pause
Mittelwert 76,87 16,20 4,68
Median 77,02 15,64 4,87
Minimum 59,48 12,74 3,38
Maximum 91,43 23,03 6,07
SD 9,06 2,54 1,00
SF 2,34 0,66 0,26
normalverteilt? ja ja ja

Onset-Anstiegsdauer (ms)  max. Storpausentiefe (V)  Versdauer (ms)

Mittelwert 7,73 0,69 1084,67
Median 8,00 0,68 1090,00
Minimum 6,00 041 990,00
Maximum 9,00 0,94 1160,00
SD 1,03 0,19 49,98
SF 0,27 0,05 12,91
normalverteilt? ja ja ja
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Anhang

Tabelle 30: Korrelation der Antwortfrequenzen der Weibchen-Populationen Bielefeld,

152

Freiburg und Hoppegarten mit den Gesangsparametern aller Mannchen.
Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenzen korrelierten Parameter
(Spearman-Korrelation), der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und
der Signifikanzwert p; N=je 15 Weibchen pro Population, 40 Mannchengesange

Bielefeld
Parameter  statistischer Test r P
Onset (dB) Pearson 0,148 0,363
Offset (dB) Spearman -0,601  <0,0001
Periode (ms) Pearson 0,546  <0,0003
Silbendauer (ms) Pearson 0,461 0,003
Pausendauer (ms) Pearson 0,446 0,004
Silbe/Pause Spearman -0,12 0,462
Versdauer (ms) Pearson 0,365 0,021
Dauer Rampe (ms) Pearson 0,142 0,383
Onset-Anstiegsdauer (ms) Pearson -0,484 0,002
max. Storpausentiefe (V) Pearson 0,237 0,141
Freiburg
Parameter statistischer Test r P
Onset (dB) Spearman -0,010 0,540
Offset (dB) Spearman -0,359 0,023
Periode (ms) Spearman 0,525 0,0005
Silbendauer (ms) Spearman 0,538 0,0003
Pausendauer (ms) Spearman 0,262 0,103
Silbe/Pause Spearman 0,29 0,857
Versdauer (ms) Spearman 0,35 0,027
Dauer Rampe (ms) Spearman 0,489 0,113
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman 0,085 0,604
max. Storpausentiefe (V) Spearman -0,407 0,009
Hoppegarten
Parameter statistischer Test r p
Onset (dB) Pearson 0,023 0,888
Offset (dB) Spearman -0,314 0,048
Periode (ms) Pearson 0,519 0,006
Silbendauer (ms) Pearson 0,526 0,0005
Pausendauer (ms) Pearson 0,238 0,139
Silbe/Pause Spearman 0,090 0,582
Versdauer (ms) Spearman 0,457 0,003
Dauer Rampe (ms) Pearson 0,436 0,005
Onset-Anstiegsdauer (ms) Spearman 0,320 0,044
max. Storpausentiefe (V) Spearman -0,490 0,001




Abbildungsverzeichnis

2.1

2.2

23

24

2.5

2.6

2.7

2.8

3.1

Gesangsstruktur eines Mannchen der Art Chorthippus biguttulus.
Dargestellt sind die Umbhiillende eines gesamten Verses, unterteilt in die Rampe (Teil
A) mit aufsteigender Amplitude und dem stabilen Teil B (A), und die untersuchten Ge-

sangsparameter Silbe, Pause, Amplitude des Onset, Anstiegsdauer sowie Offset (B) . . 7
Schematische Darstellung des Versuchsaufbau zur Aufnahme der Mann-
chengesiange von Chorthippus biguttulus . . . . . ... ... ... .. ... 11

Die Gesangsparameter der Freiland-Méannchen der Art Chorthippus bi-
guttulus aus Gottingen.

Dargestellt sind Haufigkeitsverteilungen fiir die Parameter Onset (A), Offset (B), Peri-

ode (C), Silbendauer (D), Pausendauer (E) und Silben-Pausen-Verhéltnis (F) der Freiland-
Minnchen (aufgenommenbei 30°C), N=54 . . . . . . . . . . . . ... ... 13
Der Vergleich einiger Gesangsparametern der Freiland- und der F1- Mann-
chen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Parameter Onset (A) und Offset (B) (aufgenommen bei 30°C), N=54
Freiland-, 65 F1I-Mannchen . . . . . . . . . v v v i i e e e e e e e 15
Die intraindividuelle Varianz der Gesangsparameter der Mannchen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Varianzen der Parameter Onset, Offset, Periode, Silbendauer, Pau-
sendauer und Silben-Pausen-Verhiltnis (aufgenommen bei 30°C), N=119 (Freiland- +
FI-Mannchen) . . . . . . v v v i e e e e e e e e e e e e e e e e e e 16
Vergleich einiger Gesangsparameter der Freiland-Mannchen im 4-Wochen-
Verlauf.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Parameter Offset (A) und Verslinge (B) (aufgenommen bei 30°C); N=12 17
Temperaturabhédngigkeit der Gesangsparameter Silbendauer und Pau-
sendauer bei Freiland-M&nnchen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Parameter Silbendauer (A) und Pausendauer (B) bei 30°C, 33°C und
B36°C,N=17 & o o o e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 19
Die Gesange Gomphoceriner Heuschrecken.

Dargestellt sind die Umhtillenden der Gesénge je eines Mannchens der Art Chorthippus
dorsatus (A), Ch. biguttulus (B) und Ch. mollis (C), aufgetragen wurde jeweils die Ampli-

tude gegen 20 Sekunden des Gesangs . . . . . . . .. ... L. 25

Die schematische Darstellung der Gesdnge der Art Chorthippus biguttu-

lus.

Dargestellt sind die Umhitillende dreier Silben eines intakten (A) und eines einbeinigen
Minnchen (B), nach Ronacher und Krahe (1998) . . . . . . . . . . ... ... ... 27

153



Abbildungsverzeichnis

154

3.2 Der schematischer Aufbau eines Insektenbeins mit Notationen sowie die
Zéhne auf der Stridulationsleiste.
Dargestellt sind ein gesamtes Bein (A) und die Zdhne auf der Stridulationsleiste von
Chorthippus biguttulus in Aufsicht (B) und Seitenansicht (C), nach v. Helversen und v. Hel-
versen (1997) . . . . o L L e e e e e e e e e e e
3.3 Der Aufbau der Kamera und der Versuchsapparatur.
Dargestellt sind die verwendeten Kamera (A) (nach v. Helversen und Elsner, 1977), und
der schematische Versuchsaufbau(B) . . . . . . . . . . ... .. 0oL
3.4 FEin Mannchengesang mit Beinbewegungen und Ton.
Dargestellt sind die Amplitude beider Hinterbeinbewegungen, dariiber das Oszillo-
grammdes Gesangs . . . . . . . . ... e e e e e e
3.5 Die Werte einiger Morphologieparameter der Freiland-M&annchen.
Dargestellt sind die Haufigkeitsverteilungen der Parameter Femurldange (A), Femurge-
wicht (B), Beingewicht (C), Kopfkapselbreite (D), Zahnanzahl (E), sowie Zahndichte (F);
N=54 . o o e e e e e e
3.6 Der Vergleich verschiedener Morphologieparameter der Freiland- und
F1-Méannchen.
Dargestellt sind Héaufigkeitsverteilungen (A, C, E) und Boxplots mit Mittelwert, Medi-
an, Quartile, Standardabweichung und Ausreier (B, D, F) der Parameter Femurbreite
(A+B), Thoraxbreite (C+D) sowie Zahnreihenlidnge (E+F); N=54 Freiland- (dunkelgrau)
und 65 F1-Ménnchen (grau) . . . . . . . . . . . . . ..o oo
3.7 Die Korrelation der Entwicklungszeit mit den Gesangsparametern der
F1-Méannchen.
Dargestellt ist die Entwicklungszeit in Tagen gegen die produzierte Silbendauer in den
Gesingen (Pearson: r=0,553, p=0,011; A) und der intraindividuellen Onsetvarianz (Pear-
son: r=0,52, p=0,019; B) der produzierten Gesiange (aufgenommen bei 30°C) der adulten
Maénnchen mit jeweiliger Regressionsgerade; N=20 . . . . . . . . . . ... ... ..
3.8 Die Abhingigkeit einiger Gesangsparameter der Freiland- und der F1-
Ménnchen von ausgewéhlten Morphologiemerkalen.
Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen dem Ge-
sangsmerkmal Onset und der Femurldnge (A), der Femurbreite (B), dem Femurgewicht
(C), der Zahnreihenldnge (D), zwischen der Pausendauer und der Femurbreite (E) sowie
der Versdauer und der Femurbreite (F) fiir die Gottinger Freiland- (dunkelgrau, N=54)
und den F1-Mannchen (hellgrau, N=65) . . . . . . . . . ... ... ... .....
3.9 Die Korrelation der Phasenverschiebung mit der maximalen Storpau-
sentiefe und der Thoraxbreite der F1-Mannchen.
Dargestellt ist die maximale Storpausentiefe der Silben (aufgenommen bei 30°C) auf-
getragen gegen die Phasenverschiebung (Pearson: r=-0,464, p=0,034; A), sowie die Tho-
raxbreite der Mannchen aufgetragen gegen die Phasenverschiebung der Hinterbeine
(Pearson: r=0,475, p=0,03; B), mit jeweiliger Regressionsgeraden; N=21 . . . . . . ..
3.10 Der Lebenszyklus einer mitteleuropédischen Feldheuschrecke (nach Kiel,
2001) . . e e

41 Die Umkrustung eines Nylonfadens nach einer Woche im Korper eines
Ch. biguttulus-Méannchens.
Dargestellt ist der umkrustete Nylonfaden, in grau angedeutet: Fliche des reinen Ny-
lonfadens . . . . . . . . .. e e e



4.2

4.3

44

51

52

5.3

54

55

5.6

Abbildungsverzeichnis

Die PCR-Produkte in Agarosegel nach Gelelektrophorese zwecks Priifen

auf eine Infektion mit Wolbachia.

Aufgetragen sind der DNA-Marker (1), 10 Proben, die aus Chorthippus biguttulus-Weibchen
gewonnen wurden, wobei eine ein positives Signal zeigte (2) und die Signale der Posi-
tivkontrolle (3) . .« . . . e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 48

Die Korrelation der Entwicklungszeit mit der Inmunkompetenz der F1-
Maénnchen.

Aufgetragen wurde die Dauer des Nymphenstadiums von Schlupf bis Adulthdutung in

Tagen gegen den Umkrustungsgrad (Pearson: r=0,282, p=0,229), N=20 . . . . . . .. 49

Der Zusammenhang zwischen der Inmunkompetenz und dem Gesang
sowie der Morphologie der Freiland-Méannchen.

Dargestellt ist der Onset (aufgenommen bei 30°C) (A, Pearson: r=0,574, p=0,026) und die
Femurldnge aufgetragen gegen den Umkrustungsgrad eines Nylonfadens (B, Pearson:

r=0,756, p=0,001) sowie die jeweilige Regressionsgerade; N=15 . . . . . . . . .. .. 50

Die schematische Darstellung des Versuchaufbaus zur Quantifizierung
der Weibchenpriferenz von Chorthippus biguttulus . . . . . ... ... .. 58

Die schematische Darstellung der Gesange von Mannchen und Weib-

chen der Art Chorthippus biguttulus.

Dargestellt sind die Umbhiillende dreier Silben eines Weibchens (A) und eines Mannchen

(B), nach Ronacher und Krahe (1998) . . . . . . . . . . v v v v v i i it e 59

Die Gesangsmerkmale der Mdnnchen und Weibchen der Art Ch. bigut-

tulus im Vergleich.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Parameter Offset (A), maximale Stérpausentiefe (B), Onset-Anstiegsdauer
und Versdauer (D) der Mannchen und Weibchen (aufgenommen bei 30°C) im Vergleich;

N=54 Mannchen, 15 WeibchenproGruppe . . . . . . . . . . . . o oo o oo ... 61

Die Morphologieparameter der Freiland-Weibchen aus Gottingen.
Dargestellt sind die Héufigkeitsverteilungen fiir die Parameter Kopfkapselbreite (A),
Thoraxbreite (B) und Femurldange (C), N=15 . . . . . . . . ... ... ... .... 62

Die Antwortfrequenz der Weibchen auf Mannchengesangsmerkmale.
Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen gegen die Gesangspa-
rameter der Mannchen aus verschiedenen Populationen Offset (Spearman: r=-0,312,
p=0,05; A), Silbendauer (Pearson: r=0,343, p=0,03; B), Versdauer (Spearman: r=0,341,
p=0,032; C), Onset-Anstiegsdauer (Spearman: r=0,327, p=0,04; D) und maximale Stor-
pausentiefe (Spearman: r=-0,365, p=0,023, E); N=15 Weibchen, 40 Mdnnchengesinge, so-

wie gegen den Gesangsparameter Onset populationseigener Mannchengesénge (Pear-

son: r=0,721, p=0,019; F) (aufgenommen bei 30°C); N=15 Weibchen, 10 Mannchengesan-

ge, mit jeweiliger Regressionsgerade . . . . . . . . . .. ... 64

Die Antwortfrequenz der Weibchen auf einen Kombinationswert.

Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen einen nach einer Haupt-
komponentenanalyse aus 40 populationsgemischten Gesangen ermittelten Kombinati-
onswert (Pearson: r=-0,448, p=0,004) mit Regressionsgerade; N=15 Weibchen . . . . . 65

155



Abbildungsverzeichnis

5.7

5.8

59

5.10

6.1

6.2

6.3

6.4

6.5

156

Die Abhéngigkeit der Varianz der Weibchenantwortfrequenz von der
Antwortfrequenz.

Dargestellt sind die Antwortfrequenz der Weibchen aufgetragen gegen die interindivi-

duelle Varianz mit Regressionsgerade, Pearson: r=-0,967, p<0,0001; N=15 Weibchen, 40
Minnchengesinge . . . . . . .. u o u e e e e e e e 66
Die Ergebnisse des Tests auf assortative Verpaarung nach Kopfkapsel-
breite.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifier der Parameter mittlere Ménnchenringe, die von den Gruppen kleiner,
mittlerer und grofier Weibchen am besten beantwortet werden, je kleiner der Rang der
Miénnchen, desto kleiner das Méannchen; ANOVA: p=0,518; N=10 Mannchen, 5 Weib-
chenproGruppe . . . . . . . o i e e 67
Die Varianzen der Weibchenpraferenzen von Chorthippus biguttulus durch
unterschiedliche Bewertungen der Gesidnge.

Dargestellt ist die Antwortfrequenz gegen die Gesénge, A: tendenzielle Ubereinstim-

mung der Bewertung der Gesinge; B: generelle Unterschiede in der Bewertung . . . . 71
Die Reproduktionsphasen der Weibchen von Chorthippus biguttulus (ver-
dndert nach Wirmeretal. 2010) . . . . ... ... ... ........... 72

Die Standorte der getesteten Populationen der Art Chorthippus biguttu-

lus.

Dargestellt sind die Fangorte, blau: Berlin/ Hoppegarten (H), gelb: Freiburg (F), griin:
Bielefeld (B) und grau: Gottingen (G) . .« « « « v v . o o v it e 76
Die Gesangsmerkmale der Madnnchen verschiedener Populationen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und Ausreifler der Parameter Onset (A), Offset (B), Periode (C), Pausendauer (D), Vers-

dauer (E) und maximale Storpausentiefe (aufgenommen bei 30°C); N=31 Bielefelder
(griin), 58 Géttinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32 Hoppegirtner (blau) Mannchen 78
Die Morphologiemerkmale der Mannchen verschiedener Populationen.
Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung

und AusreifSer der Parameter Femurldange (A), Femurbreite (B), Femurgewicht (C), Tho-
raxbreite (D), Kopfkapselbreite (E) und Zahndichte (F); N=31 Bielefelder (griin), 58 Got-

tinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und 32 Hoppegértner (blau) Mannchen . . . . . . . 81
Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Merkmale der Mann-
chen.

Dargestellt sind die Werte des Faktors 1 gegen den Faktor 2 einer Hauptkomponenten-
analyse der Merkmale der Méannchen; N=31 Bielefelder (griin), 58 Gottinger (grau), 17
Freiburger (gelb) und 32 Hoppegartner (blau) Mannchen fiir die Faktoren der Gesangs-
merkmale (A) und der Morphologiemerkmale (B) . . . . . . . .. ... ...... 83
Einige Gesangserkmale der Mannchen aller Populationen korreliert mit
ausgewdhlten Morphologiemerkmalen.

Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen den Onset-
werten und der Femurlange (A), des Femurgewichts (B), der Zahnreihenldnge (C), der
Thoraxbreite (D) und der Zahndichte (E) sowie zwischen der Versdauer und der Femur-

breite (F) und der Rampendauer und des Femurgewichts (G) (aufgenommen bei 30°C),
jeweils fiir die Bielefelder (griin), Gottinger (grau), Freiburger (gelb) und Hoppegértner

(blau) Mannchen . . . . . . . . . o e e e e e e e e e e e 84



6.6

6.7

6.8

6.9

7.1

7.2

Abbildungsverzeichnis

Der Vergleich einiger Morphologieparameter der Weibchen aller getes-
teten Populationen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifier der Parameter Kopfkapselbreite (A) und Thoraxbreite (B) aller Weibchen
der verschiedenen Populationen; N= je 15 Bielefelder (griin), Gottinger (grau), Freibur-
ger (gelb) und Hoppegartner (blau) Weibchen . . . . . . . .. . .. ... ... ..
Die Antwortfrequenz verschiedener Weibchenpopulationen auf ausge-
wihlte Gesangsmerkmale der Mannchen aller Populationen.

Dargestellt sind Korrelationen (45°: positiv, -45°: negativ, 0°: n.s.) zwischen der mitt-
leren Antwortfrequenz der Weibchenpopulationen Bielefeld (griin), Gottingen (grau),
Freiburg (gelb) und Hoppegarten (blau) und den Parametern Offset (A), Periode (B),
Silbendauer (C), Versdauer (D) maximale Storpausentiefe (E) sowie intraindividuelle
Varianz des Offsets (F) (aufgenommen und getestet bei 30°C); N je 15 Weibchen, 40
Maéannchengesange . . . . . . . . ..l u oo e e e e e e e e e e e e
Die Antwortfrequenz der Gottinger und der Bielefelder Weibchen auf
die Gesidnge aller Populationen.

Dargestellt sind die Boxplots mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung
und Ausreifler der Parameter mittlere Antwortfrequenz der Weibchen aus Gottingen
(A) und aus Bielefeld (B) mit Mittelwert, Median, Quartile, Standardabweichung und
Ausreifler; N=15 Weibchen auf 10 Ménnchengesédnge pro Population . . . . . . . . .
Die Gesdnge der Mannchen verschiedener Populationen.

Dargestellt sind schematisch 200 ms der Umbhiillenden der Gesénge, welche die Mit-
telwerte der Gesangsparameter der Mannchens aus Bielefeld (griin), Gottingen (grau),
Freiburg (gelb) und Hoppegarten (blau) repréasentieren, aufgetragen sind die Amplitu-
de gegen die Zeit, die Amplitude der Silbe wurde jeweils auf den Wert 1 skaliert, jeder

Gesang beginnt beim Maximum desOnsets . . . . . . . . ... ... .......

Die Abhdngigkeit der Mdnnchengesange von internen und externen Fak-
toren. . . . . ...
Die Abhéngigkeit der Mannchen- und Weibchengesidnge von inneren
und dufleren Faktoren. . . . . ... ... ... ... oo L

157






Tabellenverzeichnis

21

2.2

23

24

3.1

3.2

4.1

4.2

4.3

51

Die Signifikanzklassen.

Dargestellt werden die Félle fiir den Wert des Signifikanzwertes p, die Interpretation

und die Notation nach Stahel (2008) . . . . . . . . . . . . . . . o o 10
Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsparameter der
Freiland-Mé&nnchen

N=b54 . . o e e e e e e e e e e 14
Vergleich der interindividuellen Varianz der Freiland- und der F1-Méannchen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter und der Mittelwert der Freiland- (N=54)

und der F1-Mannchen (N=64) . . . . . . . . o v v v v vt e e e 16
Vergleich der Gesangsparameter der Freiland- und der F1-Mannchen bei
verschiedenen Temperaturen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p, 30°C: N=54 Freiland-, 65 F1-Méannchen, 33°C und 36°C: N=17 Freiland-
,1I8F1-Mannchen . . . . . o . . L o e e e e e e e e e e e e e e e e e e e e 18

Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Morphologiepara-
meter der Freiland-Ménnchen.

Die Umweltbedingungen, die Einfluss auf die Morphologie haben kon-
nen
Dargestellt sind die potentiell beeinflussenden Faktoren sowie die zugehorigen Litera-

turhinweise . . . . . . . e e e e e e e e e e e e 38

Die Rezeptur fiir eine PCR-Reaktion fiir den Nachweis von Wolbachia.
Dargestellt sind die Mengenund dieInhalte . . . . . . . ... ... ........ 46
Die Polymerase-Ketten-Reaktion zur Identifikation einer Infektion mit
Wolbachia sp. und die verwendete Primer.

Dargestellt sind die Schritte, die Temperaturen und die Phasen fiir die Verwendung der
Primer sowie die Primerbezeichnung, die Sequenzen und die Schmelztemperatur (Tm)
mitderReferenz . . . . . . . . . ... 47
Korrelation der Gesangsdaten und der Morphologieparameter mit der
Immunkompetenz der Freiland- und der F1-Méannchen.

Dargestellt sind die mit der Umkrustungsrate korrelierten Parameter, der verwendete
statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p, N=15 . . . . 51

Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsparameter
der Freiland-Weibchen

159



Tabellenverzeichnis

160

5.2

6.1

6.2

6.3

6.4

6.5

6.6

Die Korrelation der Gesangsdaten mit der mittleren Antwortfrequenz

der Freiland-Weibchen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangsparameter

und deren intraindividuellen Varianzen (CV), der verwendete statistische Test, der Kor-
relationskoeffizient r und der Signifikanzwert p; N=15 Weibchen, 40 Ménnchen-Gesinge 63

Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangsmerkmale

der Méannchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die untersuchten Faktoren, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=31 Bielefelder (griin), 58 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb)

und 32 Hoppegértner (blau) Mdnnchen . . . . . . . . .. .. ... ... ..... 80

Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Morphologiemerk-

male der Mannchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=31 Bielefelder (griin), 54 Gottinger (grau), 17 Freiburger (gelb) und

32 Hoppegirtner (blau) Ménnchen . . . . . . . . . . . ... .00 82

Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse der Gesangs- und die
Morphologiemerkmale der Mannchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=31 Bielefelder (grtin), 54 Goéttinger (grau), 17 Freiburger (gelb)

und 32 Hoppegértner (blau) Mdnnchen . . . . . . . ... ... ... ....... 83
Der Vergleich der Gesangsparameter der Weibchen der vier verschiede-

nen Populationen.

Dargestellt sind die verglichenen Gesangsparameter der Populationen, der statistische

Test und der Signifikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population . . . . . . . . . . .. 86
Die Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Morphologie-
merkmale der Weibchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population . . . . . . . . . .. ... ... .. 87
Eigenschaften der Standorte aller vier Populationen.

Dargestellt wurden die Parameter der vier Populations-Standorte Bielefeld (B), Got-
tingen (G), Freiburg (F) und Berlin/Hoppegarten (H), geschitzte Réange betreffen aus-
schliefllich die vier Populationen, der kleinste Rang bedeutet die kleinste Grofse, die
Wetterdaten sind der Internet-Seite des Deutschen Wetterdienstes entnommen . . . . . 93

Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter

und deren Varianzen der Freiland-Méannchen.

N=54 Mannchen . . . . . . . .. . i 129
Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter

und deren Varianzen der F1-Madnnchen. N=65 . . . . . .. ... ... ... 130
Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsparameter

und deren Varianzen der F1-Mannchen. N=35 . . . . . ... ... ... .. 130
Vergleich der Gesangsparameter der F1-Mannchen bei verschiedenen
Temperaturen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=18 . . . . . . . . . .. L. e 131



10

11

12

13

14

15

Tabellenverzeichnis

Vergleich der Gesangsparameter in verschiedenen Altern der Freiland-

und der F1-Méannchen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=12 Freiland- und 15 F1-Ménnchen . . . . . . .. ... .. .. 131
Werte der Gesangsparameter und deren Varianzen der Freiland-Méannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die Freiland-Méannchen, N=54 . . 132
Werte der Gesangsparameter und deren Varianzen der F1-Méannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die F1-Ménnchen, N=65 . . . . . 133
Altersabhdngigkeit der Gesangsparameter der Freiland-Ménnchen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die vier getesteten Alter, N=12 . . 134
Altersabhéngigkeit der Gesangsparameter der F1-Mannchen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die vier getesteten Alter, N=15 . . 135
Temperaturabhidngigkeit der Gesangsparameter der F1-Mannchen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die drei getesteten Temperaturen,

N=18 & . o e e e e e e e e e e e 136
Temperaturabhidngigkeit der Gesangsparameter der Freiland-Méannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Gesangsparameter und deren intraindividu-

ellen Varianzen (CV), Mittelwert, Median, Minimum, Maximum, Standardabweichung

(SD), Standardfehler (SF) und Normalverteilung fiir die drei getesteten Temperaturen,

N=17 . o o o o e e e e e e e e e e e e e 137
Vergleich der Morphologieparametern der F1- und der Freiland-Mannchen.
Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=54 Freiland und 65 F1-Médnnchen . . . . . . . . . ... .. .. 138
Korrelation der Entwicklungszeit mit den Gesangs- und Morphologie-
parametern sowie der Umkrustungsrate der F1-Méannchen.

Dargestellt sind die mit der Nymphenzeitdauer korrelierten Parameter, der verwendete
statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert p; N=20 . . . . 138
Werte der Morphologieparameter der Freiland- und der F1-Méannchen.
Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median,
Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalver-
teilung, N=54 Freiland-, 65 F1-Ménnchen . . . . . . . . . . . . . ... ... .... 139
Korrelation der Phasenverschiebung der Hinterbeine mit den Gesangs-

und Morphologieparametern der F1-Mannchen.

Dargestellt sind die mit der Phasenverschiebung der Hinterbeine korrelierten Parame-

ter, der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanz-

wert p; N=21 . . L oL e e e e e e e e 140

161



Tabellenverzeichnis

162

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse der Gesangs-, Morphologie

und Umkrustungsdaten der Freiland-Mannchen.

N=15 . o e e e e e e e e e e 141
Ergebnisse der Hauptkomponentenanalyse der Gesangs-, Morphologie

und Umkrustungsdaten der F1-Mannchen.

N=I5 .o e 142
Korrelation der Gesangs- und der Morphologieparameter der Freiland-
Weibchen.

Dargestellt sind mit den jeweiligen Morphologieparemetern korrelierten Gesangspara-

meter, der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikan-
zwertp; N=15Weibchen . . . . . . . ... .. oo o oo 143
Korrelation der Antwortfrequenz der Gottinger Weibchen mit den Gesangs-
und den Morphologieparametern der populationseigenen Mannchen.
Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangs- und Mor-
phologiewerte, der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der
Signifikanzwert p; N=15 Weibchen, 10 Mannchen-Gesédnge . . . . . . . . . . . . . . 144
Korrelation der Antwortfrequenz der Weibchen jeder Population mit

den Gesangs- und den Morphologieparametern der populationseigenen
Minnchen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenz korrelierten Gesangsparameter,

der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Signifikanzwert

p; N=15 Weibchen, 10 Midnnchen-Gesénge . . . . . . . « v v« v v v v v v v v v .. 145
Werte der Morphologieparameter der Weibchen aller Populationen und

der F1-Weibchen aus Gottingen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median,
Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalver-
teilung, N=je 15 . . . . . . . . . o e e 146
Werte der Gesangsmerkmale der Mdnnchen der Populationen Bielefeld,
Freiburg und Hoppegarten.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median,
Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalver-
teilung, N=31 Bielefelder, 17 Freiburger und 32 Hoppegirtner Mdnnchen . . . . . . . 147
Korrelation der Antwortfrequenzen der Weibchen-Populationen Biele-

feld, Freiburg und Hoppegarten mit den Morphologieparametern aller
Maénnchen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenzen korrelierten Parameter (Spearman-
Korrelation), der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Si-
gnifikanzwert p; N=je 15 Weibchen pro Population, 10 Ménnchengesdnge . . . . . . . 148
Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangs- und Mor-
phologiemerkmale der Weibchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der Si-
gnifikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population . . . . . . . . ... ... .. ... 148
Ergebnisse einer Hauptkomponentenanalyse fiir die Gesangsmerkmale

der Weibchen aller vier Populationen.

Dargestellt sind die gewonnenen Faktoren, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=15 Weibchen pro Population . . . . . . . .. ... ... ... 149



26

27

28

29

30

Tabellenverzeichnis

Vergleich der Gesangs- und Morphologieparameter der Mannchen ver-
schiedener Populationen.

Dargestellt sind die verglichenen Parameter, der verwendete statistische Test und der
Signifikanzwert p; N=31 Bielefelder, 54 Gottinger, 17 Freiburger und 32 Hoppegértner
MENNChEN . . . . ¢ v v e it e e e e e e e e e e e e e e 149
Vergleich der Morphologieparametern der Weibchen aller vier Popula-
tionen.

Dargestellt sind die verglichenen Morphologieparameter der verwendete statistische

Test und der Signifikanzwert p; N=je 15 . . . . . . . . . . . . ... ... 149
Werte der Gesangsparameter der Weibchen der Populationen Bielefeld

und Gottingen.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median,
Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalver-
teilung, N=je 15 . . . . . . . . . . L e e 150
Werte der Gesangsparameter der Weibchen der Populationen Freiburg

und Hoppegarten.

Dargestellt sind die deskriptiven Werte der Morphologieparameter Mittelwert, Median,
Minimum, Maximum, Standardabweichung (SD), Standardfehler (SF) und Normalver-
teilung, N=je15 . . . . . . . . . . e 151
Korrelation der Antwortfrequenzen der Weibchen-Populationen Biele-

teld, Freiburg und Hoppegarten mit den Gesangsparametern aller Mann-
chen.

Dargestellt sind die mit der mittleren Antwortfrequenzen korrelierten Parameter (Spearman-
Korrelation), der verwendete statistische Test, der Korrelationskoeffizient r und der Si-
gnifikanzwert p; N=je 15 Weibchen pro Population, 40 Mannchengesdnge . . . . . . . 152

163






Selbstandigkeitserklarung

Ich erklédre, dass ich die vorliegende Arbeit selbstdandig und nur unter Verwendung der
angegebenen Literatur und Hilfsmittel angefertigt habe.

Berlin, den 28.01.2008
Nicole Stange

165






Danksagung

Bernhard Ronacher danke ich fiir die Aufnahme in seine Arbeitsgruppe, fiir die inves-
tierte Zeit, die Diskussionen und Hilfen. Ich danke ihm fiir das Vertrauen in mich und
das Selbstverstdndnis, mit dem er mir alle Freiheiten liefs.

Matthias Hennig danke ich fiir alle konstruktiven Anregungen und fiir die Program-
me, die ich nutzen durfte.

Martin Zimmer hat mich sehr bei der Bakterienjagd und der Interpretation der Ban-
den unterstiitzt, mich herzlich in seinem Labor und seinem Biiro aufgenommen und
mir Gliick und Kaffee gebracht!

Frieder Mayer hat mir den Positionsdetektor, der mich zwar einige Nerven gekostet,
aber auch in der Forschung weiter gebracht hat, zur Verfiigung gestellt.

Die gesamte ehemalige und aktuelle Arbeitsgruppe Verhaltensphysiologie hat mich
in jeder erdenklichen Weise unterstiitzt, das weifs ich sehr zu schitzen. Danke fiir das
grofsartige Arbeitsklima, fiir die Hilfsbereitchaft jederzeit, fiir die Kaffeepausen, die
gemeinsamen Abende, die bewiltigten Labview-Krisen, die Kickerspiele, die Matlab-
Siege...

Fiir alle Ratschldge, Programmiertipps und jegliche andere Unterstiitzung mochte
ich mich besonders bei Jan und Jannis erkenntlich zeigen. Das ist mit Kuchen nicht
aufzuwiegen. Fiir den Friihstiicks-Kaffee und das Néaherbringen von Matlab, soweit
bei mir moglich, schulde ich Flo etwas. Stefanie danke ich fiir die Versuchstiere und fiir
die Einfiihrung in die Setups. Ohne Monikas SPSS und Geduld wire ich mit meinem
PCAs von der Dachterrasse gesprungen. Fiir die Unterstiitzung in allen Wolbachia-
Fragen mochte ich Arnulf danken.

Bei Olaf mdchte ich mich fiir die wundervolle Freundschaft bedanken, die uns ver-
bindet und die uns die Moglichkeit bietet, auch tief in der Nacht mit einem Bier in der

Hand tiber Heuschrecken und alles andere in der Welt zu diskutieren.

Meiner Familie und meinen wundervollen Freunden danke ich fiir Verstandnis, Riick-
halt und fiir das verlédssliche Da sein in guten und schlechten Zeiten.

Ich danke Thomas fiir seine Geduld, seine sprachlichen Fahigkeiten, seinen Glauben
in mich und seine Liebe. Du hast mir immer den Riicken gestarkt.

Danke.

167



	Allgemeine Einleitung
	Die Sexuelle Selektion
	Die akustische Kommunikation der Feldheuschrecke Chorthippus biguttulus
	Die Fragestellung

	Die Männchengesänge der Art Chorthippus biguttulus
	Einleitung
	Material und Methoden
	Das Versuchstier und dessen Haltung
	Die statistischen Untersuchungen
	Die Untersuchung der Gesangsparameter der Männchen
	Die Untersuchung der Altersabhängigkeit der Gesangsparameter der Männchen
	Die Untersuchung der Temperaturabhängigkeit der Männchengesänge

	Ergebnisse
	Der Aufbau der Männchengesänge
	Die Altersabhängigkeit der Gesänge
	Die Temperaturabhängigkeit der Männchengesänge

	Diskussion
	Die statischen und dynamischen Parameter
	Der Vergleich der gewonnenen Daten mit Literaturwerten
	Der Vergleich der Daten von Freiland- und F1-Männchen
	Die Altersabhängigkeit der Gesänge
	Die Temperaturabhängigkeit der Gesänge
	Der Vergleich des Männchengesangs der Art Chorthippus biguttulus mit denen anderer sympatrisch vorkommender Schwesternarten


	Die Morphologie und der zentrale Mustergenerator der Männchen
	Einleitung
	Material und Methoden
	Die Aufnahme der Morphologieparameter der Männchen
	Die Untersuchung der Abhängigkeiten der Morphologie und des Gesangs von der Entwicklungszeit als Nymphe
	Die Aufnahme der Phasenverschiebung der Hinterbeinbewegung der Männchen während des Gesangs
	Die Untersuchung auf Abhängigkeiten zwischen der Phasenverschiebung und den Gesangs- und Morphologieparametern der Männchen

	Ergebnisse
	Die Werte der Morphologieparameter der Männchen
	Die Abhängigkeiten der Gesangs- sowie der Morphologieparametern von der Entwicklungszeit der Männchen
	Die Abhängigkeiten zwischen den Morphologieparametern und den Gesangsmerkmalen der Männchen
	Die Phasenverschiebung und ihre Abhängigkeiten von Gesangs- und Morphologiemerkmalen

	Diskussion
	Der Vergleich der Morphologieparameter von Freiland- und F1-Männchen
	Der Einfluss der postembryonalen Entwicklungszeit auf die Morphologie und die Gesangsmerkmale
	Die Abhängigkeiten der Gesangsmerkmale von den Morphologiemerkmalen
	Die Abhängigkeiten der Phasenverschiebung von der Morphologie sowie Einflüsse auf Gesangsmerkmale


	Die Immunkompetenz der Männchen und die Infektionsrate mit Wolbachia sp.
	Einleitung
	Material und Methoden
	Die Quantifizierung der Immunkompetenz
	Die Untersuchung auf Abhängigkeiten zwischen Immunkompetenz und den Gesangs- und Morphologieparametern sowie der Entwicklungszeit
	Der Test auf eine Wolbachia-Infektion

	Ergebnisse
	Die Immunkompetenz
	Die Abhängigkeiten zwischen Immunkompetenz, Entwicklungszeit, Morphologie und Gesang
	Die Infektionen mit Wolbachia sp.

	Diskussion
	Die Immunkompetenz
	Die Infektion mit Wolbachia sp.


	Die Weibchen der Art Chorthippus biguttulus
	Einleitung
	Material und Methoden
	Der Vergleich der Gesangsparameter und deren Varianzen von Männchen und Weibchen
	Die Aufnahme der Morphologieparameter der Weibchen und Vergleich von Männchen und Weibchen sowie der Freiland- und der F1-Weibchen
	Das Testen der Weibchenpräferenzen
	Der Vergleich der Antwortfrequenzen der Freiland- und der F1-Weibchen
	Der Test auf assortative Verpaarung

	Ergebnisse
	Die Gesangsparameter der Weibchengesänge und der Vergleich der Werte von Männchen und Weibchen
	Die Morphologieparameter der Weibchen und der Vergleich der Werte von Männchen und Weibchen
	Die Morphologieparameter der F1- und der Freiland-Weibchen im Vergleich
	Die Abhängigkeiten zwischen Morphologie und Gesang der Weibchen
	Die Präferenz der Weibchen für bestimmte Gesangsmerkmale
	Die interindividuelle Varianz der Weibchen-Präferenz und Unterschiede der Antwortfrequenzen der Weibchen der Freiland- und der F1-Population
	Die Abhängigkeiten zwischen der Antwortfrequenz der Weibchen auf die Gesänge und der Morphologie des singenden Männchens
	Die assortativen Verpaarungen

	Diskussion
	Der Sexualdimorphismus von Chorthippus biguttulus
	Die Varianz der Weibchen-Präferenz
	Assortative Verpaarungen


	Der Vergleich verschiedener Populationen von Chorthippus biguttulus
	Einleitung
	Material und Methoden
	Die Standorte der verschiedenen Populationen
	Der Vergleich von Gesang und Morphologie der Männchen und Weibchen verschiedener Populationen
	Die Untersuchung der Präferenz von verschiedenen Männchen- Populationen durch verschiedene Weibchen-Populationen
	Das Testen auf Unterschiede in der Infektionsrate mit Wolbachia sp.

	Ergebnisse
	Der Vergleich der Gesangsparametern der Männchen verschiedener Populationen
	Der Vergleich der Morphologieparameter der Männchen verschiedener Populationen
	Die Abhängigkeiten zwischen Gesangs- und Morphologieparametern der Männchen verschiedener Populationen
	Der Vergleich der Gesangsparameter der Weibchen verschiedener Populationen
	Der Vergleich der Morphologieparameter der Weibchen unterschiedlicher Populationen
	Die Abhängigkeiten zwischen der Antwortwahrscheinlichkeit der Weibchen und einzelnen Gesangsparametern der eigenen Populationen
	Die Abhängigkeiten zwischen der Antwortwahrscheinlichkeit der Weibchen jeder Population mit einzelnen Gesangsparametern aller Populationen
	Die Präferenz der Weibchen für einige Morphologieparameter der Männchen
	Die Bevorzugung einer Männchen-Population durch die Weibchen
	Die Infektion mit Wolbachia sp. bei verschiedenen Populationen

	Diskussion
	Die Unterschiede in den Gesangs- und den Morphologieparametern der Tiere verschiedener Populationen


	Allgemeine Diskussion
	Die Beeinflussung der Gesänge
	Die Präferenzen der Weibchen
	Die Populationsunterschiede
	Mögliche weiterführende Versuche
	Fazit

	Literaturverzeichnis
	Anhang
	Abbildungsverzeichnis
	Tabellenverzeichnis
	Danksagung

