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Artliche Differenzierung imaginaler und
praimaginaler Merkmale in der Gattung

Strabena MABILLE (Lep.: Satyrinae, Ypthimini)'’

von

PETER H. ROOS

Aspects of the morphological differentiation of imaginal and preimaginal cha-
racters within the genus Strabena MABILLE (Lep.: Satyrinae, Ypthimini)

Abstract: Only little is known about the morphology and the preimaginal in-
stars of the Madagassian genus Strabena MABILLE. In the present paper
the male genitalia and androconia of some species of the genus are de-
scribed and figured. Analysis of some characters of the wing pattern
in the species Strabena triophthalma (MABILLE) and S. mandraka PAU-
LIAN demonstrated complete dissimilarity in details, interpreted here as
complete reproductive isolation between these superficially quite similar
species. Examination of the immature stages of three species of Strabena
(triophthalma, mandraka, and tamatavae BOISDUVAL) shows that, in
contrast to the related genus Ypthima HUBNER, these species are mor-
phologically well differenciated in this respect. This comes especially
true for the structure and shape of the chrysalis. Considering the geo-
graphic distribution of Strabena and Ypthima, it is discussed that evolu-
tion has acted quite different on these two closely allied, species-rich
genera.

Einleitung

Die Arten der in Madagaskar endemischen Gattung Strabena MABILLE zeigen
im aulleren Erscheinungsbild der Imagines eine nur geringe interspezifische Dif-
ferenzierung. Immerhin sind aber aufgrund der Fliigelzeichnung ca. 40 Arten
beschrieben worden' (siehe D'’ABRERA 1980). Weitergehende morphologische
Analysen liegen — abgesehen von einigen diirftigen Angaben bei OBERTHUR

1): Veréffentlichung Nr. 4 aus dem Institut zur Erforschung und Erhaltung der Schmetter-

linge (IEES) e.V., Bochum.
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(1916) und PAULIAN (1951) — bisher nicht vor, so daR eine fundierte taxo-
nomische Beurteilung der heschriebenen ,,Formen’ noch aussteht. Zunachst
mul untersucht werden, inwieweit die duReren Unterscheidungsmerkmale der
Imagines mit morphologischen Charakteristika korreliert sind (Morphospezies-
Konzept). Wiinschenswert ist auch die Beriicksichtigung préimaginalmorpholo-
gischer Merkmale fiir die taxonomische Einstufung. Uber die Entwicklungs-
stadien der Strabena-Arten gibt es in der Literatur allerdings bisher keine An-
gaben. Die zu lickenhaften Kenntnisse ber Biologie und Verbreitung der ein-
zelnen Arten lassen bisher keine Bewertung der beschriebenen Taxa nach einem
biologischen Artkonzept (MAYR 1957 a, b) zu.

In der vorliegenden Arbeit soll die interspezifische Variabilitat der 3-Genital-
organe und der Androkonienschuppen sowie die erstaunlich hohe Differenzie-
rung praimaginaler Merkmale an Hand einiger ausgewahiter Arten der Gattung
Strabena verdeutlich werden.

Zuchtmaterial

Die Praimaginalstadien von 3 Strabena-Arten wurden untersucht. Funddaten

der zur Eiablage bendtigten @%:

1. Strabena tamatavae BOISDUVAL (Zucht 85/2): Ambohidratrimo, Umg.
Antananarivo, Madagaskar, 1.V.1985, P. ROOS leg.

2. Strabena triophthalma MABILLE (Zucht 85/3): Mandraka, Umg. Manja-
kandriana, Madagaskar, 4.V.1985, P. ROOS leg.

3. Strabena mandraka PAULIAN (Zucht 85/4): wie unter 2., aber 5.V 1985

Die Zuchten erfolgten in Plastikdosen mit geschnittenem Gras als Futter.

Ergebnisse

3-Genitalmorphologie

Die morphologische Differenzierung der d-Genitalorgane beschrdnkt sich haupt-
sachlich auf die Valvenstrukturen (Abb. 1—5). Der Dorsalrand der Valven kann
im apikalen Bereich mit dornartigen Strukturen versehen sein {Abb. 1), die sich
in Richtung Valvenbasis verschieden weit ausdehnen kénnen (Abb. 2, 5). Bei
Strabena ibitina WARD tritt ein dorsaler Valvenfortsatz auf (Abb. 3), ein Merk-
mal, das innerhalb der Gattung als Apomorphie zu bewerten ist. Die duRerlich
sehr dhnlichen Arten S. triophthalma MABILLE (Abb. 6—9) und S. mandraka
FAULIAN (Abb. 10—13)lassen sich genitaliter sehr gut unterscheiden. S. trioph-
thalma besitzt im Gegensatz zu allen anderen hier behandelten Arten eine nur
wenig ausgezogene Valvenspitze (Abb. 1). Als Besonderheit von S. mandraka
sind die ventralen Auslappungen an der Uncusbasis anzusehen (Abb. 4).
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Abb. 1-5: J-Genitalstrukturen von Strabena-Arten: 1: S. triophthalma (Marozevo, Mandra-
ka). 2: S. tamatavae (Ambohidratrimo, Antananarivo). 3: S. ibitina (Marozevo, Mandraka).
4: S. mandraka (Marozevo, Mandraka). 5: Valvenspitze von S. triophthalma (wie 1). Balken-
lange, 1—4: 0,5 mm; 5: 0,1 mm.
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Abb. 6—9: S. triophthalma (Marozevo, Mandraka); 6: 3 Oberseite; 7: 3 Unterseite; 8:
Q Oberseite; 9: @ Unterseite. Spannweite: 332 mm, ? 35,5 mm.

Als modgliche Gattungsmerkmale sind die schmal geformten Valven und die an-
nahernd geraden Aedoeagi zu nennen. Ebenso wie in anderen Gattungen der
Ypthimini fehlen auch bei Strabena die Subunci (Brachiae) (MILLER 1968).

Androkonienschuppen

Bei den bisher untersuchten Arten wurden nur Duftschuppen vom neomor-
phen Typ (WARREN 1936) gefunden. Strukturell lassen sich spezies-spezifi-
sche Charakteristika erkennen (Abb. 16—20), die sich in der Absolutlange der
Schuppen, der relativen Breite der Schuppenbasis, der Randstruktur des Schup-
penkorpers und in der Deutlichkeit des Schaftansatzes manifestieren.

Strabena rakoto WARD besitzt vergleichsweise kurze Duftschuppen, deren
Schaft sehr deutlich vom Schuppenkdrper abgesetzt erscheint (Abb. 16), wah-
_rend S. /bitina WARD relativ lange Duftschuppen aufweist, bei denen der Schup-
penkdrper kontinuierlich in den Schaft iibergeht (Abb. 17). Die Schuppen der
aulerlich ahnlichen Arten S. mandraka und S. triophthalma sind gut unter-
scheidbar: Ein gewellter Rand im apikalen Teil des Schuppenkorpers ist typisch
fir S. mandraka (Abb. 18).
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Abb. 10—13: S. mandraka (Marozevo, Mandraka); 10: 3 Oberseite; 11: & Unterseite; 12:
Q Oberseite; 13: @ Unterseite. Spannweite: 3 29 mm, ¢ 32 mm.

Abb. 14—15: S. tamatavae (Moramanga); 14: & Oberseite; 15: & Unterseite. Spannweite:
31 mm.

Fiihler- und Beinstrukturen wurden ebenfalls untersucht, sind aber fir die The-
matik dieser Arbeit nicht relevant. Sie sollen spater im Zusammenhang mit
phylogenetischen Fragestellungen hoherer Taxa (Unterfamilie, Tribus) darge-
stellt und diskutiert werden.

Zeichnungsmerkmale der Imagines
Die beiden sehr ahnlichen Arten S. mandraka und S. triophthalma kommen
syntop und synchron z. B. in der Umgebung von Marozevo (Mandraka) vor.
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Die Analyse der Fliigelzeichnungen ergibt, dall beide Arten spezifische Merk-
malskombinationen besitzen (komplexmorphologischer Unterschied, LOR-
KOVIC 1953), d. h. eine Reihe von Merkmalen tritt jeweils nur bei Indivi-
Juen — und zwar bei allen — einer Art auf. Individuen mit gemischten Merk-
malen fehlen komplett, so daR hieraus auf eine reproduktive Isollerung geschlos-
sen werden kann. Die Merkmale sind in den Tabellen 1 und 2 aufgefuhrt

Jzellierung des Hinterfliigels: Ein konstantes Unterscheidungsmerkmal der 33
'on S. mandraka und S. triophthalma ist die Ozellenzahl auf der Hinterfliigel-
interseite. Wahrend S. mandraka je 1 Ozelle in Rs und Cul trdgt, bildet
5. triophthalma eine weitere in M3 aus. Untersucht wurden 25 33 von S. mandraka
ind 21 38 von S. triophthalma inklusive der durch Zuchten erhaltenen Exem-
dlare.

A\nders verhalt es sich mit der Ozellenbildung auf der Hinterfliigeloberseite. Hier
reigen alle 33 von S. mandraka 3 Ozellen, wahrend 85 % der d3 von S. trio-
»hthalma nur 2 Ozellen (M3, Cul) besitzen. Dieses Merkmal laRt sich nicht fir
lie Argumentation verwenden.

(*)

Tabelle 1: Fligelzeichnungsmerkmale von S. mandraka und S. triophthalma.
schreibung der Zeichungselemente siche SCHWANWITSCH (1935).

Zur Be-

S. mandraka S. triophthalma
Ozelleneinfassung
Fliigeloberseite J + Q gelbbraun 3 + ? rotbraun
*
2. Externa( ) J abwesend d deutlich
Fliigeloberseite @ schwach Q deutlich
neilBes Band der verlauft hauptsachlich deutlich y-férmig
dinterfligel-Unterseite basal von den Ozellen {Abb. 6—9)
(Abb. 10—13)

labelle 2: Hinterfliigelozellierung bei den 33 von S. mandraka und S. triophthalma in den
Zellen Rs, M3 und Cul. Angegeben ist der prozentuale Anteil von Individuen, die eine ent-
prechende Ozelle tragen.

S. mandraka S. triophthalma
Rs M3 Cul Rs M3 Cu1
Jnterseite 100 % 0% 100% 100% 100% 100%

dberseite 100% 100% 100% 15% 100% 100 %
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16 17 18 19 20

Abb. 16—20: Androkonienschuppen von 16: S. rakoto; 17: S. ibitina; 18: S. mandraka,;
19: S. triophthalma; 20: S. tamatavae. Balkenlange: 100 Mikrometer.

Ozellierung der 29: Im Gegensatz zu den 33 zeigen die 9 von S. triophthalma
zu 100 % 3 Ozellen auf der Hinterfligeloberseite. Die 92 von S. mandraka
neigen zur Ausbildung zusatzlicher Ozellen in M1 und M2 der Hinterfligel-
oberseite; unterseits konnen kleine Ozellen in M3 und auch M1 auftreten.

Im Biotop bei Marozevo konnte ich neben S. mandraka und S. triophthalma
noch 5 weitere Strabena-Arten feststellen: S. /bitina WARD und S. batesii
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FELDER & FELDER zeigen auf der Hinterfligelunterseite ausgedehnte weilRe
Zeichnungen, wahrend S. vinsoni GUENEE eine braunliche, schwach marmorierte
Unterseite mit nur angedeuteten Zeichnungen aufweist. Abweichend von den
iibrigen bisher erwahnten Arten stellt sich die Zeichnung der Hinterfligelunter-
seite von S. tamatavae BOISDUVAL dar (Abb. 15). Andeutungsweise lassen
sich verwaschene Ozellen in Rs und Cuil erkennen. Die gesamte Flache ist
braunlich marmoriert, aber nicht in Form der sonst iiblichen Strichelung, sondern
fleckiger. Am duReren Ende der Diskoidalzelle findet sich ein charakteristischer
gelblich-weiRer Fleck. Die fiinfte Art — S. rakoto WARD — zeichnet sich durch
Reduktion der Zeichnungselemente aus. Ober- und Unterseite aller Fliige!
sind mehr oder weniger gleichmaBig braun gefdrbt. Die Vorderfliigel zeigen die
typische Doppelozeile. Auf der Hinterfliigeloberseite befindet sich je eine kleine
Ozelle in M3 und Cu1, wéhrend auf der Unterseite nur ein Ozellus in Cu1l aus-
gepragt ist.

Prdimaginale Merkmale

Wie schon in der Einleitung erwahnt, liegen meines Wissens noch keine Literatur-
daten zu diesem Punkt vor. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit sollen die Préa-
imaginalstadien von 3 Strabena-Arten vergleichend gegeniibergestellt werden,
wobei das Gewicht auf artabgrenzende Unterscheidungsmerkmale gelegt werden
soll. Eine ausfiihrliche Arbeit iber die Prdimaginalstadien von S. tamatavae be-
findet sich im Druck (ROQS, im Druck).

Die Eier der untersuchten Strabena-Arten (siehe unter Zuchtmaterial) sind
strukturell nicht unterscheidbar, wohl aber farblich (Tab. 3). Das gleiche gilt
in etwa auch fir die L1-Raupen; die farbliche Differenzierung zwischen den 3
untersuchten Arten ist aber sehr markant. So besitzt S. tamatavae (Abb. 21)

Tabelle 3: Gegeniiberstellung praimaginaler Merkmale von drei Strabena-Arten.

S. tamatavae S. triophthalma S. mandraka
L1-Kopfkapsel gldanzend glanzend nicht glanzend
schwarzbraun beigebraun dunkelbeige
mit Fortsatzen mit Fortsdtzen ohne Fortsatze
L1-Kérper hellbeige, mit roten beige, mit rotbraunen hellbeige, mit hell-
scharf begrenzten Linien braunen Linien
Linien
Eier elfenbeinfarben hellgrin turkisfarben
Puppe mit lang ausgezogener mit zweispitzigem leicht angedeutete Zwei-

Kopfspitze Kopf spitzigkeit des Kopfes
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Abb. 21-23: L1-Stadien von 21: S. tamatavae; 22: S. triophthalma; 23: S. mandraka.

im Gegensatz zu S. mandraka und S. triophthalma eine schwarze Kopfkapsel,
der Korper zeigt eine rotbraune Langsstreifung. Wahrend letztere bei S. trioph-
thalma durch eine leuchtende Rotfarbung besonders hervortritt, ist sie bei
S. mandraka nur duerst schwach angedeutet (Abb. 22—23); die Raupe erscheint
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fast zeichnungslos. Der L1-Kopfkapsel von S. mandraka fehlen die beiden sonst
bei den Ypthimini iblichen, halbkugeligen Fortsdtze auf der Oberseite. Auch in
den spateren Larvalstadien entwickeln sich keine Kopfhorner.

AuBergewohnlich strukturell differenziert sind die Puppen der 3 untersuchten
Arten. Sie unterscheiden sich hauptsachlich in der Gestaltung der Kopfregion,
dann aber auch hinsichtlich ihres Langen-Breiten-Verhéltnisses und schlieRlich
im Zeichnungsmuster. Die Form der 3 Puppen ist in Abb. 24—26 dargestellt,
so daB sich eine ausfiihrliche Beschreibung eriibrigt. Die Farbgebung der Puppen
ist hellgelb bei S. tamatavae, griin mit schwach braunlichen Zeichnungen bei
S. triophthalma und griin mit kraftigem braunen Streifenmuster bei S. mandraka.
Die Struktur der Kopfregion zeigt fiir Arten innerhalb einer Gattung eine ver-
gleichsweise  auRergewohnlich hohe interspezifische Differenzierung. Bei
S. mandraka ist eine leichte Zweispitzigkeit des Kopfes angedeutet, die bei
S. triophthalma sehr deutlich ausgepragt ist. Die einspitzige Kopfform bei

Abb. 24—-26: Puppen (ventral) von 24: S. mandraka (I = 11 mm); 25: S. triophthalma
(I =14 mm); 26: S. tamatavae (I = 20 mm).



57

S. tamatavae kann man sich durch Verlangerung und Verschmelzung zweier
Kopfspitzen entstanden denken.

Diskussion

Fiir sich betrachtet bietet die Gattung Strabena schon eine ganze Reihe bemer-
kenswerter Eigenheiten. Noch interessanter aber ist eine vergleichende Betrach-
tung mit der verwandten Gattung Ypthima HUBNER unter verschiedenen Blick-
winkeln.

Die Analyse praimaginaler Merkmale der Gattung Strabena hat im wesentlichen
2 Ergebnisse gebracht: {1) Die Praimaginalmorphologie bestatigt die imaginal-
morphologisch begriindete Zuordnung von Strabena zu den Ypthimini (siehe
hierzu: MILLER 1968; ROOS im Druck). (2) Praimaginalmorphologisch lassen
sich die hier untersuchten Strabena-Arten im Gegensatz zu den Ypthima-Arten
leicht unterscheiden. So sind bisher beispielsweise keine artlichen Unterschei-
dungskriterien fiir die Ypthima-Larvalstadien bekannt (GREEN, 1910; HESSEL-
BARTH, 1983; JOHNSTON & JOHNSTON, 1980; MARTIN, 1895; PIEPERS &
SNELLEN, 1913; ROOS, 1986). Gleiches gilt fiir die Puppen, die bei Strabena
enorm differenziert sind. Im folgenden sollen die auf imaginaler und praimagina-
ler Ebene beschriebenen morphologischen Differenzierungen vor dem Hinter-
grund der Evolution und Artbildung diskutiert werden.

Das Verbreitungsgebiet der Gattung Ypthima mit ihren ca. 100 Arten reicht von
der afrotropischen {iber die siidpaldarktische und orientalische bis in die austra-
lische Faunenregion, wahrend Strabena mit ca. 40 Arten das vergleichsweise
kleine Madagaskar (587 000 km2) endemisch bewohnt. Dementsprechend ist
Ypthima einem viel groBeren Spektrum klimatischer und geographischer Fak-
toren ausgesetzt als Strabena, so daR sich die einzelnen Ypthima-Arten ver-
schiedensten Okologischen Gegebenheiten physiologisch anpassen mufBten.
Dies gilt natirlich auch — aber stark eingeschrankt — fiir die Gattung Strabena.
Interessanterweise hat die evolutive Entwicklung bei Ypthima praimaginal-
mophologisch fast keine Auswirkungen gezeigt. Anders verhdlt es sich bei den
Strabena-Arten: Hier zeigt sich eine artliche Vielfalt prdimaginaler Merkmale.
Hinzu kommt die deutliche Differenzierung der 3-Genitalstruktur. Syntop und
synchron vorkommende Strabena-Arten zeigen neben den Unterschieden in
Genitalstruktur, Androkonienform und prdimaginalen Merkmalen auch deut-
liche Diskontinuitdt im Fligelzeichnungsmuster. So lassen die dargesteliten
Unterschiede zwischen S. mandraka und S. triophthalma auf reproduktive
Isolationsmechanismen zwischen beiden Taxa schlieRen.

Schwer vorstellbar in diesem Zusammenhang ist die Ausbildung einer so ar-
tenreichen Gattung auf so beschranktem Raum. Kommt hier geographische
Isolierung als Voraussetzung fiir eine genetische Differenzierung zur Art in



Frage? Oder sind alternative Mechanismen einer sympatrischen Speziation zu
fordern (siehe HENNIG 1982, p. 57; LEWONTIN 1978; MAYR 1982, p. 454;
ZWOLFER & BUSH 1984)? Sicherlich ist zur Beantwortung dieser Frage das
-ezente Verbreitungsbild aller Strabena-Arten von Bedeutung, wenngleich
man hieraus auch nicht auf die Bildungszentren oder urspriinglichen Areale
der Arten schlieRen kann {vgl. ILLIES 1971, pp. 38—40).

Bedeutsam scheint mir die Tatsache, daR gleichzeitig in ein und demselben Bio-
top viele Strabena-Arten vorkommen kénnen, dhnlich wie es auch fiir die Gattung
Erebia (Satyridae) in den Hochgebirgen Europas oder fiir die Gattung Colotis
(Pieridae) in afrikanischen Buschsavannen gilt. Fir die Gattung Ypthima konnte
ich solche Artenhaufungen in asiatischen und afrikanischen Biotopen bisher
nicht feststellen. Sicherlich ist, wie CAIN (1969} behauptet, das Nebeneinander
vieler, dkologisch dhnliche Nischen bewohnender Arten einer Gattung maglich;
der Tatbestand erklart aber nicht den Bildungsweg dieses Artengefiiges.

Fazit aus diesen zoogeographischen Erwagungen im Zusammenhang mit den
morphologischen Untersuchungen ist, daR auf die Strabena-Arten einerseits
und die Ypthima-Arten andererseits eine in unterschiedliche Richtungen gehen-
de Selektion ausgeiibt wurde. Es geht sicherlich zu weit, aus den vorliegenden
Daten auf eine mehr physiologisch orientierte Evolution der Ypthima-Arten
bzw. auf eine vorwiegend imaginal-/praimaginalmorphologisch orientierte
Evolution der Strabena-Arten zu schlieBen. Der Gedanke kann aber als Arbeits-
hypothese dienen.

Welche Fragen noch geklart werden missen, um die oben angerissenen Probleme
gezielt angehen zu konnen, soll im folgenden noch kurz skizziert werden. Fiir
alle Erorterungen zoogeographischer und phylogenetischer Aspekte ist der Nach-
weis der Monophylie der behandelten Taxa Voraussetzung. Dieser wurde von
SHIROZU & SHIMA (1979) fiir die Gattung Ypthima erbracht. Offen ist diese
Frage allerdings fiir die Gattung Strabena. Ebenfalls nicht geklart ist die Frage
der rezenten Verbreitung der einzelnen Strabena-Arten. Beide Fragenkomplexe
werden in naherer Zukunft sicherlich nicht geklart werden kénnen.
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