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I. Einleitung

Die Erscheinung der Fliigelreduktion bei Insekten hat seit alters her das Interesse
der Entomologen auf sich gezogen. Dabei wurden aber — im Gegensatz zu anderen
Ordnungen — die Coleopteren wenig beachtet, eine Tatsache, die wahrscheinlich durch
die Morphologie und Biologie dieser Tiere bedingt ist.

Erste Beobachtungen finden sich in vielen #lteren Bestimmungsbiichern, die aber
lediglich das Merkmal ,,gefliigelt* oder ,,ungefligelt® feststellen. Relativ starke Auf-
merksamkeit erregte die Gattung Carabus L., deren Vertreter fast durchweg reduzierte
Alae aufweisen und auf Grund der betrachtlichen Gr6Be auch ohne Hilfsmittel leicht
zu bearbeiten sind. Mit ihr beschéftigten sich unter anderen Dmwrrz (1883), HAiss
{1913, 1914), OrTEL (19242} und Linprora (19454, b, 1949), der gleichzeitig die iibrigen
Carabiden in seine Befrachtungen mit einbezog.

Es blieben aber stets — mit Ausnahme von Linprorm (1949) — Beobachtungen,
die sich auf die Alaereduktion selbst bezogen. Die damit zusammenhingenden Verin-
derungen im Gesamtorganismus wurden jedoch erst in jiingerer Zeit einer eingehenden
Beobachtung unterzogen. Riscmrame (1927) beschaftigte sich mit Chrysomeliden,
Jacksow (1928, 1933, 1952, 1956) mit Curculioniden und Dytisciden; letztere unter-
suchte auch Lercm (1942). Es stellten sich dabei Resultate ein, die einerseits die bei
anderen Ordnungen gefundenen Ergebnisse bestétigten, andererseits aber auch mit ihnen
in Widerspruch geristen und damit neue Fragen aufwarfen.

Die vorliegende Arbeit soll zu diesem Problemkreis einen kleinen Beitrag liefern
und an Hand mehrerer Arten unter Berticksichtigung verschiedener Reduktionsgrade
die Verdnderungen untersuchen, die sich am Metathorax der Carabiden bei Verlust der
Flugfahigkeit ergeben, und soll speziell die Beziehungen klaren, die zwischen Fligel-
reduktion und Flugmuskelausbildung bestehen.

Ich mochte nicht versdumen, auch an dieser Stelle Herrn Prof. Dr. Htfsing fiir die
Themenstellung, die Betreuung und das dem Fortgang der Arbeit stets entgegengebrachte
Interesse herzlichst zu danken. Auch Herrn Sompure sei fiir die Unferstiitzung beim
Bestimmen des Materials und Frau Puppe und Fraulem Krorz fir die Anfertigung
der fotografischen Aufnahmen gedankt.

TI. Material und Methode

Das Material stamm$ aus den Gebieten um Halle (Saale) (Heide, Elsteraue) und
Magdeburg {Giibs, Wendgriben) und wurde in den Jahren 1958—1960 mit unterschied-
lichen Methoden gesammelt.

Die gefangenen Kifer wurden sofort an Ort und Stelle lebend fixiert, nachdem man
ihnen zum besseren Bindringen der Fixierungsfliissigkeit einen Teil des Abdomens ab-
geschnitten hatte. Dadurch konnten auch bei groBeren Arten gute Ergebnisse erzielt
werden. Verwendung fand dabei vorwiegend Formol in einer Verdiinnung von 1:4 und
zum Teil Carnoy’sche Fliissigkeit. Aufbewahrt wurden sie in Formol 1:9 bzw. in 70%igem
Alkohol.

Zur Untersuchung wurden bis auf eine Ausnahme nur solche Arten herangezogen,
von denen mindestens zehn Individuen zur Verfiigung standen. Folgende in systema-
tischer Reihenfolge (WingrLEr 1924 —32) aufgefiithrten Arten lagen fiir die Untersuchung
vor (alle spateren Zusammenstellungen von Arten richten sich nicht nach systematischen

. Gesichtspunkten, sondern driicken stets den Stand des metathorakalen Abbauprozesses
aus):

Cychrus carabotdes L. Amara tibialis PAYR.
Carabus coriaceus L. ,, bifrons GYLL.

55 veolaceus L. ,»  fulve DE G.

zs auratus L. ,, aulica PANZ.

5 granulatus L Zabrus tenebriotdes GORZE
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Carabus nemoralis MULL. Prerostichus lepidus LESKE
- hortensis L. ’s coerulescens 1.
Calosoma sycophanta L. - vernalis PANzZ.
Elaphrus cupreus DUFT. . macer MARSHAM
Loricera pilicornis FABR. - oblongopunctatus FaBR.
Clivina fossor L. v niger SCHALL.
Broscus cephalotes L. - vulgaris L.
Harpalus griseus Panz. - strenuus Panz.
» pubescens MULL. . diligens STURM
. aeneus FABR. Abax ater VILLERS
- luteicornis DUFT. ., parallelus Durr,
Amara plebeja GYLL. Molops elatus FABR.
,,  communis PANZ. Calathus fuscipes GOBZE
,,  lunicollis SoHIODTE s erratus SAHLB.
,, aenea DE G. ' ambiguus PAYK.
,, eurynota Panz. ,,  melanocephalus L.
., familiaris Durr. Synuchus nivalis PANz.

Bei der vorwiegend durchgefihrten Priparation wurden die Tiere in der iiblichen
Weise gespalten und beide Halften mit dunkel gefarbtem Paraffin in Glasschalen ein-
geschmolzen. Prapariert wurde unter 709%igem Alkohol mit aus Minutienstiften ange-
fertigten Gerdten. Zur VergroBerung dienten die Zeissgerite Cytoplast SM XX und
Binokular SM XVI.

Langenmessungen wurden mit Hilfe geeichter, auf fotografischem Wege selbst her-
gestellter Okularraster vorgenommen, die es gleichzeitig ermoglichten, proportions- -

gerechte und maBstabsdefinierte Zeichnungen anzu-
ML fertigen.

‘ Mt Gemessen wurden folgende Gréflen (Fig. 1):
MJ‘[A/ Elytrenlidnge (EIL), dargestellt durch die Sehne, die
sich zwischen freiliegender Elytrenbasis und

-spitze erstreckt;

Metatergumlinge (MtL): Linge des Metatergum in
:(\ / der Medianrinne, ohne Postnotum;

ElL

k\‘_/ Metatergumbreite (MtB): Die gerade Strecke, die

durch die gréfite Ausdehnung des Scutum ge-
geben ist. Bei stark gewolbten Arten (Carabus,
und in noch starkerem MaBle Cychrus) zeigt diese
MeBmethode allerdings zu geringe Werte an,
fithrt aber trotzdem nicht zu bedeutenden Fehl-
ergebnissen, da alle in Frage kommenden Arten

mehr oder weniger die gleiche Gestalt aufweisen ;
: . Episternumhohe (EpstH): Maximale Hohe ohne
Tig. 1. Die MeBstrecken von Meta- pleuralen Fligelgelenkkopf;

tergum, Elytron und Episternum Episternumlinge (EpstL): Maximale Lé#nge ohne
daran anschlieBendes Epimerum.

Fiir Vergleichszwecke wurden jeweils bestimmte Indizes errechnet und aus je zehn
Werten von verschiedenen Individuen der Durchschnittsindex gebildet:

MtL ML EpstL EpstL
ElL MtB’ EpstH ’ ElL

Die Messungen der Muskeln bereiteten einige Schwierigkeiten. Sie konnten im all-
gemeinen metrisch nicht erfalt werden, da sowohl konische als auch im Fettgewebe
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liegende und degenerierte Biindel dieser Methode nicht zuginglich waren. Es wurde
deshalb in Anlehnung an Voss (1905), ArziNemr (1957) und Wiesexp (1957) eine
Schatzskala verwendet, die sich bei aller Subjektivitat und Grobheit noch als am giin-
stigsten herausstellte und ein einigermaBien objektives Bild vermittelte. Als Ausgangs-
punkt mit sehr kriftigen Flugmuskeln diente Calosoma sycophanta L. Danach kinnen
die Flugmuskeln (stets bezogen auf die GriBe des jeweiligen Tieres) folgendermaBen
ausgebildet sein:

Sehr kriftig (5): Sehr starke, den gesamten zur Verfiigung stehenden Raum ausfiillende,
pralle Muskelpakete. Das Tier ist vom Standpunkt der Muskelbildung sicher
flugfahig.

Kraftig (4): Starke Muskelbiindel, die fast den gesamten zur Verfiigung stehenden Raum
ausfilllen und nur geringe aber deutlich sichtbare Liicken zwischeneinander frei-
lassen. Das Tier ist vom Standpunkt der Muskelbildung sicher flugfihig.

Mittel (8): Mittelstarke Muskelbiindel, die groBe Liicken zwischen sich freilassen und
selbst mehr oder weniger starke konkave Auflenseiten im Lingsschuitt aufweisen.
Bereits makroskopisch weicht das Aussehen deutlich von Typ 5 und %4 ab. Die
Flugfahigkeit muf in Frage gestellt werden. Flugbeobachtungen konnten bei
Tieren mit derartiger Ausbildung nicht gemacht werden. -

Schwach (2): Stark zusammengefallene, oft in Einzelstrange aufgeldste, stets im Fett-
gewebe liegende Muskelbiindel, deren makroskopisches Bild nicht mehr die typischen
Strukturen und die ibliche Farbe des funktionsfdhigen Muskels erkennen laBt.
Sicher funktionsunfahig.

Sehr schwach (1): Das frithere Vorhandensein von Muskeln wird durch vereinzelt im
Fettgewebe liegende Fasern oder Faserbiindel bestatigt. Héufig nehmen die Fett-
pakete die Stelle und Form der fritheren Muskelbiindel ein, wobei genau Insertion
und Ursprung nachzuweisen sind. Sicher funktionsunfahig.

‘Obne (0): Es lassen sich auBer gelegentlichen faserigen Strukturen des Fettgewebes
keine Anzeichen eines Muskels nachweisen. Sicher funktionsunfahig.

Die Bingliederung in dieses System ist selbstverstindlich subjektiv und zerreiBlt
eine in Wirklichkeit bestehende kontinuierliche Reihe. Die Typen & und 2 nehmen eine
gewisse Vermittlerstellung ein, sind aber im Hinblick auf die gleitenden Ubergénge
trotzdem gerechtfertigt.

An die Praparation schloB sich bei mehreren Arten zur Kontrolle eine histologische
Untersuchung an. Bei kleineren Kifern wurden mit und ohne Vorbehandlung in Dia-
phanol vom Metathorax und angrenzenden Teilen 10 p starke Serien angefertigt, bei
groBeren dagegen die entsprechenden Muskeln isoliert eingebettet und 7 u geschnitten.
Gefiarbt wurde mit Hamalaun-Fosin und Eisenhdmatoxylin nach HrrpexmaIx.

Wie bereits erwdhnt, wurden die Zeichnungen mit Hilfe von Okularrastern her-
gestellt. Um eine gréBere Ubersichtlichkeit zu erreichen, wurde darauf verzichtet, fiir
die Behandlung des Themas unwesentliche oder im Hintergrund gelegene Defails ein-
zuzeichnen. '

Die fotografischen Arbeiten haben die Institutsfotografen des Zoologischen Instituts
Halle (Saale), Frau M. Pupre und Fraulein L. Krorz ausgefithrt.

III. Die Aushildung des Metathorax

Die Morphologie und Anatomie des vollausgebildeten Kéaferthorax war schon mehr-
mals Gegenstand von Untersuchungen. Mit den Dytisciden beschéftigten sich Bavar
(1910), Evscrrr (1910) und Jaorsox (1952, 1956), letztere auch mit den Curculioniden;
mit den Gyriniden Larsen (1954), den Chrysomeliden Rscmramp (1927), und den
Lamellicorniern STerrwaae (1914).

Da spezielle Bearbeitungen des Carabidenthorax meines Wissens noch nicht vor-
liegen, wurden zuerst die Verhiltnisse, soweit sie im Rahmen der Fragestellung von
Interesse waren, an flugfihigen Carabiden gekldrt.
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Als Grundlage fiir eine einheitliche Benennung der Muskeln und der tibrigen mor-
phologischen und anatomischen Teile fand das Entomologische Worterbuch von v. K&LEr
(1956) Verwendung. Da aber ein Teil der bei Carabiden untersuchten Flugmuskeln mit
den von v. KELER (1956) beschriebenen in keinem Fall homologisiert werden konnten,
muBten einige Neubenennungen vorgenommen werden. Beim Basalar- und Subalarmuskel
wurden der Ubersichtlichkeit wegen die v. K#rmr’schen Bezeichnungen beibehalten,

.weil es sich, obwohl die Ursprungstellen andere sind, eindeutig um die homologen
Muskeln handelt (siehe Tab. 5).

Da auch die Vielzahl verschiedener Ausbildungsformen der Alae zu einem betricht-
lichen Durcheinander an Begriffen, deren Bedeutung sich héufig iiberschneidet oder
doppelsinnig verwandt wird, gefithrt hat, wird in vorliegender Arbeit in Ubsreinstim-
mung mit LarsEw (1950) nur zwischen macropteren, brachypteren und apteren Kafern
unterschieden. Kommen bei einer Art macroptere und brachyptere, oder macroptere
und sogar mehrere verschiedene brachyptere Formen nebeneinander vor, so werden sie
als dimorph bzw. polymorph bezeichnet.

A. Die Flugmuskulatur macropterer Arten

Zum Verstdndnis der mit dem Verlust des Flugvermégens einhergehen-
den Ab#nderungen ist es unerldBlich, sich ein Bild vom urspriinglichen,
funktionsfahigen Zustand zu verschaffen.

Die Flugmuskulatur der Insekten gliedert man gewShnlich nach ihrer
Arbeitsweise in direkte und indirekte Muskeln. Unabhingig davon wird in
vorliegender Arbeit zwischen Flugmuskeln und Fliigelgelenkmuskeln unter-
schieden; zu den Flugmuskeln werden alle direkten und indirekten, die den
Flugelschlag erzeugen, gerechnet, wihrend alle an der Fliigelbasis inserie-
renden und an der Alaestellung beteiligten als Fliigelgelenkmuskeln bezeich-
net werden. Diese Einteilung wird aus methodischen Griinden verwendet,
da die Reduktion der beiden Gruppen deutliche Unterschiede aufweist,
so daB sie auf diese Weise besser zu besprechen sind.

Eine Sonderstellung nehmen die bifunktionellen Muskeln ein, die unab-
hangig vom Ausbildungsstand der reinen Flugmuskeln in ibrer vollen Stérke
erhalten bleiben und sich erst bei weiter fortgeschrittener Rudimentation
verdndern. Sie werden deshalb beil der Betrachtung der Reduktionsvorginge
auBer acht gelassen und als vollentwickelt vorausgesetzt.

Bei der Einschétzung der Flugmuskulatur eines Insekts muf} stets der
Faktor Alter des Tieres berticksichtigt werden. Verschiedene Untersuchun-
gen haben ergeben, dafl je nach der Tierart die Flugmuskeln erst eine
bestimmte Zeit nach dem Schliipfen funktionstiichtig werden. Ruscnrame
(1927) schreibt dariiber: | Die Beinmuskulatur ist natiirlich in diesem
Moment schon funktionstiichtig, denn sie ermoglicht ja erst das Auskom-
men, die Flugmuskulatur erreicht aber bei flugfiahigen und flugunfghigen
Kafern erst langere Zeit nach dem Schliipfen den Héhepunkt der Entwick-
lung* (p. 4). Spezielle Arbeiten dariiber liegen leider noch nicht vor; aber
generell kann fiir Carabiden angenommen werden, da8 ihre Flugmuskeln
mit vollzogener Ausfirbung und Erhértung ebenfalls ausgebildet sind. Ihre
Untersuchung setzt deshalb, um eine richtige Beurteilung geben zu kénnen,
die Kenntnis des Alters der jeweiligen Tiere voraus. Diese Forderung kann
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jedoch nur ein Material aus genau kontrollierten Zuchten erfiillen. Da aber
fiir die Bearbeitung nur Freilandfinge zur Verfiigung standen, wurden bei
jeder behandelten Art die Fortpflanzungsbiologie und die Fangdaten be-
riicksichtigt, um daraus auf das ungefidhre Alter zu schlieBen. AuBerdem
wurden bei entsprechender Menge des Materials die Tagesfinge aus einem
Biotop untersucht, wobei anzunehmen ist, daf die Vertreter einer Popula-
tion auf Grund gleicher Umweltsfaktoren mehr oder weniger zur gleichen
Zeit schliipfen und so auch gleichaltrig sind. Aus diesem Grunde wird
jedem Protokoll iiber die Flugmuskelausbildung ein kurzer Hinweis auf die
Fortpflanzungsbiologie und die Fangtermine der zu besprechenden Art
vorangesetzt. Der Charakterisierung des Reduktionsstandes soll die eben-
falls an dieser Stelle gegebene kurze Beschreibung der Fliigel bzw. der
Fliigelrudimente dienen.

1. Calosoma sycophanta L. schlipft gewdhnlich Ende Juni oder Anfang
Juli (BurMEIsTER, 1939), bleibt aber bis zum n#chsten Friihjahr in der
Erde, so dafl nur ausgereifte Individuen gefangen werden kénnen. Seine
Lebensdauer soll zwei bis drei Jahre betragen. Er wurde als Ausgangspunkt
fiir die zu betrachtenden Reduktionen als Beispiel eines flugfahigen Cara-
biden herangezogen. Zu erwihnen ist allerdings, dafl Calosoma sycophanta L.
nicht unbedingt zu den regelm#Bigen Fliegern gehort. Es liegen einige
Anzeichen vor, die auf eine beginnende Flugunfdhigkeit hindeuten. Bei
maturen Individuen kann jedoch in der Regel die Flugfahigkeit als sicher
angenommen werden. Entsprechende Beobachtungen liegen von den ver-
schiedensten Seiten so zahlreich vor, daBl es berechtigt erscheint, die dort
gefundenen Verhiltnisse als typisch und urspriinglich anzusehen. Auch
Ozsrren (1924a) benutzte den Fliigel von Calosoma sycophanta L. als Aus-
gangspunkt fiir Studien der Alaereduktion bei der Gattung Carabus. Unter-
sucht wurden 10 Exemplare der Monate Juni und Juli, die — bis auf eine
Ausnahme — eine gleichmaBig kraftige Flugmuskelausbildung aufwiesen.
Ein Weibchen besaB fast vollkommen degenerierte Flugmuskeln, die auch
sicher nie funktionstiichtig waren, da auch die entsprechenden Sehnen-
kappen eine starke Reduktion zeigten. Die Fliigelgelenkmuskeln waren
insgesamt voll entwickelt.

2. Loricera pilicornis FaBr. iiberwintert als Imago und pflanzt sich im
Frithjahr fort, so daB im Herbst Jungkéafer auftreten, die meist gleich in der
Puppenwiege iiberwintern. Er ist ein ausgezeichneter und regelméBiger
Flieger. Vor allem im Friihjahr kénnen haufig fliegende Kéfer beobachtet
werden. Untersucht wurden zehn Individuen aus den Monaten April bis
Juli. Alle Exemplare zeigten unabhéngig vom Alter gleichstarke, vollent-
wickelte Flugmuskeln. Sie entsprechen in ihrer Stéirke vollkommen denen
von Calosoma sycophanta L. und sind wie jene als sehr kraftig zu bezeichnen.
Die Fliigelgelenkmuskeln weisen éhnliche Stiérke wie bei Calosoma syco-
phanta L. auf und stimmen auch in Lage und Form weitgehend iiberein.
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Lediglich der ebenfalls bei Cicindela hybrida L. nicht nachweisbare Musculus.
praealaro-basalaris ist hier nicht entwickelt.

3. Elaphrus cupreus Durr. ist Frithjahrsfortpflanzer, tiberwintert als
fertiger Kéafer und erscheint erst im néchsten Frithjahr. Obwohl seine Flug-
muskeln und die Alae voll entwickelt sind, scheint er doch wenig Gebrauch
davon zu machen. Flugbeobachtungen liegen nur vereinzelt vor. Versuche
mit Sonnenexponierung haben aber nach Linprora (19452a) zu spontanem
Flag gefithrt, so dab die Flugfiahigkeit als sicher angenommen werden kann.
Die zehn im Juli gefangenen Kifer wiesen durchweg gleiche Muskelausbil-
dung auf. Alle bei Calosoma sycophanta L. vorgefundenen Flugmuskeln sind
auch hier ausgebildet, aber im Gegensatz zu jenen noch kréftiger entwickelt.
Die Fliigelgelenkmuskeln sind ebenfalls sehr stark und in Verlauf und Lage
dhnlich. Auch hier fehlt der Musculus praealaro-basalaris. Insgesamt erin-
nert Elaphrus cupreus Durr. auler in seinen morphologischen Eigentiimlich-
keiten gleichfalls in seiner Muskelausbildung stark an Cicindelidae.

4. Harpalus griseus Paxz. schlipft gewbhnlich im spéten Frithjahr und
tiberwintert als Larve, doch kommen nach Larssox (1937—1940) auch den
Winter iiberdauernde Imagines vor. Er wird allgemein als guter Flieger
beschrieben, der regelmifBig bei Lichtfingen im Sommer erbeutet werden
kann. Fir die Untersuchung standen 21 Kéfer zur Verfiigung. Sie wurden
in den Monaten Juli und August gefangen und stammen sicher aus dem
gleichen Jahr, da die Uberwinterer nach der zweiten Eiablage in der Regel
absterben. Die Sektion ergab folgendes Bild: Es besallen 499 und 6 3¢
vollausgebildete, sehr kriftige und wahrscheinlich auch funktionsfahige
Flugmuskeln. Individuen mit kréftiger oder mittlerer Ausbildung konnten
nicht gefunden werden. Ein Mannchen, dessen Dorsoventralmuskeln zusam-
mengefallen und zu schmalen Béndern gedriickt und deren dorsale Léngs-
muskeln fast vollstindig verschwunden waren, wies insgesamt eine schwache
Flugmuskelausbildung auf. 3 99 und 1 & zeigten nur noch im Fettgewebe
liegende, stark degenerierte, sehr schwache und 299 und 4 83 gar keine
Flugmuskeln. Es fanden sich nur noch einige Bindegewebsfasern, die im
Fettgewebe die fritheren Muskeln andeuteten. Die Fliigelgelenkmuskeln
waren bei allen untersuchten Exemplaren gleich kriftig ausgebildet.

5. Amara familiaris Durr. ist Friithjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-
winterer. Die Schlupfzeit der Jungkéifer fallt in den August. Nach Lixbp-
roTH (1945a) ,,liegen mehrere Beobachtungen von spontanem Fluge (alle
im Mai und Juni), auch aus Deutschland vor* (p. 132).

Die Anfang Juli gefangenen Kifer gehorten sicher der iiberwinterten
Generation an; denn alle Exemplare wiesen mehr oder weniger stark ent-
wickelte Gonaden auf. Die Untersuchung der 24 Tiere ergab, daB neben-
einander alle moglichen Ausbildungsstadien auftreten, die sich fast gleich-
méBig iber die einzelnen Typen verteilen. So besaBen 399 und 1 & sehr
kraftige, 299 und 3 38 kraftige, 299 und 3 33 mittlere, 299 und 2 38
schwache, 4 99 sehr schwache und 2 38 keine Flugmuskeln. Interessant ist,
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daf} die vier Weibchen mit sehr schwachen Flugmuskeln, also die am meisten
degenerierten Tiere, prall mit ablegereifen, sich bis in den freigewordenen
metathorakalen Raum hinein erstreckenden Eiern gefilllt waren. Die Flii-
gelgelenkmuskeln waren stets voll entwickelt.

6. Amara plebeja Gyry. ist nach Linprors (1945 a) Friithjahrsfortpflanzer
und Imagoiiberwinterer. Flugbeobachtungen liegen vor. Alle 22 untersuch-
ten Individuen wurden aus einem Biotop Anfang Juli gesammelt und diirf-
ten, da ein Teil der Weibchen noch prall mit Eiern ausgefiillt war, der iiber-
Wmterten Generation angehoren. Die Praparation ergab, dafl 1 @ sehr kraf-
tige, 2 99 und 3 34 kréftige, 2 99 und 3 33 mittlere, 2 99 und 1 3 schwache,
3 @29 sehr schwache und 2 99 und 1 £ keine Flugmuskeln besaBlen. Auch bei
dieser Art konnte eine Beziehung zwischen Muskelausbildung und Reifegrad
der Eier beobachtet werden. Wahrend die Weibchen mit schwach entwickel-
ten Gonaden kréaftige und mittlere Flugmuskeln aufwiesen, konnten bei den
mit Eiern gefiillten Kéfern nur schwache, sehr schwache bzw. gar keine
Flugmuskeln festgestellt werden. Die Fhigelgelenkmuskeln waren voll ent-
wickelt.

7. Amara bifrons Gyri. ist nach Lamrssox (1937—40) ein typischer
Herbstfortpflanzer mit steter Larveniiberwinterung, der im Mai und Juni
schliipft und im Herbst abstirbt. Das Anfang Juli gefangene Material ist
entsprechend ein bis zwei Monate alt. Linprorm (1945a) schreibt ihnen
Flugvermogen zu, obwohl er keine Flugheobachtung nachweisen konnte.
GerLer (1956/57) erbeutete im Juli insgesamt 10 Exemplare beim Héhen-
sonnenfang. Die Untersuchung von 50 Exemplaren ergab folgendes Bild:

Es besaBen 399 und 2 33 sehr kréftige, £9% und 2 33 kriftige, 399
und 1 & mittlere, 529 und 3 34 schwache, 5 Q% und 10 83 sehr schwache,
799 und 533 keine Flugmuskeln. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll
entwickelt und vollzdhlig vorbanden.

8. Amara aulica Paxz. ist Herbstfortpilanzer und vorwiegend Larven-
iiberwinterer. Er schliipft in der Regel im April und Mai, so dafl die Anfang
Juli gefangenen Kafer zwel Monate alt sein diirften. Nach Lixprorr (1945 a)
liegt nur eine Flugbeobaahtung aus Osterreich vor. Er nimmt an, da8 die
Fliigel nur in geringem Ausmall benutzt werden.

Die 16 untersuchten Individuen zeigten folgende Flugmuskelausbildung:
499 besaflen kriiftige, 1@ und 2 38 mittlere, 1 3§ schwache und 399 und
5 34 keine Flugmuskeln. Vom Standpunkt der Muskelausbildung kdnnten
die vollentwickelten Individuen dieser Art fliegen, solche miiiten aber auf
Grund der relativen GroBe schon éfter beobachtet worden sein. Die Fliigel-
gelenkmuskeln waren voll entwickelt und funktionsfahig.

9. Harpalus aeneus FaBr. ist ein guter Flieger und wird vor allem bei
schwiilem Wetter regelmiBig gefangen. Flugbeobachtungen liegen dadurch
sehr zahlreich vor. Nach Larssox (1937—40) erscheinen im Frithjahr die
iiberwinterten Altkafer, pflanzen sich fort und werden von den Frischge-
schliipften im Juli—August abgeldst, so dal im Sommer zeitweilig beide
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Generationen nebeneinander auftreten. Untersucht wurden 15 Exemplare,
von denen 1 & sebr kraftige, 1@ sehr schwache und 792 und 6 33 keine
Flugmuskeln besaBen. Da es sich um Freilandfinge handelte, die im Laufe
des Sommers gefangen wurden, kann das Alter nicht genau festgelegt werden.
Nur 1 @ war sicher erst kurz zuvor geschlipft, besall aber ebenso wie die
Mehrzahl der iibrigen Tiere keine Flugmuskeln. Die Fligelgelenkmuskeln
waren voll entwickelt und sicher auch funktionsfahig.

10. Harpalus pubescens MULL. Diese Art wird in der Literatur als flug-
fahig angegeben. Flugbeobachtungen liegen nach Linprorr (1945a) von
Lichtfangangaben zahlreich vor. Untersucht wurden 62 in der Zeit von
Mai bis Oktober gesammelte Exemplare. Sie schliipfen in der Regel im
April. Die Ausfirbung kann bei dieser Art nicht zur Altersbestimmung
herangezogen werden, da sie héufig das ganze Imaginalleben iiber unausge-
farbt bleiben. Kriftige und wahrscheinlich auch funktionsfshige Flug-
muskeln wiesen nur 2 33 auf. Sie wurden im Juni bzw. August gefangen
und diirften das ganze Imaginalleben iiber diese Ausbildung beibehalten,
sicher auch z. T. fliegen und Anlal zu den genannten Flugbeobachtungen
gegeben haben. 229 besallen mittlere Flugmuskeln, die aber bereits den
Beginn einer Degeneration erkennen lieBen und vollkommen mit Fettgewebe
eingehiillt waren. Der gesamte abdominale und freie metathorakale Raum
war prall mit Eiern ausgefiillt. Von den iibrigen 58 Exemplaren besalen
6 2¢ und 4 33 schwache, 19 22 und 13 33 sehr schwache und 7 29 und 9 33
gar keine Flugmuskeln. Sie missen alle als flugunfihig bezeichnet werden.
Die Verteilung der verschiedenen Ausbildungsformen auf die einzelnen
Monate zeigt, dal die frischgeschliipften Individuen noch deutlich erkenn-
bare schwache und sehr schwache Flugmuskeln besitzen. und diese erst im
Laufe des Sommers degenerieren, so daBl — abgesehen von wenigen vollent-
wickelten —bei alten Tieren stets eine fast restlose Degeneration zu beob-
achten ist. Es sind dann nur wenige Bindegewebsfasern im histologischen
Bild nachweisbar. Larsew (1950) stellte ebenfalls fest, daBl oft bei macro-
pteren Individuen reduzierte Flugmuskeln zu finden sind. Die Fliigelgelenk-
muskeln waren bei allen Individuen voll ausgebildet und nach histologischen
Befunden gicher auch funktionsfihig.

11. Pterostichus coerulescens L. ist Frithjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-
winterer. Er schlipft gewdhnlich im August oder September. Nach Lixp-
roTH (1945a) liegen nur drei Beobachtungen von spontanem Flug vor, und
er nimmt an, dafl die Art nicht regelmiBig fliegt. Untersucht wurden 16 im
Juni und Juli gefangene, iiherwinterte Kéfer. 19 besaB vollentwickelte,
sehr kraftige und wahrscheinlich auch funktionsfihige Flugmuskeln, 599
und 3 34 zeigten sehr schwache, total verfettete und 3 29 und 4 33 gar keine
Flugmuskeln. Die Fliigelgelenkmuskeln waren stets voll ausgebildet.

12. Amara aenea D G. Wie bei allen Friihjahrsfortpflanzern und Imago-
iiberwinterern erscheinen die Jungkéfer im August und September, so dal
die fritheren Fiange mit Wahrscheinlichkeit aus iiberwinterten Altkifern
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bestehen. Flugbeobachtungen liegen nach lixprorm (1945a) aus Mittel-
europa vor. Fir die Untersuchung wurden 52 Anfang Juli gefangene Alt-
kéfer verwendet, die folgende Muskelausbildung aufwiesen: 299 besaBlen
mittlere, 1 Q und 2 38 schwache, 3 992 und 10 34 sehr schwache und 20 99
und 14 33 keine Flugmuskeln. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll ent-
wickelt.

13. Amara fulva DE G. ist Herbstfortpflanzer und Larveniiberwinterer.
Er schliipft im Frithjahr. Die im Juli gefangenen Kiifer sind demnach
1—2 Monate alt. Linprorm (1945a) bezeichnet sie als flugfiahig, obwohl
keine Flugbeobachtungen vorliegen und von ihm durchgefithrte Sonnen-
exponierungsversuche ebenfalls fehlschlugen. Die 20 untersuchten Tiere
zeigten folgende Flugmuskelausbildung: 229 und 4 83 besallen mittlere,
aber mit Fett umgebene Flugmuskeln, die deutlich Degenerationserschei-
nungen erkennen lieBen. 529 und 4 33 wiesen schwache, in der urspriing-
lichen Form gut im Fettgewebe erhaltene Muskelbiindel auf; sie waren aber
von innen schon stark verfettet und auffallend aufgetrieben. Bei 529
konnten nur noch sehr schwache Flugmuskeln, die als einzelne Fasern im
Fettgewebe lagen, festgestellt werden. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll
entwickelt.

14. Zabrus tenebrioides Gomzm iiberwintert als Larve, schliipft erst im
spiten Sommer und ist ein Herbstfortpflanzer. Er wird allgemein als flug-
fahig angesehen; doch betonen die meisten Autoren, daf er selten fliegt und
bisher nur wenige Flugbeobachtungen vorliegen. BurmErisTer (1939)
schreibt, daB ,,die Getreidelaufkiifer besonders an windstillen, warmen Tagen
zu fliegen vermogen‘ (p. 128). Bekannt ist aber auch die Tatsache, dafl
ein Acker vornehmlich vom Rande her angegriffen wird, da die im Sommer
schliipfenden Kifer vom vorjahrigen Getreidefeld zu neuen Nahrungsquellen
laufen.

Untersucht wurden 10 in den Monaten Juli, August und September
gefangene Exemplare (699 und 4 33), die alle das gleiche Bild zeigten.
Die Flugmuskeln waren vollkommen degeneriert und lagen nur noch in
Form von Fettpaketen vor. Alter und Reifegrad spielen offensichtlich
keine Rolle; denn sdmtliche Altersstufen wiesen die gleiche Reduktionsstufe
auf. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll entwickelt.

15. Amara communis Paxz. ist nach LinprorH (1945a) Frithjahrsfort-
pflanzer und Imagoiiberwinterer. Nach seinen Angaben liegt nur eine ein-
zige Flugbeobachtung vor, und er vermutet, daf8 die Fligel nur verhaltnis-
m#Big wenig benutzt werden. Die 20 untersuchten Exemplare, die Anfang
Juli gesammelt wurden, zeigten folgende Flugmuskelausbildung: 7 Indivi-
duen (399 und 4 33) besaBen sehr schwache und 13 (999 und 4 33) keine
Flugmuskeln. Die Fliigelgelenkmuskeln waren bei allen Exemplaren vor-
handen.

16. Amara lunicollis ScuropTE ist ein Frithjahrsfortpflanzer. Die Larven-
entwicklung fallt in den Sommer, so daB im Herbst die jungen Imagines
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erscheinen. LinproTH (1945a) fand ein Exemplar in 700 m Hohe auf Schnee
und schlieBt daraus, da die Art sicher flugfdhig sei. Die Untersuchung von
1092 und 10 34, die Anfang Juli gesammelt wurden und wahrscheinlich
zur iiberwinterten Generation gehodren, ergab durchweg ein negatives Er-
gebnis, es lieBen sich bis auf faserige Stringe im Bindegewebe keine Flug-
muskeln feststellen. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll entwickelt.

17. Amare eurynota Paxz. ist Frithjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-
winterer. Er erscheint friith im Jabhr und beendet seine Entwicklung im Juli
oder August. Nach Linprors (1945a) liegen zwei Flugbeobachtungen sowie
ein Fund in Meerestrift vor, die auf Flugfihigkeit der Art hindeuten. Zur
Untersuchung gelangten 10 Exemplare, die Anfang Juli gesammelt wurden
und bereits die frischgeschlipfte Generation mit einschlossen. 4 junge,
weiche und noch nicht ausgefirbte Exemplare (1 @ und 3 38) besaBen diinne,
flachgedriickte schwache Flugmuskeln, die noch nicht ausgereift waren. In
ihrer Farbung entsprachen sie beinahe denen frischgeschliipfter, flugfahi-
ger Arten. 2 33, ebenfalls frischgeschliipft, aber schon starker ausgefarbt
und erhirtet, zeigten bereits eine deutlich beginnende Verfettung und Dege-
neration der Flugmuskeln, so daf sie insgesamt nur noch als sehr schwach
eingeschitzt werden konnten. 299 und 2 38 aus der iiberwinterten Gene-
ration wiesen auler einigen im Feltgewebe liegenden Bindegewebsfasern
keine Anzeichen einer Muskulatur auf. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll
entwickelt.

18. Amara tibialis Pavx, ist Frithjahrsfortpflanzer und Imagoiiberwin-
terer. Er schlipft im Juli, August und September. Linprorm (19453a)
betont, daf er ein Exemplar im Mai durch Sonnenexponierung zum Fliegen
gezwungen hat; weitere Flugbeobachtungen liegen nicht vor. In der Meeres-
trift wird er zahlreich gefunden. Die Anfang Juli gefangenen Altkéfer zeig-
ten folgendes Bild: Alle Exemplare wiesen einen stark entwickelten Fett-
korper und darin 4 99 schwache, 229 und 1 & sehr schwache und 6 99 und
7 34 gar keine Flugmuskeln auf. Die Fligelgelenkmuskeln waren durchweg
voll entwickelt.

19. Pterostichus macer Marsuam ist nach Burmzister (1939) ein Friih-
jahrsfortpflanzer und Imagoiiberwinterer.. Im Laufe des Sommers treten
die itberwinterten Imagines auf. Er gehort zu den Kéfern, die sich nie voll
ausfarben und kann deshalb, ebenso wie Harpalus pubescens MOLL., leicht
als Jungtier angesehen werden. Flugheobachtungen liegen nicht vor. Die
zur Untersuchung verwendeten 10 Exemplare wurden Anfang Juli gefangen
und sind somit Alttiere. 3 Q9 und 2 §3 wiesen sehr schwache und 5 33 gar
keine Flugmuskeln auf. IThre Reste waren als diinne, weiBliche Fasern im
Fettgewebe zu erkennen. Die Fliigelgelenkmuskeln zeigten volle Ausbildung.

20. Pterostichus niger ScHALL. ist ein Herbstfortpflanzer, der als Larve
und Imago den Winter verbringen kann. Es kommen daher im Sommer
Jiberwinterte und im Friihjahr frischgeschliipfte Kéfer nebeneinander vor,
so daB eine genaue Diagnose des Alters bei Freilandfingen nicht gegeben
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werden kann. Das untersuchte Material wurde in der Zeit von April bis
September gesammelt. Nach Linprorr (1945a) liegen bisher zwei Flug-
beobachtungen vor, die ihn zu der Feststellung bringen, ,,daBl die Art auch
bei uns‘‘ (gemeint ist Schweden) ,,fliegen kann‘ (p. 625), eine Ansicht die
er frither verneinte. Seine Vermutung, dal Pterostichus niger SCHALL. in
Mitteleuropa vielleicht dimorph sei, konnte nicht bestétigt werden. Ledig-
lich Atrophieerscheinungen an der Alaespitze, am Oblongum und an der
Zelle 2 A konnten an umfangreicherem Material beobachtet werden (T1rrzE,
1957). Dieses Fluktuieren deutet zwar auf eine Reduktion hin, scheint aber
erst der Anfang der Entfligelung zu sein, so dafl noch nicht von Dimor-
phismus gesprochen werden kann. Lurzxers Angabe (1847—1852) ,,Fliigel
mehr oder weniger verkiimmert, selten linger als die Decken® (p. 204) be-
zieht sich offensichtlich auf diese Erscheinung und kann nicht als Beweis
fiir beobachtete Brachypterie angesehen werden.

Untersucht wurden 94 Exemplare. 2292 und 1 &, die noch nicht ausge-
farbt und kurz zuvor geschliipft waren, wiesen beinahe als kréftig zu be-
zeichnende Flugmuskeln auf. Doch Struktur und Farbung unterschieden
sich bereits deutlich vom Muskelgewebe gleichaltriger flugfahiger Arten.
1 & mit fast ausgefdrbtem, aber noch nicht vollstindig erhértetem Skelett,
besaB schwache Flugmuskeln. Sie waren deutlich zusammengefallen und
von innen verfettet, ohne dafl der &ullere Raum Fettansatz gezeigt héatte.
Noch nicht so stark degeneriert erschienen der Basalar- und Subalarmuskel.
Die iiberwiltigende Mehrzahl der Individuen besall nur noch sehr schwache
(792 und 9 33) bzw. keine Flugmuskeln (35 2% und 39 33). Die Fliigelgelenk-
muskeln waren durchwegs voll entwickelt. .

24. Broscus cephalotes L. iiberwintert als Larve und schliipft in der Regel
im Mai. Trotz seiner auffilligen Grofe liegen bisher noch keine Flugbeob-
achtungen vor, so dall Flugunfahigkeit angenommen werden mufl. Unter-
stiitzt wird diese Vermutung durch die beobachtete Ankylose der Elytren,
die hochstwahrscheinlich das Offnen nicht mehr gestattet. Untersucht
wurden 20 in den Monaten Juni bis Oktober gefangene Tiere (11 22 und
9 33). Das Ergebnis der Priaparation war bei allen Individuen gleich. Bis
auf wenige im Fettgewebe liegende faserige Reste konnten keine Flugmuskeln
nachgewiesen werden. Jiingere Exemplare besafien z. T. noch sehr schwach
ausgebildete Basalar- und Subalarmuskeln. Zwischen Sommer- und Herbst-
fangen lieBen sich keine Unterschiede feststellen. Ob frischgeschliipfte Indi-
viduen eine stirkere Ausbildung aufweisen, muf offenbleiben, ist aber zu
vermuten, denn Linorora (1949) konnte an mehreren Exemplaren keine
destruktiven Merkmale beobachten. Wahrscheinlich handelte es sich dabei
um jiingere Formen, die vor der Flugmuskeldegeneration standen. LARSEN
(1950) erwihnt ebenfalls, daB er nur reduzierte Flugmuskeln vorgefunden
hat. Die Fliigelgelenkmuskeln waren stets voll entwickelt.

22. Harpalus luteicornis DUFT. scheint nach den Angaben in der Literatur
ein Friihjahrsfortpflanzer zu sein, der als Imago iiberwintert. Nach Lixp-
7*
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roTH (19454a) ist er sicher flugfdahig, obwohl auBler 2 Exemplaren in Meeres-
trift noch keine Beobachtungen bekannt geworden sind, die auf Flugfihig-
keit schlieBen lassen. Die 10 untersuchten Exemplare (499 und 6 33)
wurden Anfang Juli aus einem Biotop gesammelt und sind wahrscheinlich
iiberwinterte Alttiere, denn 4 von 699 waren prall mit legereifen Eiern
gefiillt. Die Sektion ergab, daB durchweg keine Flugmuskeln vorhanden
waren. Anihrer Stelle befanden sich Fettpakete mit bindegewebigen Fasern,
diein der Richtung des fritheren Muskels verliefen. Die Fliigelgelenkmuskeln
waren stets vorhanden.

23. Pterostichus oblongopunctatus Fasr. ist Frihjahrsfortpflanzer und
Imagoiiberwinterer. Er schliipft im August und September. Die im Juli
gefangenen Kifer haben also iiberwintert. Linprorm (1945a) schreibt:
,,1ch habe vergeblich Sonnenexponierungsversuche gemacht. Wahrschein-
lich hat das Tier trotzdem Flugvermogen, ist aber gewill kein guter oder
regelméBiger Flieger* (p. 629). Flugbeobachtungen liegen nicht vor. Alle
17 untersuchten Individuen (7 29 und 10 33) zeigten das gleiche Bild. Die
Flugmuskeln sind nur noch in Form von Fettstringen vorhanden, in die
einzelne Bindegewebsfasern eingelagert sind. Die Fliigelgelenkmuskeln wa-
ren stets voll entwickelt.

B. Die Flugmuskulatur dimorpher und polymorpher Arten

1. Synuchus nivalis Paxz. ist Herbstfortpflanzer und Larveniiberwinterer.
Lixororr (19458a) stellt diese Art zu den Dimorphen, da vornehmlich der
Spitzenteil des Fligels stark fluktuiert. Eine Trennung in zwei Formen ist
aber schwer durchzufithren. Es wire besser, in diesem Fall von beginnen-
dem Polymorphismus zu sprechen, bei dem die beiden Extreme noch nahe
beieinander liegen. Sie stellen in ihrer Fliigelausbildung den Ubergang von
der Macropterie zum Dimorphismus und Polymorphismus dar. Flugbeob-
achtungen liegen nach Linprorm (1945a) bisher in der Literatur noch nicht
vor. Untersucht wurden 21 macroptere oder nur in den Alaespitzen ver-
kiirzte Individuen, die noch nicht als brachypter bezeichnet werden konnten.
Die Préparation ergab folgendes Bild: 1 ¢ und 1 & zeigten vollentwickelte
kraftige Flugmuskeln, die sicher, soweit keine anderweitigen Stérungen vor-
lagen, funktionsfdhig sein konnten. 299 besaBen sehr schwache und 10 @9
und 7 33 keine Flugmuskeln. Die stark reduzierte Form lag zur Unter-
suchung nicht vor. Die Fligelgelenkmuskeln waren voll entwickelt.

2. Pterostichus vernalis Panz. ist Friithjahrsfortpflanzer und kongtanter
Imagoiiberwinterer. Nach Larssox (1937—40) treten die Kéfer zeitig im
Frithjahr auf, werden im April und Mal geschlechtsreif und sterben bereits
im Laufe des Sommers ab. Wahrscheinlich leben die Tiere doch etwas linger;
denn dieim Juli gefangenen Weibchen besafien alle legereife Eier. Im Herbst
erscheinen dann z. T. die frischgeschliipften Jungkifer. Bei dieser Art han-
delt es sich um einen interessanten Fall von Fliigeldimorphismus. Das
Fliigelrudiment weicht nur in geringem MaBe vom Normaltyp ab, indem
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der wenig chitinisierte Apex reduziert ist. Diese Form scheint aber ebenso-
wenig zu fluktuieren wie andere Rudimente und ist deshalb eindeutig vom
ausgebildeten Fliigel zu trennen. Obwohl fiir diese Art noch keine Flug-
beobachtungen vorliegen, nimmt Lixorors (1945a) als sicher an, daB die
macroptere Form fliegen kann. Zur Bestimmung des Zahlenverhiltnisses
wurden 102 Exemplare aus dem Magdeburger Raum daraufhin durchge-
sehen. Es fanden sich darunter 90 macroptere und 12 brachyptere Kéfer.

Die Untersuchung der Flugmuskeln zeigte ein vollkommen einheit-
liches Bild. Sowohl 20 macroptere (13 9@ und 7 33) als auch 10 brachyptere
Individuen (499 und 6 33) besaBen keine Flugmuskeln mehr. An deren
Stelle lagen nur noch Fettpakete vor, die z. T. genau die Lage der friiheren
funktionsfahigen Muskeln einnahmen. Die Fliigelgelenkmuskeln waren in
beiden Formen normal entwickelt.

3. Calathus ambiguus Pavyx. pflanzt sich im Herbst fort, iiberwintert
in der Regel als Larve, z. T. auch als Imago und erscheint im zeitigen Friih-
jahr. Uber diese Art bestehen in der Literatur betriichtliche Meinungsver-
schiedenheiten. Nach VermoErrF (1891) kommen auf Norderney nur bra-
chyptere und auf dem gesamten Festland nur macroptere Individuen vor.
Letztere Angabe kann von mir bestétigt werden, denn alle 47 untersuchten
Kifer besaBen voll entwickelte Alas. Krmprrs (1923, 1924) beschreibt den
Fliigel von Calathus ambiguus Payr. und gibt dazu auch eine Abbildung,
leider ohne Fundortangabe. Danach besitzt das Rudiment noch eine relativ
groBe Fliache, die neben den Vorderrandadern auch noch Media, Analis und
Accessorius aufweist. Die Bemerkung Gmirers (1956/57), daB es sich in
Mitteldeutschland um eine dimorphe Art handelt, diirfte auf dem Umstand
beruhen, daB sie hiufig mit der vorwiegend brachypteren Art Calathus
erratus SAHLB. verwechselt wurde. VErvorrr (1891) fand auf Norderney
sogar Intermedidrformen der beiden Arten, die er Calathus errato-ambiguus-
Typ nannte und durch Bastardierung entstanden dachte. Galathus ambiguus
Pavk.wird in der macropteren Form als flugtihig angesehen. Entsprechende
Flugbeobachtungen liegen in der Literatur auch tatséchlich vor, ebenso
Funde in Meerestrift (Linprors, 1945a). Zur Untersuchung wurden 30 ma-
croptere Kiafer der Monate Juni bis Oktober verwendet, die entsprechend
alle Altersstufen umfaBten. 299 und 2 38, noch weich und unausgefirbt,
besaBen schwache Flugmuskeln, die als diinne, zusammengedriickte, durch-
sichtige Stringe in ebenso durchsichtigem Bindegewebe eingelagert waren.
Sie erreichten im Querschnitt ungefihr '/, der Fliche, die man bei einem
funktionsfdhigen Muskel erhalten wiirde. Besonders schwach und kaum
vom Bindegewebe zu unterscheiden waren die dorsalen Langsmuskeln. Neun
fast ausgefirbte Tiere (529 und 4 33) besaben sehr schwache, bereits deut-
lich mit Fett durchsetzte, und 17 reife Individuen (799 und 10 38) keine
Flugmuskeln. Die Fliigelgelenkmuskeln waren normal entwickelt.

4. Pterostichus diligens STURM ist Frithjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-

“winterer. Linprora (1945a) betont, dafl er erst zwei Exemplare der macro-
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pteren Form gesehen hat, diese Art also sehr selten in Fennoskandien auftritt.
Die Rudimente der brachypteren Form sind schmal und spitz und erreichen
kaum das zweite Abdominaltergit. Flugbeobachtungen sind noch nicht
bekannt. Offensichtlich liegen die Verh#ltnisse in Mitteldeutschland anders,
denn von 10 im Juli gefangenen Kifern besallen 7 (3 99 und 4 33) ausge-
bildete Alae und nur 3 Exemplare (1 @ und 2 33) Rudimente. Diese Beob-
achtung stimmt mit der Bemerkung LErzners (1847-—52), daf die FHigel
meist ausgebildet sind, tiberein. Die Untersuchung der Flugmuskeln brachte
sowohl bei der brachypteren als auch bei der macropteren Form ein nega-
tives Ergebnis. An ihrer Stelle befanden sich Fettpakete mit faserigen
Stréngen. Die Fliigelgelenkmuskeln waren voll entwickelt.

5. Clivina fossor 1. ist Frithjahrsfortpflanzer und Imagoiiberwinterer.
In der Regel bleiben die Jungkéfer bis zum April in der Puppenwiege; nur
wenige Individuen suchen nach dem Schliipfen neue Quartiere auf, so da8
vereinzelt auch im Herbst Jungkiafer gefangen werden konnen. Nach Linp-
rOTH (1945a) sind die Fliigel voll entwickelt und funktionsfahig. Flugbeo-
bachtungen und Funde in Meerestrift liegen mehrfach vor. Gemmer (1956/57)
weist ebenfalls darauf hin, daB Clivina fossor L. voll gefliigelt ist und Kem-
PERS (1923, 1924) spricht davon, daB die Alae im Spitzenteil rudimentér
seien. Im Gegensatz zu diesen Beobachtungen ergab die Untersuchung von
Magdeburger Material, dafl neben der bisher allein bekannten gefliigelten
Form auch noch eine fliigelreduzierte auftritt. Unter 54 Kafern wurden
28 macroptere und 26 brachyptere gefunden. Die Rudimente erreichen
kaum die Lénge des Abdomen und fluktuieren in ihrer Ausbildung nur wenig.
Die Form #&hnelt den Alae von Pterostichus vulgaris L., sie sind aber insge-
samt grofer als jene. Die Rundung am Apex wird vom caudad abgeknickten
Oblongum gebildet. Da die Art bisher ausschlieilich als gefliigelt bekannt
war, mufl angenommen werden, daf sie nur im Sammelgebiet dimorph auf-
tritt; denn bei einem Frequenzverhéltnis von fast 1:1 miiBite sie auch anderen
Beobachtern aufgefallen sein. (Eine genauere Beschreibung der Fliigelaus-
bildung erfolgt an anderer Stelle). Die 20 untersuchten macropteren Exem-
plare zeigten folgendes Bild: 1 Q besal vollentwickelte, sehr kraftige, 3 99
kriftige, 2 29 und 2 33 mittlere, 1 @ und 1 & schwache, deutlich degenerierte,
19 und 1 & sehr schwache und 592 und 5 33 keine Flugmuskeln. 20 bra-
chyptere Kafer (1029 und 10 33) wiesen alle die gleiche Ausbildung auf;
an Stelle der Flugmuskeln befanden sich Fettpakete mit faseriger Struktur.
Die Fliigelgelenkmuskeln waren in allen Fillen, auch bei der alaereduzierten
Form, normal ausgebildet und sicher funktionsfahig.

6. Calathus melanocephalus L. ist Herbstfortpflanzer und Larveniiber-
winterer. Er schlipft im Frithjahr. Die Art ist dimorph und man kann bei
der Haufigkeit des Kafers leicht beide Formen nebeneinander finden. Flug-
beobachtungen sind nicht bekannt. Wahrscheinlich treten in der Verbrei-
tung macropterer und brachypterer Tiere Unterschiede auf; denn LinproTs
(1949) wies unter 380 Exemplaren nur 11 (= 39%,) gefliigelte nach, wihrend
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M.p.-p.

M. m¥.-pn.

Fig. 2.  Léangsschnitt des Metathora}i von Calathus melanocephalus L. mit sehr kraf-
tiger Ausbildung. A mediane, B laterale Flugmuskellage
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M.p.-p.

M.m?-pn.

M.pal.-bas.

Fig. 4.  Lingsschnitt des Metathorax von Calathus melanocephalus L. mit mittlerer
Ausbildung. A mediane, B laterale Flugmuskellage
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Mp.-p.

M. m?.-pn.

Imm

Fig. 5. Léngsschnitt des Metathorax von Calathus melanocephalus L. mit schwacher
Ausbildung. A mediane, B laterale Flugmuskellage
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M.pal.-bas.

Imm

Fig. 6.  Léangsschnitt des Metathorax von Calathus melanocephalus L. mit sehr schwa-
cher Aushildung. A mediane, B laterale Flugmuskellage
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Fig. 7.

Liingsschnitt des Metathorax von Calathus melanocephalus L. Reine Flug-
muskeln sind nicht mehr ausgebildet. A medianer Schnitt mit dem bifunk-
tionellen Musculus metafurco-metapostnotalis, B lateraler Schnitt mit dem
bifunktionellen Musculus merocoxo-metanotalis. Sichtbar ist der am Basalare
inserierende Fligelgelenkmuskel M. praealaro-basalaris
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eigene Beobachtungen fiir Mitteldeutschland ergaben, daB von 386 Indivi-
duen 76 (= 209,) macropter sind. Darunter befanden sich auBerdem noch
2 Exemplare mit asymmetrischer Fliigelausbildung, die an anderer Stelle
néher besprochen werden sollen. Die Fliigelrudimente sind schwach chitini-
siert, langgestreckt und erreichen in der Regel das dritte Abdominaltergit.
Die Form ist relativ konstant, doch konnten bei umfangreichem Material
auch groBere Abweichungen festgestellt werden. Zur Untersuchung wurden
36 gefliigelte und 20 brachyptere Kifer verwendet, die gemeinsam am 8. 7.
1958 im Sammelgebiet Magdeburg gefangen worden waren. Da sie im Friih-
jahr schliipfen und alle Individuen aus einem einzigen Biotop stammen, diirfte
das Alter ungefahr gleich sein und 2 bis 3 Monate betragen. Die Gonaden
waren bei allen untersuchten Exemplaren schon mehr oder weniger stark
ausgebildet. Die Sektion der macropteren Form ergab folgendes Bild: 2 @9
besaflen sehr kréftige Flugmuskeln. Sie fitllten den gesamten lateralen
metathorakalen Raum aus. Auch die dorsalen Langsmuskeln waren sehr
kraftig entwickelt (Fig. 2A, B). Bei 1299 und 6 33 wurden kraftige Flug-
muskeln festgestellt. Sie waren alle voll ausgebildet und ohne Anzeichen
destruktiver Merkmale; aber insgesamt nicht so stark wie bei den erstge-
nannten. Besonders die dorsalen Langsmuskeln waren deutlich schwicher,
aber vom Standpunkt der Muskelentwicklung sicher noch funktionsfdhig
(Fig. 3A, B). 499 und 5 33 wiesen eine mittlere Ausbildung auf, d. h. die
Muskelpakete waren deutlich eingefallen und mit verfettetem Bindegewebe
umgeben. Anzeichen, daf diese Kifer &@lter waren, konnten nicht beobachtet
werden, denn der Reifegrad der Gonaden lief keine Unterschiede zu den
iibrigen erkennen (Fig. 4A, B). 19 und 2 33 zeigten eine schwache Flug-
muskelausbildung. Die Muskelpakete waren von innen stark verfettet und
in einzelne Stringe aufgelost (Fig. 5A, B). 299 und 1 8 besaflen sehr schwa-
che Flugmuskeln, die vollkommen in Fettgewebe eingelagert und nur durch
Zerzupfen bzw. durch histologische Schnitte zu erkennen waren (Fig. 6 A, B).
Bei 1 @ konnten iiberhaupt keine Reste von Flugmuskeln beobachtet werden.
Der Fettkorper, in dem sich noch faserige Strukturen befanden, war von den,
in diesem Fall schon ablegereifen, bis in den metathorakalen Raum hinein
liegenden Eiern durchsetzt und an die Pleuren gedriickt (Fig. 7A, B).

Die Untersuchung der 20 brachypteren Exemplare (1022 und 10 33)
ergab ein einheitliches Bild. Die Flugmuskeln waren bis auf schmale, diinne,
im Fettgewebe liegende Bindegewebstasern reduziert und nur histologisch
zu erkennen. Die Fliigelgelenkmuskeln waren sowohl bei macropteren als
auch bei brachypteren Kiafern gleich stark und in gleicher Weise ausge-
. bildet. .

7. Pterostichus strenuus Paxz. ist Frihjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-
winterer. Linprors bezeichnet diese Art als polymorph und beschreibt
drei Typen der Fliigelausbildung. Die macroptere Form ist nach ihm ,,zwei-
felsohne flugfihig; es liegen keine Flugbeobachtungen vor, aber 3 Exem-
plare wurden in Finnland in Meerestrift gefunden®’, Lixprora (1945 a, p. 633).
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Unter 31 im Juli bei Magdeburg gefangenen Kifern (1729 und 14 33)
konnte aber nur die Form mit dem stérksten Reduktionsgrad gefunden
werden. Die Alaerudimente reichen iiber das dritte Abdominaltergit hinaus
und besitzen noch ein relativ groBes, umgeschlagenes Analfeld. Offensicht-
lich treten bei dieser Art wie auch bei Pterostichus lepidus Lesks und Pt.
vulgaris L. die macropteren Individuen bei uns in geringer Zahl auf. Die
Untersuchung fithrte bei allen zum gleichen Ergebnis. Die Fligelmuskeln
waren nicht mehr vorhanden und lagen nur noch in Form von Fettpaketen
vor. Die Fliigelgelenkmuskeln wiesen noch vollstandig die Ausbildung ma-
cropterer Arten auf.

8. Pterostichus lepidus Lusxe ist Herbstfortpflanzer und Larveniiber-
winterer. Die Jungkifer erscheinen im Mai und Juni. Nach Makawx (1927)
und Linproru (1945a) weist diese Art Fliigeldimorphismus auf, doch konn-
ten unter 19 im Sammelgebiet Magdeburg und Halle gefangenen Exemplaren
keine macropteren Kéfer beobachtet werden. Die Alaerudimente sind kleine,
stark rudimentére, abgerundete Schiippchen. Sie reichen nur noch iiber das
erste Abdominaltergit hinaus und zeigen eine in geringen Grenzen schwan-
kende Form. Flugbeobachtungen sind noch nicht bekannt geworden. Die
fir die Muskeluntersuchung zur Verfiigung stehenden, im Juli gefangenen
19 brachypteren Individuen (12 22 und 7 33) zeigten eine einheitliche Aus-
bildung. Alle Flugmuskeln lagen nur noch in Form von Fettgewebe mit
bindegewebig-faseriger Struktur vor. Die Fligelgelenkmuskeln wiesen noch
keine Verdnderungen auf und waren voll entwickelt.

9. Calathus erratus Samrs. ist Herbstfortpflanzer und iiberwintert als
Larve, z. T. aber auch als Imago. Nach Veruorrr (1891) soll diese Art in
Mitteleuropa fast nur in der brachypteren Form vorkommen, gegen Norden
aber zugunsten der macropteren zuriicktreten. LixproTa (1945 a) bezeichnet
sie als polymorph und beschreibt mehrere Intermedidrstufen, die bis zu
dem in Deutschland fast ausschlieBlich auftretenden stark reduzierten Typ
reichen. Diese Rudimente sind schmal, auffallend schwach chitinisiert und
reichen in ihrer Lénge bis zum dritten Abdominaltergit. Fiir die macroptere
Form schliefit LinproTH (1945 a) aus dem Auftreten in Meerestrift auf Flug-
fahigkeit. Entsprechende Beobachtungen liegen aber noch nicht vor. Fiir
die Untersuchung standen leider nur brachyptere Individuen (499 und
6 33) zur Verfiigung, die erwartungsgemill keine Flugmuskeln besafen.
Die Fliigelgelenkmuskeln waren normal ausgebildet.

10. Carabus granulatus L. ist Frihjahrsfortpflanzer und Imagoiiber-
winterer. Die geschliipften Jungkéfer bleiben teils bis zum Frithjahr in der
Puppenwiege, teils suchen sie neue Winterquartierg auf und finden sich
dabei haufig zu Gesellschaften zusammen. In einzelnen Fillen konnten bis
zu 13 Individuen gemeinsam beobachtet werden. Aus einer Vielzahl von
Angaben geht hervor, daB Carabus granulatus L. polymorph ist. OErTEL
(1924 a) befaBlte sich eingehend mit den einzelnen Formen und kam zu dem
Ergebnis, daB unabhingig von der geographischen Lage alle Uberginge vom
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ausgebildeten Fliigel bis zum kleinen Rudiment nebeneinander vorkommen.
Flugbeobachtungen liegen nach ihm einige vor; doch scheint im allgemeinen
die macroptere Form sehr selten zu sein, denn unter 54 Individuen aus dem
Gebiet Halle (Saale) und Magdeburg befand sich kein einziges Exemplar
. dieser Form. Untersucht wurden 10 im Februar gesammelte Kifer (599
und 5 33), deren Fliigel nicht ganz bis zur Abdomenspitze reichten, also
deutlich alaereduziert waren. Das Ergebnis war bei allen gleich. Die Flug-
muskeln lagen nur noch als total verfettete Pakete vor, die deutlich Form
-und Lage der fritheren Muskeln einnahmen. Die Fliigelgelenkmuskeln waren
dagegen bei allen Individuen voll entwickelt.

11. Pterostichus vulgaris L. ist Herbstfortpflanzer und Larveniiberwin-
terer; es konnen aber auch Altkifer den Winter iiberdauern. Lixprorm
(1945a) vermutet generelle Zweijahrigkeit — eine Auffassung die sich fiir
Mitteldeutschland nicht bestdtigen lief. Die Jungkiifer schlipfen Ende
Mai und Juni. Die Art ist vorwiegend brachypter. Die Rudimente haben
eine langgestreckte, trapezformige Gestalt und erreichen hchstens den zwei-
ten Abdominalring. Sie fluktuieren nur weniginihrer Form. Die macropteren
Individuen wurden als Plerostichus vulgaris pennatus DrJy. beschrieben und
LinprorE (1945a) nimmt an, dall sie sicher flugfahig sind. Scmavruss
(1916) bezeichnet sie als Wanderform, obwohl bisher noch keine Flugheob-
achtung bekannt wurde. Lediglich das Spreizen der Alae eines auf einem
Grashalm sitzenden Kiifers konnte von mir einmal beobachtet werden; zum
Fluge kam es aber nicht. Um das Frequenzverhéltnis zwischen Macropteren
und Brachypteren festzustellen, wurden 894 vorwiegend in der Umgebung
von Magdeburg gesammelte Individuen untersucht. Darunter befanden sich
18 (= 29,) geflugelte und 876 (= 969,) brachyptere Exemplare. Vergleichs-
zahlen aus anderen Gebieten liegen leider nicht vor. Nur Linprora (1945a)
betont, daB in der Regel vereinzelt geflugelte Tiere auftreten. Nur an der
Arealgrenze der Art konnte er einen hoheren Anteil macropterer Individuen
feststellen. :

Die Sektion der 10 in den Monaten Mai bis September gefangenen
macropteren Kafer zeigte folgende Muskelausbildung: Ein fast ausge-
farbtes Mannchen besaB8 Flugmuskeln, die beinahe jenen frischgeschliipf-
ter flugfahiger Arten glichen; sie waren aber bereits deutlich zusammenge-
fallen und lieBen den Beginn einer Degeneration erkennen. 4 33 ans den
Monaten Juni und Juli wiesen bereits schwache, in einzelne Pakete aufge-
léste Flugmuskeln auf, die in umfangreiches Fettgewebe eingebettet und
vom prall gefiillten Mitteldarm an die Pleuren gedriickt waren. 3¢ und
% 33 aus den Monaten Juli, August und September mit stark entwickelten
Ovarien und Hoden besaBen sehr schwache Flugmuskeln, die nur noch als
diinne Fasern im Fettgewebe nachgewiesen werden konnten. Die Unter-
suchung von 20 brachypteren Kafern (1199 und 9 33) ergab, dafll unab-
hingig vom Alter der Tiere in keinem Fall Flugmuskeln mehr zu beobachten
waren. Stets nahmen mehr oder weniger stark entwickelte Fettpakete die
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Stellen ein, an denen sich sonst die Flugmuskeln befinden. Die Fligel-
gelenkmuskeln waren sowohl bei brachypteren als auch bei macropteren
Individuen kriftig ausgebildet und sicher funktionsfihig. Der einzige Unter-
schied zwischen beiden Formen liegt darin, dafi bei brachypteren der Mus-
culus metacondylo-subalaris vom Rande des Subalare auf die gesamte frei-
gewordene, allerdings reduzierte Flache, an der frither der Musculus met-
epimero-subalaris inserierte, iibergegriffen hat.

12. Calathus fuscipes Gomzg ist Herbstfortpflanzer, vorwiegend Larven-
und nur z. T. Imagoiiberwinterer. Er schliipft im Mai und Juni. Uber
diese Art bestehen in der Literatur Meinungsverschiedenheiten beziiglich
dimorpher oder konstant brachypterer Ausbildung. Von der Mehrzahl der
Autoren wird sie als konstant brachypter angesehen. Doch liegen aus
Deutschland zwei Beobachtungen von Dimorphismus vor. Lerzyer (1847
— 1852) betont: ,,Fliigel meist verkiimmert* (p. 146), und GrrLer (1956/57)
fand unter 250 Individuen aus dem Gebiet um Leipzig 16 macroptere Exem-
plare. Eine Untersuchung von 233 Kéfern aus dem Raum Magdeburg und
Halle (Saale) konnte diesen Dimorphismus allerdings nicht bestatigen. Die
Rudimente sind sehr schmal und reichen hochstens bis zum dritten Abdo-
minaltergit. Nur die Vorderrandadern weisen eine stirkere Chitinisierung
auf. Fiir die Praparation standen nur brachyptere Individuen zur Verfii-
gung, die durchweg keine Flugmuskeln besaBen. Nur die vorhandenen Fett-
pakete konnten festgestellt werden. Sie wiesen in der Regel eine spérliche
bindegewebige Faserung in Richtung der fritheren Flugmuskeln auf. Die
Fliugelgelenkmuskeln waren bei allen Individuen noch voll entwickelt. Der
Musculus metacondylo-subalaris hat bereits seinen Ursprung vom Rande
des Subalare auf die gesamte ventrale Flache verlagert.

C. Die‘ Flugmuskulatur konstant brachypterer Arten

1. Carabus hortensis L. besitzt ein Fliigelrudiment, das kurz und spitz
ist. Nach OrrreL (1924a) weist es keine geographisch bedingten Unter-
schiede auf und ist in seiner &ufleren Form ziemlich konstant. Die Kifer
pflanzen sich im Herbst fort, tiberwintern als Larven und schlipfen vor-
wiegend im Spatsommer. Nach Larsson (1937-—40) sollen auBerdem noch
Imagines den Winter tiberdauern, aber nur z. T. bis zum Friihjahr am Leben
bleiben. Die in den Monaten Juli, August, September und Mirz gefangenen
Kafer stammen demnach sicher aus einer Generation. Alle 10 untersuchten
Exemplare (4 29 und 6 33) zeigten unabhéngig vom Alter die gleiche Muskel-
ausbildung. Nicht mehr auffindbar waren die Flugmuskeln bzw. ihre Reste.
Die Fliigelgelenkmuskeln befanden sich in einem relativ urspriinglichen
Zustand. Stark entwickelt waren der Musculus praealaro-basalaris, M.
praescuto-metapleuralis und M. metacondylo-subalaris, bereits deutlich
schwicher der M. metapleuro-mesopteralis anterior und nicht mehr festzu-
stellen der M. metapleuro-mesopteralis posterior.
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2. Carabus nemoralis MtLL. schliipft im Herbst und z. T. im Friihjahr.
Er soll nach BurmErsTER (1939) und LinprorH (1945 a), dhnlich wie Carabus
cortaceus L., einen Sommerschlal halten. Larssox (1937—40) dagegen er-
klart sich das Fehlen der Art im Juni durch das Absterben der alten Tiere
und das spate Erscheinen der Jungkédfer. Diese Ansicht konnte durch das
in den Monaten Februar, April, Juli, August und September gesammelte
Material erhértet werden. Die Fliigelreste wiesen eine mehr oder weniger
langgestreckte Form auf; sie fluktuieren nach OmrreL (1924a) sehr wenig.
Alle im Spétsommer und Herbst gefangenen Kifer (599 und 5 33) waren
ausschlieflich frisch geschlipft und besallen noch deutlich erkennbare, sehr
schwache Reste des Musculus metaphragmo-mesophragmalis; die iibrigen
Flugmuskeln konnten nicht mehr gefunden werden. Sechs untersuchte Alt-
kéifer der Monate Februar und April zeigten aufler bindegewebigen Léngs-
strukturen keine erkennbaren Reste mehr. Stark entwickelt waren dagegen
der Musculus merocoxo-metanotalis und M. metafurco-metapostnotalis. Die
Fliigelgelenkmuskeln wiesen einen weiter fortgeschrittenen Abbau auf als
bei Carabus hortensis L. zu beobachten ist. Stark und funktionstiichtig
waren nur noch der Musculus praealaro-basalaris und M. metacondylo-
subalaris; deutlich schwicher, aber in seiner urspriinglichen konischen Form
erhalten, war der Musculus metapleuro-mesopteralis anterior. Nur noch als
sehr schwaches Rudiment erschien der Musculus praescuto-metapleuralis
und vom Musculus metapleuro-mesopteralis posterior fehlte jede Spur.

3. Carabus auratus L. pflanzt sich im Frithjahr fort; die Jungkéfer schliip-
fen im Herbst und tiberwintern gemeinsam mit den alten Tieren. Das Fliigel-
rudiment stellt normalerweise ein kleines spitzwinkliges Dreieck dar, das
aber nach Orrrer (1924a) in seiner duBleren Form stark asymmetrisch
fluktuiert. Die 20 in den Monaten Juni bis September gesammelten Tiere
(999 und 11 33) besaBen unabhingig vom Alter keine nachweisbaren Flug-
muskeln. Vorhanden waren noch der sehr kraftige, auf dem gesamten late-
ralen Notum inserierende Musculus merocoxo-metanotalis und der kraftige
Musculus metafurco-metapostnotalis. Von den Fligelgelenkmuskeln konn-
ten nur noch zwei funktionsfahige festgestellt werden. Sehr kriftig ent-
wickelt waren der Musculus metacondylo-subalaris und M. praealaro-
basalaris.

4. Carabus cortaceus L. besitzt ein Alaerudiment, das nur noch aus einem
kleinen rundlichen, stark chitinisierten Schiippchen besteht und kaum das
erste Abdominaltergit erreicht. OmrreL (1924a) beschreibt als seltenere
Form noch einen langgestreckten, z. T. asymmetrisch auftretenden Fliigel-
rest. Uber die Biologie der Art bestehen noch einige Meinungsverschieden-
heiten. Fest steht, daB er sich vorwiegend im Herbst fortpflanzt und sowohl
Larven als auch Imagines itberwintern. Den Frithjahrsbestand bilden die
Altkifer, die nach Larssox (1937—40) bald absterben und damit das Fehlen
der Art im Juni verursachen, denn die Jungtiere schliipfen erst im Juli und
August. Burmeister (1939) dagegen spricht von einem Sommerschlaf der
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iiberwinterten Tiere. Untersucht wurden 25 in den Monaten Juli, August,
September und Mérz gesammelte Exemplare, von denen die im Juli gefan-
genen sicher Altkéfer und alle iibrigen erst im gleichen Herbst geschliipfte
waren. Die Priparation zeigte folgendes Bild: 292 und 2 33, die August
und Anfang September gefangen wurden und noch deutlich immature An-
zeichen aufwiesen, besaBen erstaunlicherweise sehr schwache, aber noch
nicht im Fettgewebe eingelagerte Reste des Musculus metaphragmo-meso-
phragmalis. Alle iibrigen 22 Exemplare (10 92 und 12 33), darunter auch
12 im August und September geschliipfte junge Kafer (729 und 5 33),
besaBen die iiblichen Fettpakete bzw. die jingeren lockeres Bindegewebe
mit groBen Mengen von Tracheen und Tracheolen, die frither die metathora-
kalen Fiugmuskeln versorgten. Der Musculus merocoxo-metanotalis da-
gegen war kriftig und inserierte noch an der urspriinglichen Stelle. Deutlich
reduziert und nur als schwacher Muskelstrang angelegt war der Musculus
metafurco-metapostnotalis. Er fand sich in dieser Form bei allen unter-
suchten Tieren.

Die Fliigelgelenkmuskeln waren fast vollstdndig reduziert. Der einzige
funktionsfihige Muskel ist der sehr kriftig ausgebildete und zweiteilig ge-
wordene Musculus metacondylo-subalaris. Bei fast allen Tieren konnte
als sehr schwacher Faserstrang der Musculus metapleuro-mesopteralis ante-
rior nachgewiesen werden. Ein junger Kifer besaf sogar noch deutlich
angelegte Fasern vom Musculus praealaro-basalaris und M. praescuto-meta-
pleuralis. ,

5. Carabus violaceus L. pflanzt sich im Sommer und z. T. im Friihjabr
fort. Frischgeschliipfte Kafer und &ltere Larven tiberwintern und erscheinen
schon Ende Mérz oder Anfang April. Die Alaerudimente sind kleine stark
chitinisierte Schiippchen, deren Gestalt nach Omrren (1924a) mehr oder
weniger fluktuiert und z. T. asymmetrisch ausgebildet ist. Die Sektion der
20 in den Monaten Juli, August und September gefangenen Kifer (1099
und 10 33) ergab ein einheitliches Bild. Flugmuskeln oder Reste von ihnen
waren in keinem Fall nachweisbar. Ebenso fehlte jede Spur vorn Musculus
metafurco-metapostnotalis; der M. merocoxo-metanotalis dagegen war sehr
kraftig entwickelt. Sein Muskelkopf an der Insertionsstelle nahm fast die
gesamte laterale Fliche des Scutum ein. Von den Fliigelgelenkmuskeln
war nur noch der Musculus metacondylo-subalaris kraftig entwickelt. Vor-
handen, aber sehr schwach ausgebildet war stets der Musculus metapleuro-
mesopteralis anterior. Alle iibrigen, einschlieflich des Musculus praealaro-
basalaris, konnten nicht mehr nachgewiesen werden.

6. Abaz ater ViLrers. Die Jungkifer schliipfen gewohnlich im Friithjahr
und pflanzen sich im Sommer fort. Die neue Generation iiberwintert im
Larvenstadium. Nach Larsson (1937—40) leben die Altkifer noch das ganze
folgende Jahr, so dafl bei Freilandfingen stets ein- und zweijihrige ange-
troffen werden. Die Alae sind bis auf kleine stark chitinisierte Schiippchen re-
duziert, die in ihrer Form und GriBe geringfiigig fluktuieren. Die Ankylose
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der Elytren, die bereits bei Carabus-Arten begonnen hat, ist hier noch weiter
fortgeschritten, so daB ein einheitlicher Riickenpanzer entstanden ist. Unter-
sucht wurden 10 (529 und 5 33) in den Monaten Méarz, Mai, Juni, Juli, August
und September gefangene Kéfer. Flugmuskeln oder Reste von ihnen konn-
ten in keinem Fall mehr gefunden werden. Sehr kriftig und als Insertions-
stelle einen groBen Teil des lateralen Scutum einnehmend war wieder der
Musculus merocoxo-metanotalis entwickelt; ebenso kriftig ausgebildet, in
der Lange allerdings durch die Abflachung des Tergum und die enorme
VergroBerung der Furca stark verkiirzt, war der Musculus metafurco-meta-
postnatalis. Von den Fligelgelenkmuskeln ist lediglich der sehr kraftig
ausgebildete Musculus metacondylo-subalaris noch vorhanden. Als faseriges,
verfettetes, aber sicher zu homologisierendes Rudiment konnte bei 5 Indi-
viduen sogar der Musculus praealaro-basalaris nachgewiesen werden.

7. Abax parallelus Durr. schliipft nach Burusister (1939) Ende Mérz
und April, pflanzt sich im Sommer fort und stirbt noch im gleichen Jahr ab.
Die Larven iiberwintern sicher in fortgeschrittenem Stadium. In der Aus-
bildung der Fliigelrudimente gleicht er Abax ater Virrers., Fir die Unter-
suchung wurden 12 frischgeschliipfte, im April gefangene Kéafer (722 und
5 83) herangezogen. Auch hier konnten analog den Verhéltnissen bei Abax
ater ViLLERS keine Flugmuskeln beobachtet werden. Wiederum stark aus-
gebildet waren der Musculus merocoxo-metanotalis und M. metafurco-meta-
postnotalis. Die Ausbildung der Fligelgelenkmuskeln entsprach ebenfalls
der von Abax ater VILLERS.

8. Molops elatus F aBr. besitzt Rudimente, die kleine, stark chitinisierte
Schiippchen darstellen und in ihrer Liange kaum das erste Abdominaltergit
erreichen. Uber die Entwicklungsbiologie liegen wenig Angaben vor. Bur-
MEISTER (1939) bezeichnet diese Art als Imagoiiberwinterer, die im April
erscheint und im Laufe des Jahres nach der Eiablage eingeht. Im Gegensatz
dazu konnten aber auch Mitte April frischgeschliipfte Kafer beobachtet
und gefangen werden. Die Untersuchung 10 unreifer Exemplare (529 und
5 33) ergab, daBl Flugmuskeln oder Reste von ihnen nicht mehr vorhanden
waren. Der Musculus metafurco-metapostnotalis dagegen zeigte eine der-
artige VergroBerung, daBl er den in seiner Ausbildung gleich stark gebliebenen
Musculus merocoxo-metanotalis weit an Starke iibertraf; infolge der weite-
ren VergroBerung der Furca hatte er aber ebenso wie bei Abax ater VILLERS
an Linge betriachtlich abgenommen. Von den Fliigelgelenkmuskeln konnte
nur noch der kriaftige Musculus metacondylo-subalaris nachgewiesen werden.
Alle anderen, auch die bei Abax ater VirrLurs noch vorhandenen Reste des
Musculus praealaro-basalaris, waren nicht mehr auffindbar.

9. Cychrus caraboides L. ist fiir Mitteleuropa der Typ eines durch Flug-
unfihigkeit verdnderten Carabiden. Seine Alae sind derart stark reduziert,
daB keine freien Anhinge mehr zu erkennen sind. Lediglich die Insertions-
stelle des Fliigels kann am ebenfalls stark rudimentéren und in seiner Lage
verinderten lateralen Metatergum als vernarbter Bezirk beobachtet werden.

8*
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Die von Linprors (1945 a) beschriebenen ,,makroskopisch nicht sichtbaren*
Schiippchen (p. 395), konnten bei den sechs Exemplaren aus dem Harz und
der Hohen Tatra nicht festgestellt werden. Diese Art iiberwintert als Imago
und als Larve, so daBl eine genaue Altersbestimmung schlecht moglich ist.
Die Sektion der altersméflig nicht bestimmten Kafer ergab ein einheitliches
Bild. Die Flugmuskeln waren stets restlos rudimentiert und dadurch auch
im Fettgewebe nicht mehr als bindegewebige Strukturen nachweisbar. Eben-
falls total degeneriert und nur noch als faseriger Strang vorhanden war der
Musculus metafurco-metapostnotalis.  Von den gesamten Flugmuskeln ist
nur noch der Musculus merocoxo-metanotalis funktionsfahig ausgebildet;
er inseriert auf dem lateralen, durch eine zusétzliche napfférmige Sehnen-
kappe erweiterten Tergum. Die Fligelgelenkmuskeln werden nur vom rest-
lichen Musculus metacondylo-subalaris représentiert, der durch die Ver-
schiebung des Stigma seine Lage verdndert hat, aber noch deutlich zu homo-
logisieren ist. Als Rudiment konnte bei einem Individuum noch der Muscu-
lus praealaro-basalaris beobachtet werden.

D. Der histologische Bau der Flugmuskeln

Voll entwickelte und funktionsfihige Flugmuskeln sind &uBerlich an
ihrer undurchsichtigen, hellen schillernden Farbe zu erkennen. Sie unter-
scheiden sich histologisch deutlich von den tibrigen Kérpermuskeln, obwohl
bis auf wenige Ausnahmen (Darm und Peritonealhiille der Geschlechtsorgane,
WesER 1933) nur quergestreifte vorkommen. Ihre Aufgabe, eine besonders
hohe Kontraktionsfrequenz zu gewihrleisten, hat zu einer Spezialisierung
gefithrt, die einmalig im gesamten Tierreich ist. Sie findet ihren Ausdruck
in einem veridnderten Bau und im physiologischen Verhalten. Die Quer-
streifung ist, obwohl abhingig vom jeweiligen Kontraktionsstadium, um
vieles enger als bei den tibrigen Korpermuskeln (Wrezr, 1933) (Fig. 8).

Die histologischen Untersuchungen des Muskelabbaues dienten in vor-
liegender Arbeit zur Erginzung der auf préparativem Wege gewonnenen
Ergebnisse, ohne daf eine eingehende Erfassung der mikroskopischen Ver-
#nderungen angestrebt wurde. Behandelt wurden vor allem solche Arten,
die nach der Schatzungsskala der Muskelausbildung mehrere Degenerations-
stacien aufwiesen und entsprechend eine mehr oder weniger geschlossene
Reihe tber den Abbau lieferten (Harpalus pubescens MULL., Pterostichus
niger SCHALL., Calathus melanocephalus L., Carabus coriaceus L., C. violaceus
L., Molops elatus FaBr. u. a.).

Eingeleitet wird die Degeneration mit dem allméhlichen Schrumpfen der
Muskelpakete, wodurch die sonst prallen Biindel einfallen und konkave
AuBenseiten bekommen. Diese makroskopisch sichtbare Atrophie wird offen-
sichtlich durch die einsetzende Histolyse der Myofibrillen und der Myochon-
drien hervorgerufen. Dabei geht gleichzeitig die charakteristische Quer-
streifung verloren, so dafl derartige Muskeln sofort zu erkennen sind. Dieser
Degenerationsstand der Muskeln wurde, wie in der einleitenden Charakte-
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ristik beschrieben, als ,,mittlere‘ Ausbildung bezeichnet, bei der die Muskeln
wahrscheinlich nicht mehr funktionsfahig sind. Er tritt zum Beispiel bet
Pierostichus vulgaris L. und Harpalus pubescens MtLL. und fast allen unter-
suchten Amara-Arten auf.

Der Abbau schreitet mit dem weiteren Verlautf der Muskelfasern fort.
Die anfangs sich vergréBernden Kerne werden wie fast alle iibrigen Bestand-

Fig. 8.  Flugmuskelfaser von Calosoma sycophante L., Formo11:4,
Eisenhamatoxylin nach HEIpENHAIN

teile der Muskelfasern aufgelost, so daB letztlich nur noch die Sarcolemma
mit geringen granuldren Einschliissen iibrigbleiben (Fig.9). Gleichzeitig
setzt sowohl zwischen den Fasern als auch um das gesamte Muskelbiindel
herum eine Fettkorperbildung ein, die allméhlich den gesamten Muskel als
einziges Fettpaket erscheinen 14Bt. Dabei entstehen je nach dem Stand der
Degeneration verschieden starke Einzelbiindel, die isoliert im Fettgewebe
liegen und bei Lingsschnitten oder Zerzupfen noch sicher nachzuweisen
sind (Fig. 10—14). Sie bestehen in diesem Stadium aber fast nur noch aus
den restlichen Sarkolemma und weisen kaum noch an Muskelfasern er-
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innernde Strukturen auf. Je nach Umfang dieser Biindel wurden sie als
,,schwach® oder ,,sehr schwach‘* bezeichnet.

Als Abschluf der Degeneration mufl der Zustand angesehen werden, bei
dem diese Biindel aufgelockert, oder — wie bei den meisten Carabus-Arten,
Abaz ater Virrers und Molops elatus Farr. — vollkommen ausgeldst sind.
Sie liegen dann in der Regel als bindegewebsartige Fasern im hypertrophisch

Fig. 9.  Degenerierte Flugmuskelfasern von Harpalus pubescens MULL.,
Fix. und Farb. wie in Fig. 8

erweiterten Fettkorper und geben mit ihrer Lage den Verlauf des urspriing-
lichen Muskels an.

Hiufig nehmen diese entstandenen Fettpakete genau die Lage und die
Form ein, die frither der entsprechende Muskel innehatte, so daB es bei
oberflachlicher makroskopischer Betrachtung leicht zu Verwechslungen mit
vollentwickelten Muskeln kommen kann. Derartige muskeldhnliche Pakete
treten besonders haufig bei jiingeren Exemplaren macropterer und brachy-
pterer Formen auf.
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Flugmuskelreste von Harpalus pubescens MULL.,
Fix. und Firb. wie in Fig. 8



Fig. 11. Flugmuskelfeste von Pterostichus n}ger SGHALL.,
links im Bild der bifunktionelle Musculus meroco-

xo-metanotalis. Fix. und Firb. wie in Fig. 8
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Tig. 12. Léngsschnitt des Metathorax von Calathus melano-
cephalus L., mediane Flugmuskellage mit schwacher
Ausbildung. Fix. und Farb. wie in Fig. 8



Fig. 13. Liangsschnitt des Metathorax von Pterostichus niger
Scrary.,mediane Flugmuskellage mitsehrschwacher
Ausbildung. Fix. und Farb. wie in Fig. 8
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A

Fig. 14. Léangsschnitt durch den dorsalen Metathorax von Pterostichus niger SCEALL.
mit sehr schwach ausgebildeten Flugmuskeln. Links im Bild der funktions-
fdhige Musculus merocoxo-metapostnotalis. Fix. und Farb. wie in Fig. 8

E. Das Skelett des Metathorax und seine Veréinderungen

Als Ausgangspunkt sollen wieder die Verhaltnisse bei Calosoma syco-
phanta L. gewihlt werden. Eine spezielle Bearbeitung des Skeletts liegt
zwar noch nicht vor, aber die Ausbildung weicht nur unwesentlich von ande-
ren Kiafern ab. Prinzipiell liegen die Verhiltnisse 8hnlich wie bei den eben-
falls zu den Adephagen gehdrenden Dytisciden. Lediglich im sternalen Ab-
schnitt zeigen sich durch die méchtige VergroBerung des metathorakalen
Schwimmbeinbereichs einige Abweichungen.

Metatergum: Es stellt eine stark gewolbte, mit Néhten und Leisten
verstiarkte dorsale Chitinplatte dar, an der ventral die Flugmuskeln inse-
rieren. Die urspriingliche Aufgliederung in Praescutum, Scutum, Scutellum
und Postnotum ist nicht mehr in allen Fillen erkennbar. Durch Verwach-
sungen und aus funktionellen Griinden neu hinzugekommene Leisten und
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Nahte erscheint z. T. eine neue Gliederung. Seine komplizierte Gestaltung
ist das Ergebnis einer speziellen Anpassung an die Aufgaben, die es bei der
Ausfithrung des Fluges zu erledigen hat.

Diese Strukturen werden nun als Folge der Funktionslosigkeit im Laufe
der weiteren Entwicklung wieder abgebaut. Neben einer sichtbar deutlichen
Verflachung des Tergum und einer Reduzierung der Leisten und Néhte
setzt gleichzeitig eine Verkiirzung des gesamten Metatergum ein. Diese
lauft parallel mit den anderen Entdifferenzierungsvorgéngen des Flugappa-
rates und driickt den jeweiligen Stand der Reduktion aus. Endpunkt dieser
Entwicklung wire theoretisch die Homonomie mit den tibrigen abdominalen
Tergiten. Diese wird jedoch nicht erreicht. Bereits R¥scaxame (1927)
konnte bei Chrysomeliden ( Timarcha) nachweisen, da — abgesehen vom
medianen Teil des Praescutum, das dem Scutellum der Elytren als Wider-
lager dient, und einer schmalen scutalen Chitinspange — alle anderen Teile
bis auf eine ,,weiche, weifle Haut‘* reduziert werden (p. 41).

Die gleiche Entwicklung lauft auch bei Carabiden ab, das heifit, man
kann unter den rezenten Arten alle Ubergangsstufen dleser Ruckentwmklung
nebeneinander beobachten.

Im folgenden sollen einige dieser Reduktionsstadien beschrieben werden.
Um vergleichbare Werte zu erhalten, wurden die Elytrenlinge und die Meta-
tergumbreite als VergleichsmaBe gewihlt. Beide ergeben bei der Mehrzahl
aller Carabiden einen konstant bleibenden Index, so daB sie als relativ un-
verénderliche Bezugsgrofe verwendet werden diirfen. Ausnahmen bilden
hier nur die besonders schmalen, langen Formen wie Broscus cephalothes L.,
Clivina fossor L., Carabus granulatus L. und &hnliche, die deshalb bei dieser
Aufstellung auch keine Beriicksichtigung finden.

Untersucht wurden jeweils 10 bzw. 20 Individuen einer Art, bei denen
Elytrenlinge, Metatergumlénge und Metatergumbreite gemessen und die
Indizes MtL:EIL und MtL:MtB bestimmt wurden. Aus der Summe aller
Einzelindizes wurde dann der Mittelwert errechnet und auch noch, um einen
deutlicheren Wert zu erhalten, die Summe dieser beiden gebildet. Da es
bei der Aufstellung dieser Reihe darauf ankam, die Kontinuitit einer Ent-
‘wicklungstendenz zu demonstrieren, also Verbindendes und nicht Trennen-
des darzustellen, war die Frage der Signifikanz ohne Bedeutung und konnte
deshalb aufler Acht gelassen werden.

Nach den Léngen- und Breitenindizes des Metatergum und seiner Korre-
lation zu den Elytren 1a8t sich nebenstehende Reihe aufstellen (s. Tab. 1).

Aus dieser Aufstellung ist ersichtlich, daB mit dem Verlust des Flugver-
mogens eine Verkiirzung des Metatergum einherliduft. Den stets ﬂugfahigen
Arten folgen die iibrigen macropteren; daran schlieBen sich mit einigen
Uberschneidungen die dimorphen und polymorphen an und ihnen folgen die
verschiedenen Reduktionsstadien der konstant brachypteren Arten. Die
Frage, ob diese Tendenz der metathorakalen Verkiirzung bereits bei flug-
unfihigen Macropteren oder erst nach eingetretener Brachypterie einsetzt,
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Tabelle 1. Reihenfolge der untersuchten Arten unter Beriicksichtigung der
Korrelation von Metatergumlinge zu Metatergumbreite und zu Elytren-
linge (Mittelwerte aus je 10 Messungen auf- und abgerundet)

MtL = Metatergumlinge, MtB = Metatergumbreite, Ell. = Elytrenlinge

MtL MtL Mtl: MtL

Art e e e o

ElL MtB EIL MtB
Elaphrus cupreus Durr. 0,221 0,505 0,726
Lalosoma sycophania L. . 0,203 0,503 0,706
Loricera pilicornis FABR. 0,194 0,692 0,686
Harpalus pubescens MULL. 0,185 0,486 0,671
Amara aulica PANZ. 0,189 0,479 0,668
Amara eurynota PANZ. 0,202 0,443 | 0,645
Harpalus griseus Paxz. 0,178 0,456 ! 0,634
Pterostichus macer MARSHAM 0,164 0,463 ! 0,627
Harpalus aeneus FABR. 0,185 0,437 ' 0,622
Pierostichus vulgaris L. 0,165 0,448 ‘ 0,614
Harpalus luteicornis Durpr. 0,178 0,420 ; 0,598
Zabrus tenebrioides GOEZE 0,175 0,409 \ 0,584
Pterostichus niger SCHALL. 0,149 0,422 ? 0,571
Pterostichus coerulescens L. 0,163 0,406 | 0,569
Calathus ambiguus PAYE. ‘ 0,157 0,408 ‘ 0,565
Pterostichus oblongopunctatus FABR. 0,156 0,373 0,529
Calathus melanocephalus L. 0,151 0,375 0,526
 Pterostichus leptdus LESKER 0,139 0,380 0,519
Carabus nemoralis MULL. 0,136 0,381 0,517
Carabus hortensis L. 0,119 0,388 0,507
Calathus fuscipes GOBZE 0,134 0,362 0,496
Carabus violaceus L. ‘ 0,100 0,346 0,446
Carabus coriaceus L. 0,100 | 0,305 0,405
Carabus auratus L. 0,100 | 0,295 0,396
Abaz ater VILLERS 0,072 0,479 0,251
Molops elatus FABR. 0,070 0,178 0,248
Cychrus caraboides L. 0,034 | 0,126 ! 0,150

kann aus vorliegendem Material nicht entschieden werden. Es diirfte
aber wahrscheinlich sein, dafi diese Veriinderungen erst durch die Bra-
chypterie eingeleitet werden bzw. mit ihr parallel gehen. Alle macropteren
und auch dimorphen und polymorphen Arten weisen jedenfalls, auch wenn
ihre Indizes mehr oder weniger deutlich unter denen der guten und regel-
méBigen Flieger liegen, noch alle typischen morphologischen Strukturen auf
{Fig. 15A, B).

Als erstes werden, nachdem die Flugmuskeln nicht mehr angelegt werden,
die Phragmen rudimentér. Wir finden dieses Stadium bei der Mehrzahl der
brachypteren Individuen dimorpher und polymorpher Arten, wie z. B. bei
Pterostichus vulgaris L., P. lepidus Lsskr, Calathus melanocephalus L., C.
erratus SAHLB. U. a. M.

Eine Verflachung des Tergum und eine einhergehende Reduzierung der
Nihte, Leisten und Wiilste setzt erst bei konstant brachypteren Arten ein.
Diese Stadien treten vor allem bei der Gattung Carabus L., Abax BoNurix

DOI: 10.21248/contrib.entomol.13.1-2.88-167


http://www.senckenberg.de/

124 F. Tietze, Fligelreduktion bei Carabiden

Imm

2mm

% A

Fig. 15. Aufsicht auf das isolierte Metatergum. A Calosoma sycophanta L., B Ptero-
stichus vulgaris L., C Carabus auratus L., D Abax ater ViLLErs, E Cychrus
caraboides L.

und Molops Boxzrrrz auf (Fig. 15C, D). Die dulere Form und der Grad der
Chitinisierung weicht dabel nur noch unwesentlich von dem abdominaler
Tergite ab. Erhalten bleiben vor allem die cranialen Teile des Scutum, with-
rend die tbrigen miteinander verschmelzen. Am ldngsten bleibt in der
Regel die Medianrinne in ihrer Form erhalten, da sie als festes Widerlager
fiir die in den meisten Fallen ankylosierten Elytren dient. Besonders deut-
lich kommt dies bei Abax ater ViLrErs zum Ausdruck (Fig. 15 D), bei dem
das Tergum zwar noch deutlich stirker chitinisiert, aber bereits kiirzer als
die Abdominaltergite geworden ist.

Das Metatergum von Cychrus caraboides L. schlieBlich (Abb. 15E) stellt
nur noch eine schmale Chitinspange dar, die aus den der Reduktion groBeren
Widerstand entgegensetzenden Hauptnihten und Verstirkungsleisten ge-
bildet wird. Sie schliefit sich eng an das Mesotergum an. Der entstandene
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2mm

2mm

1, 3

_ Fig. 15 C—E. Legende siehe Fig. 15

Bogen verschiebt sich sowelt craniad, dafl er die hinteren Teile des Meso-
tergum iiberdeckt und ihm schrig aufliegt.

Pleuren: Sie gliedern sich in das relativ grofe Episternum und das
kleinere, bei Carabiden in der Regel stark reduzierte und von auflen wenig
oder nicht mehr sichtbare Epimerum. Die duflere Form des ausgebildeten
Episternum schwankt bei relativ gleichbleibender Grofie zwischen recht-
eckiger und trapezformiger Gestalt (vergleiche Calosoma und Pterostichus).
Seine Lénge liegt bei macropteren Arten um 2/, der Elytrenldnge. Sie
verdndert sich bei Verlust der Flugfahigkeit dhnlich wie die Tergumléinge.

Um diese Abwandlungen zu erfassen, wurden — wie aus Fig. 1 ersicht-
lich ist — die groBte craniale Hohe bis zum Ansatzpunkt des pleuralen
Fliigelgelenkkopfes und die auf ihr senkrecht stehende Liange ohne anschlie-
Bendes Epimerum gemessen. Davon wurden wieder Indizes errechnet
(EpstL:ElL, EpstL:EpstH) und aus je 10 Werten das Mittel gebildet.
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126 F. Tietze, Fligelreduktion bei Carabiden:

Tabelle 2. Reihenfolge der untersuchten Arfen unter Beriicksichtigung des.
Verhialtnisses von Episternumlinge zu Elytrenlinge

(Mittelwerte aus je 10 Messungen auf- und abgerundet, Lingenangaben in mm)

BpstL = Episternumlinge, EpstH = Episternumhohe, EIL. = Elytrenlinge

Epstl EpstL
Art EpstL .EpstH EIL Epsti
Elaphrus cupreus DuFr. 0,8 1,3 0,228 1,64
Loricera pilicornis FABR. 0,6 1,0 0,214 1,69
Amara eurynota Paxz. 1,5 1,2 0,204 1,28
Amara fulva pE G. 1,2 0,9 0,200 1,32
Harpalus pubescens MULL, 1,6 1,0 0,193 1,57
Calosoma sycophanta L. 3,3 3,0 0,191 1,11
Harpalus aeneus FABR. 11 0,7 0,188 1,56
Pierostichus macer MARSHAM 1,3 0,8 0,176 1,59
Calathus ambiguus PAYK. 1,1 0,9 0,172 1,20
Calathus melanocephalus Li. 0,8 0,7 0,167 1,08
Carabus granulatus L. 2.2 1,8 0,161 1,22
Pterostichus vulgaris L. 1,6 1,1 0,160 1,40
Pterostichus niger SCHALL. 1,9 1,5 0,156 1,25
Calathus erratus SAHLB. 0,9 0,9 0,146 1,01
Calathus fuscipes Gorze 1,4 1,1 0,145 0,97
Carabus hortensis L. 2.1 2,0 0,132 1,02
Carabus nemoralis MULL. 1,9 1,6 0,128 1,20
Carabus auratus L. 1,8 2,0 0,107 0,88
Carabus coriaceus L. 2,4 2,4 0,105 1,00
Cychrus caraboides L. 1,1 0,7 0,100 1,65
Carabus violaceus 1. 1,8 2,0 0,098 0,91
Abaz ater VILLERS 1,0 1,5 0,087 0,62

Die Zusammenstellung 140t deutlich die Abhingigkeit der Episternum-
lange, d. h. der metathorakalen Pleure, vom Stand des gesamten Rudimen-
tationsprozesses erkennen. Bis auf unbedeutende Verschiebungen, die durch
unterschiedliche Ausgangsformen der Episternen bedingt sind (Carabini und
Harpalinae), stimmt die Reduktionsreihe mit der aus Messungen des Meta-
tergum im wesentlichen iiberein.

Um festzustellen, ob es bei dimorphen Arten zu einer unterschiedlichen
Ausbildung der Episternen kommt, wurden 50 brachyptere und 50 macro-
ptere Individuen von Calathus melanocephalus L. untersucht.

Tabelle 8. Vergleich der Episternenausbildung bei macropteren und bra-
chypteren Calathus melanocephalus L. (n = 2 x 50) {Lingenangaben in mm)

EpstL EpstL
EIL EpstL EpstH TR TpstH
Macroptere Ind. 4.8 0,806 0,748 0,167 1,08
Brachyptere Ind. 4,8 0,800 0,742 0,166 1,08
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~ Die Mittelwerte beider Formen kommen sich, wie aus der Gegeniiber-
stellung hervorgeht, sehr nahe. Es kann daraus entnommen werden, daB
die Ausbildung der Episternen nicht oder zumindest nicht wesentlich von-
einander abweicht. Damit trifft
die Behauptung MaRaxs(1927),
dafl die Macropteren ,,das

Episternum des Metathorax \5”

fast um 1/, ldnger als breit und S

die Brachypteren es nur so X5 "\‘.‘

lang wie breit oder nur unbe- ’0‘0’0’0‘0‘0"":0:

deutend linger als breithaben*, 9 000000 %%

fiir das untersuchte Material 5> Abax ater VILLERS X |

nicht zu (p. 125, aus dem <X <

Tschechischen iibersetzt). Linn- ’0:0:‘""’0":’:’:‘ A \
romi (1949) kommt, allerdings RSO SR Lrerostitus ™

2

sprechenden Resultaten und
vermutet, da Makans Ergeb-
nis durch eine Verwechslung
mit Calathus mollis MarsH. zu-  Fig. 16. Vergleich der Episternenausbildung von
standegekommen sein konnte. Prerostichus niger SCI{ALL. 9nd Abaz ater
Lediglich bei C. mollis Marsx. Virrers auf gleiche Korperlingen bezogen
glaubt er einen merklichen Unterschied gefunden zu haben, doch standen
thm dafiir ebenfalls nur fiinf Exemplare zur Verfiigung.

Im allgemeinen kann also festgestellt werden, dall bei brachypteren .
Individuen dimorpher und polymorpher Arten noch keine merkliche Ver-
kiirzung der Pleuren beobachtet werden kann. Sie tritt erst relativ spét
ein und folgt der tergalen Reduktion, nachdem diese bereits ein fortgeschrit-
tenes Stadium erreicht hat (siehe Vergleich von Pterostichus und Abaz,
Fig. 16). Die Verkiirzung geht wahrscheinlich schrittweise vor sich und ist
vom jeweiligen Reduktionsstand des gesamten Flugapparates abhéngig.
Eine Gegeniiberstellung der relativen Episternengréfen von Calosoma syco-
phanta L., Carabus granulatus 1., C. auratus 1. und Cychrus caraboides L.
148t dies deutlich erkennen (Fig. 17). Parallel mit der geschilderten Léngen-
abnahme ldauft ebenfalls eine gewisse Reduktion der Episternenhdhe. Sie
tritt aber erst dann in Erscheinung, wenn mit der Bildung eines unbeweg-
lichen, festen Elytrenpanzers groflere elytrale Epipleuren entstehen, die
weit nach ventral greifen und die Episternen z. T. iiberdecken, wodurch
diese entchitinisiert werden und obliterieren (Cychrus caraboides L.). Erhal-
ten bleibt aber stets der pleurale Fliigelgelenkkopf. Er wird nach Ver-
wachsung der Fligelgelenksklerite zur festen Stiitze des reduzierten Tergum.
Entstehen — wie z. B. bei Carabus, Abax und Molops — keine Epipleuren,
s0 unterbleibt auch die Verringerung der Episternenhéhe.

<
".""00 N niger SCHALL.
mit nur geringem Material |] K \\
(n =5) zu #hnlichen wider- SOSEAF A AN
v////////
J
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128 F. Tietze, Flugelreduktion bei Carabiden

Sternum: Das zwischen Mesocoxen und Metacoxen sich erstreckende
Metasternum reicht lateral bis an die Basen der Episternen. Seine cranialen
und caudalen Rénder stellen die Artikulationspunkte fiir die Mittel- und
Hinterbeine dar, wihrend der
gesamte  dazwischenliegende
Bereich einschlieBlich des me-
dianen Sternalkammes als An-
satzfliche fir die dorsoven-
tralen Flugmuskeln dient. Mit
dem Flugapparat nur indirekt
in Beziehung stehend, unter-
liegt es nicht einer so schnellen
und tiefgreifenden Umgestal-
tung, wie das bei den tergo-
pleuralen Teilen der Fall ist.
Trotzdem wird es aber, wie
die Untersuchung verschieden

stark reduzierter Arten ergab, ) o ) ) .
mit in den Abbau einbezogen. Fig.17. Vergleich derLEplsternenausbﬂdung von
1t bleiban stebs ente Calosoma sycophante L., Carabus granulatus L.,
Erhalten e~ n § _e e C. auratus L. und Cychrus caraboides L. nach
sprechend den gleichbleibenden Umrechnung auf gleiche Korperlange

Aufgaben die mit der Bein-

bewegung im Zusammenhang stehenden Strukturen. Das findet seinen
Augdruck darin, dafBl die Breite des Sternum und mit ihr die Artikula-
tionsbereiche mit den Mesocoxen und Metacoxen keine Verdnderungen,
. zumindest nicht reduzierender Art, erfahren. Sehr auffallig dagegen ist eine
mit dem Abbau des Flugapparates korrelierende Verkirzung des Meta-
sternum. Verkleinert wird die frithere Ansatzfliche der Flugmuskeln, so dafl

&
QR
P20 taVatVa0 S5 0%
, L2

Fig.18. Vergleich der M:tasternenausbildung des macropteren Harpalus pubescens
Mtrr. und des gleich groBen brachypteren Molops elatus FaBg.
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sich die Coxen der Mittel- und Hinterbeine stark ndhern (Fig. 18). Diese
deutliche Verkiirzung tritt aber erst bei stark reduzierten Arten wie Carabus
auratus L., Abax ater VirLLers, Molops elatus FArr. und Cychrus caraboides L.
in Erscheinung.

Die Phragmen als antecostale Bildungen des Metatergum dienen, wie
bereits erwihnt, als Ansatzfliche fiir die beiden dorsalen Lingsmuskeln.
Ihre Grofle ist ein deutlicher Ausdruck fiir den Grad der Flugfdhigkeit.
Sie sind stets bei macropteren Individuen voll ausgebildet, unabhingig
davon, ob es sich um flugfahige oder bereits flugmuskeldegenerierte Indivi-
duen handelt. Als Ausnahme davon konnte aber ein vollgefligelter Calo-
soma sycophanta L. gefangen werden, der neben total degenerierten Flug-
muskeln auch stark reduzierte Phragmen aufwies. Im allgemeinen aber
treten deutliche Reduktionserscheinungen erst bei brachypteren Formen
auf, davon wieder bei konstant brachypteren Individuen umfangreicher als
bei brachypteren dimorpher und polymorpher Arten. Die Reduktion der
Phragmen fithrt zu ihrem volligen Schwund, so daf bei élteren fliigelredu-
zierten Arten, wie bei den meisten Carabus-, Abax-, Molops- und Cychrus-
Arten nur noch die Antecosta iibrigbleibt (Fig. 19A, B).

Smmm—— s ————]

Fig. 19. Medianer Langsschnitt durch das Metatergum von A Calosoma sycophanta L.
und B Carabus auratus L.

Sehnenkappen des Basalare und Subalare: Die am Basalare und
Subalare ansetzenden Flugmuskeln Musculus metatrochantino-basalaris und
Musculus metepimero-subalaris inserieren an einer der GroBe des Muskel-
kopfes entsprechenden chitinsen Sehnenkappe. Sie sind relativ variable
Bildungen und reagieren noch schneller als die Phragmen beim Abbau des
Flugapparates. Obwohl sie direkt mit den Muskeln, die h#ufig einem
starken Abbau unterworfen sind, in Verbindung stehen, verdndern sie sich
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130 F. Tietze, Fligelreduktion bei Carabiden

im individuellen Leben sicher nicht. Thre Grofe zeigt jeweils die maximal
mogliche Flugmuskelausbildung.

In der Regel besitzen macroptere Formen voll ausgebildete Sehnen-
kappen, unabhingig davon, ob ihre Flugmuskeln funktionsfahig oder
degeneriert sind. Brachyptere
Individuen dimorpher und poly-
morpher Arten dagegen zeigen ein
unterschiedliches Bild. Ein Teil,
z. B. Pterostichus strenuus Panz.,
P. lepidus Lesks und Cliving
fossor L., weisen die gleiche Aus-
bildung wie die macropteren In-
dividuen auf. Brachyptere Indi-
viduen von Calathus melanocepha-
lus L. wiederum lassen bereits
beginnende Reduktion vor allem
an den schwicher chitinisierten
Réndern erkennen, ohne daf} sich -
dabeidie Gesamtforméndert;dhn-
lich liegen die Verhéltnisse auch
bei Carabus granulatus 1. Bel
Pterostichus vulgaris L. dagegen
unterscheiden sich die Sehnenkap-
penmacropterer und brachypterer

asmm , Formen ganz wesentlich; iibrig-
Fig. 20. Subalare Sehnenkappen von Ptero- g‘ebheben‘lsl,t L Bogh d 1© klemp
stehts wlgaris Lo stark . chitinisierte Mlttel.part?e

A: macroptere, B: brachyptere Form (Fig. 20). Interessant ist hier die

Beobachtung, dall der bereits oben
erwidhnte Calosoma sycophanta L. eine ebenso starke Reduktion der Sehnen-
kappen wie Pterostichus vulgaris L. aufweist. Ein Vergleich mit einem gleich-
groflen, aber flugfahigen Tier 148t deutlich erkennen, in welchem MaBe die
Riickbildung um sich gegriffen hat (Fig. 21, 22).

Bei konstant brachypteren Arten schreitet die Reduktion weiter fort
und greift auf das gesamte Basalare bzw. Subalare tiber. BeeinfluBt wird
diese Reduktion von den noch an ihnen inserierenden Fliigelgelenkmuskeln,
die im wesentlichen das weitere Schicksal bestimmen. Wihrend sich das
Subalare bald auf ein kleines dem Musculus metacondylo-subalaris als
Ansatzflache dienendes Schiippchen verkleinert und bei der Mehrzahl der
konstant brachypteren Arten sich nur noch in dieser Form findet, bleibt
das Basalare noch langere Zeit mehr oder weniger stark erhalten. Obwohl
bereits atrophiert, ist es bei Carabus hortensis L. und C. nemoralis MULL.
deutlich in seiner Form zu erkennen. C. auratus L., C. coriaceus L., C. vio-
laceus L., Abax ater ViLLers und Molops elatus FaBr. dagegen besitzen ein
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Fig. 22. Subalare von Calosoma sycophanta L., A: normal, B: reduziert

unscheinbares Rudiment, das dem Musculus praealaro-basalaris als Ansatz-
flache dient; bei Cychrus caraboides L. schlieBlich konnten derartige Reste
nicht mehr mit Sicherheit nachgewiesen werden (vgl. Fig. 33a—f).

9*
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F. Der Fliigel und seine Gelenkung

Der Kiferfliigel ist seit Betreiben der systematischen Entomologie Gegenstand von
Untersuchungen gewesen, so daB eine sehr umfangreiche Literatur dariiber existiert.
Die letzte, auch heute noch mafigebende Bearbzitung des Carabidenfliigels stammt von
‘OrrTEL (1924b), in der er eine eingehende Beschreibung der Alae von Calosoma syco-
phanta L. gibt. Von diesem Normaltyp nur geringfiigig abweichend, wiesen alle anderen
macropteren Carabiden die gleiche Alaeausbildung auf. Ein Hinweis auf diese Arbeit
moge deshalb geniigen. -

Weniger Beachtung, vor allem in neuerer Zeit, fand der Brachypterismus der Cara-
bidae. Zusammenfassende Bearbeitung fehlen fast vollstandig. Als einzige eingehende
Untersuchung liegt die Arbeit von OmrTEL (1924a) ibzr die Gattung Carabus vor.
VeruaorerF (1891) beschrieb die deutschen Vertreter der Gattung Calathus, SEare (1913)
einige englische Prerostichus-Arten, MaBAN (1927) einige Pierostichus-, Abaz- und Molops-
Arten und Darurneron (1936) versuchte einen Uberblick iber die Carabidae des Ost-
lichen Teiles von Nordamerika zu geben. Linprorm (1945a) beschaftigte sich imm Rahmen
einer tiergeographischen Studie ausfihrlich mit dem Brachypterismus der fennoskan-
dischen Carabiden, ohne aber genaue Beschreibungen der Rudimente zu geben.

Lig ‘_‘. K A 1 Imm

L 2

Tig. 23. Linkes Alaegelenk von Calosoma sycophanta L. dorsal gesehen

1. Bauund Mechanik des funktionsfiahigen Fliigelgelenks

Untersuchungen iiber das Fligelgelenk bei Carabiden liegen meines
‘Wissens noch nicht vor. Es soll deshalb im folgenden eine kurze Beschrei-
bung gegeben werden. Als Beispiel wird wiederum Calosoma sycophanta L.
gewihlt (Fig. 23).
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Die Fliigelbasis stellt einen komplizierten Mechanismus dar, der iiber
eine Vielzahl von Skleriten die Kontraktionen der metathorakalen Flug-
muskeln auf die Alae iibertragt, so dal diese die vielfdltigsten Bewegungen
ausfiihren, die vor, wihrend und nach dem Flug notwendig sind.

Ihrer Herkunft nach kann man drei verschiedene Arten von Fliigel-
gelenkskleriten unterscheiden (Voss, 1905).

a. Tergalgelenkstiicke (Tergalia): Es sind Abkémmlinge des Tergum und.
bei Carabiden, wie allgemein bei Kédfern, nur durch das Pterale 1 vertreten.
Es artikuliert proximal mit seinem cranialen Abschnitt scharnierartig mit,
dem Tergalarm und mit seinem caudalen Teil am vorderen und hinteren
Tergalhebel. Distal stellt es die Verbindung zu den Vorderrandadern und
zu Pterale 2 her.

b. Pleuralgelenkstiicke (Pleuralia): Es sind Abkommlinge des Episternum
und des Epimerum. Das Episternalgelenkstiick oder Basalare, das ligamen-
t6s mit dem pleuralen Fligelgelenkkopf verbunden ist, besitzt ventral eine
grofle Sehnenkappe, an der der Musculus metatrochantino-basalaris inseriert.
Dorsal articuliert es mit dem Dorn der Vorderrandadern, wo es iiber einen .
entsprechenden Falz-Nut-Mechanismus den Fliigel in Flug- oder Ruhelage
arretiert. Das Epimeralgelenkstiick oder Subalare wird ausschlieBlich durch
die Sehnenkappe des Musculus metepimero-subalaris représentiert. Es liegt
in der unteren Fliigelgelenkmembran und ist fest mit dem hinteren Tergal-
gelenkfortsatz verwachsen. Ob es sich dabei tatséichlich um das urspriing-
liche Subalare, also um einen Abkommling des Epimerum oder um eine
Neubildung handelt, ist noch nicht eindeutig geklart, soll auch hier nicht
diskutiert werden (Syoperass, 1909, Roscmxamp, 1927). Es nimmt zu-
mindest dessen Platz ein und erfiilllt die Aufgabe des bei anderen Ord-
nungen auftretenden Subalare.

c. Fliigelgelenkstiicke (Pteralia): Sie gehen aus der Fliigelmembran bzw.
den basalen Abschnitten der Adern hervor und sind wie diese doppelschich-
tig. Vom Radius leitet sich nach Voss (1905) das Pterale 2 ab. Es liegt in
der distalen Kriimmung des Pterale 1, mit dem es membranés verbunden
ist. Uber einen langen schnabelartigen caudalen Fortsatz articuliert es mit
dem Subalare und stellt so die Verbindung zwischen dem costalen und
analen Bereich der Fliigelbasis her. Ventral besitzt das Pterale 2 einen
zweihdckrigen cranio-mediad gerichteten Gelenkkopf, der in eine seitliche
Gelenkgrube des pleuralen Fliigelgelenkkopfes greift und mit festen Bén-
dern dort gehalten wird. Die von der Media stammende Vermittlungsplatte
ist bei den Carabiden nicht von dieser getrennt. Sie bildet so den basalen
Abschnitt der Media und nimmt iiber ihren craniad gerichteten Dorn und
iiber Pterale 3 Verbindung mit den proximalen Gelenkstiicken auf. Das
eben erwithnte Pterale 3, auch als Mesopterale bezeichnet, ist ein Abkémm-
ling der Analadern. Es stellt ein kompliziert gebautes Sklerit dar, das am
Subalare, am Vermittlungsstiick und am Analbogen articuliert und Inser-
tionspunkt fiir die Musculi metapleuro-mesopteralis anterior et posterior ist.
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Schematisiert konnen die Verhéltnisse in Anlehnung an ein allgemeines
Schema von Weszr (1928) folgendermaflen dargestellt werden:

Der Angelpunkt des Fligels ist ausschlieflich Pterale 2, das mit dem
Gelenkhocker am pleuralen Fliugelgelenkkopf artikuliert. Alle Bewegungen,
die das am basalen Notum inserierende Pterale 1 ausfithrt, werden iiber
diesen Fixpunkt auf den Fliigel iibertragen, indem er entsprechend den
Gesetzen eines ungleicharmigen Hebels diese in umgekehrter Richtung mit
vergroBerter Amplitude passiv mitmacht. Ein Senken des Pterale 1 fithrt

Proe -

/ lergalarm ——g. 0o
C+8¢ ——ooon—P a!’
Y e
R hebel .
%
Vermittlungs- / hinterer

Terqal-———— Scutum
platte—___ hebel
A
hinterer
Analbogen Tergalgelenk-
fortsatz
Randader ligament > potum
Grundrif3 des Carabiden-Fligelgelenks
Postnotum Seutum ___ Praescutum
Lafel;a— . ﬁ/'n/fe;’erk /Iirnfere/w 1/7Q/’de/’er
post- ergalgelenk - ergal- ergal- lergalarm
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N\, 2
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‘ p
Subalare ¥ Basalare
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damit zum Heben und ein Steigen zum Niederschlagen des Fliigels. Erzeugt
werden diese Bewegungen durch die indirekten Flugmuskeln, die im Ergeb-
nis ihrer Kontraktionen ein Heben und Senken des Notumrandes hervor-
rufen (Naheres siehe Strrnwaace, 1914, Rirscurame, 1927). AuBer diesen
indirekten beteiligen sich auch noch die beiden am Basalare und Subalare
anselzenden direkten Flugmuskeln. Inihrer Wirkung unterscheiden sie sich
dadarch von den indirekten, da bei Kontraktion der Fliigel durch die
distal vom pleuralen Fliugelgelenkkopf gelegene Insertion direkt nach unten
gezogen wird. Das Heben wird allein von indirekten hervorgerufen.

Entfaltet wird der Fliigel durch das Zusammenspiel mehrerer Muskeln.
Daran beteiligt sind die das Sperrgelenk zwischen Vorderrandadern und
Basalare losenden Muskeln M. praescuto-metapleuralis und Musculus praea-
laro-basalaris und die direkten Flugmuskeln Musculus metatrochantino-
basalaris und Musculus metepimero-subalaris. Wiahrend der Basalarmuskel
iiber das Basalare die Vorderrandadern nach cranial dreht, bewirkt die
Kontraktion des Subalarmuskels durch das Senken der caudalen Fliigel-
basis ein Aufrichten des Pterale 3 und des Analfeldes. Damit steht der voll-
standigen Entfaltung durch den Zug der Vorderrandadern, die sich um die
Gelenkung am Pterale 1 bewegen, nichts mehr im Wege. Abgeschlossen ist
sie, wenn das Basalare den Fliigel in der Flugstellung arretiert, so dafl chne
Muskelarbeit dieser Zustand erhalten bleibt.

Die Einfaltung in die Ruhelage wird mit der Losung des basalaren
Sperrgelenks eingeleitet, indem der Musculus praealaro-basalaris das Basa-
lare dreht. Fiir den gesamten weiteren Ablauf ist hauptsichlich Pterale 3
verantwortlich, das von den beiden Muskeln Musculus metapleuro-meso-
pteralis anterior und posterior bewegt wird. Sie greifen mit sich iiberkreu-
zenden Sehnen an der stark chitinisierten proximalen Vorplatte des Pterale 3
an und bewirken bei ihrer Kontraktion ein Drehen des Sklerits um den
Fixpunkt am Subalare. Dadurch werden Pterale 3 und Analbogen mit den
sich anschlieBenden Analadern iiber dorsal um 180° umgeschlagen, so daB
sie auf das Tergum bzw. das Abdomen zu liegen kommen und dabei die
bekannte Uberdeckung von linkem und rechtem Fliigel erreicht wird.
Dieses Umschlagen vollzieht allerdings nur der Analbereich des Fliigels, da
gleichzeitig eine Sehne, die am freien distalen Dorn des Pterale 3 inseriert,
den Cubitalbereich des Fliigels nach unten zieht, wodurch es zu einer zweiten
Knickung, diesmal im entgegengesetzten Sinne, kommt. Diese Faltungs-
linie lauft zwischen Vermittlungsplatte und Pterale 3 entlang und iiberquert
die Analis an ihrer basalen Verdrehungsstelle. Das gesamte jenseits dieser
Linie gelegene Fliigelfeld ruht dadurch auf dem Analfeld und den noch frei
gebliebenen caudalen Bezirken des Abdomen.

Die bei macropteren Carabiden noch tiber den Hinterleib hinausragende
Fliigelspitze wird dann von dem dort gelegenen Gelenk eingeschlagen, wobei
es noch einmal zu einer Lingsfaltung zwischen Radius und Media kommt,
und schlieBlich der gesamte Fliigel von den Elytren bedeckt wird.
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2. Der Abbau des Fligelgelenks

Die Rudimentation des Fligelgelenks ist eine Folgeerscheinung der
Algeriickbildung, die aber erst mit beginnender Reduktion der basalen Ab-
schnitte der Adern einsetzt, nachdem ein GroBteil der Alaefliche bereits
verschwunden ist. So findet man z. B. bei brachypteren Exemplaren von
Synuchus nivalis Panz. und Plerostichus vernalis Panz. ein Flugelgelenk,
das in seiner Ausbildung voll der flugfdhigen Form entspricht.

Erste Anzeichen einer Reduktion kénnen bei Carabus granulatus L. und
Clivina fossor L. beobachtet werden. Hier treten im Bereich der Vermitt-
lungsplatte und z. T. auch schon am Pterale 3 Entchitinisierungserscheinun-
gen auf, ohne dafl es zu Veréinderungen der dufleren Form kommt. Solche
Anfangsstadien finden sich aber auch noch bei Pterostichus vulgaris L., der
in der Alaereduktion bereits weiter fortgeschritten ist und schon ein relativ
kleines Rudiment besitzt. Ein Vergleich der Gelenke von macropteren und
brachypteren Individuen 1a8t in Form und Gré8e eine erstaunliche Gleich-
heit erkennen. Nur die Vermittlungsplatte ist bereits in Atrophie begriffen,
und der an das Pterale 3 sich anschlieBende Analbogen hat sich, da das
gesamte Analfeld reduziert ist, stark verkleinert und nach cranial zusammen-
geschoben. Bis auf Pterale 1 und 2 weisen aber alle basalen Adern und auch
Pterale 3 eine deutlich schwichere Chitinisierung als die macroptere Form
auf. Ahnliche Verhéiltnisse liegen auch bei der brachypteren Form von
Calathus melanocephalus L. vor, deren Alaerudimente z. T. groBere Abwei-
chungen von der Normalform aufweisen und dadurch instruktive Reihen
vom Abbau des Fliigelgelenks liefern.

Starkere Reduktionen treten mit dem mehr oder weniger vollsténdigen
Obliterieren der Analis, des Cubitus und zuletzt auch der Media auf, wobei
es zu einem weiteren Schwund der Fliigelfliche kommt und die schmalen
spitzen Rudimente entstehen, die man z. B. bei Calathus fuscipes Gonze,
C. erratus SAHLB., Pterostichus lepidus Lesg® und P. diligens Sturwm findet
{Fig. 24). Pterale 3 kann bei ihnen nur noch in seinen proximalen Teilen
mit Sicherheit nachgewiesen werden, wiahrend sein distaler Abschnitt ebenso
wie die Vermittlungsplatte fast vollstandig verschwunden sind. Der hintere
Tergalgelenkfortsatz beginnt sich ebenfalls zu entchitinisieren, so daB nur
noch die vorderen tergalen Bereiche und Pterale 1 und 2 in mehr oder
weniger urspriinglicher Gestalt erhalten bleiben.

Eine weitere Stufe der Riickbildung finden wir bei den konstant brachy-
pteren Arten der Gattung Carabus, wie z. B. C. auratus L. und andere ihm
nahestehende Arten (Fig. 25). Bei ihnen ist die Beweglichkeit des Gelenks
zwischen Vorderrandadern und Pterale 1 weitgehend verlorengegangen
(Ausnahme C. hortensis L.), so daB das Rudiment nur unter Druck in die
,,Fluglage® gebracht werden kann. Fast vollkommen atrophiert sind Ver-
mittlungsplatte und Pterale 3, stark rudimentér Pterale 2 und der caudale
Abschnitt von Pterale 1. Die erhaltengebliebenen Reste des Gelenks sind
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Fig. 25. Linkes, gewalt-
sam gedffnetes Alaegelenk
von Carabus auratus L.
dorsal gesehen
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untereinander, mit dem Tergalarm und mit dem vorderen Tergalhebel fest
verwachsen. Ebenfalls stark in Reduktion begriffen smd hinterer Tergal-
gelenkfortsatz und hinterer Tergalhebel.

Mit der fortschreitenden Reduktion des Fliigels, wie wir sie bei C. coria-
ceus L., C. violaceus L., Abax
ater ViLrers, A. parallelus
Durr. und Molops elatus F aBr.
finden, greift auch die Ver-
kiimmerung des Gelenks weiter
um sich (Fig. 26). Es kommt
letztlich zu einer einheitlichen
stark chitinisierten Platte, die
eine stabile Verbindung zwi-
schen den Resten des Tergum
und dem Episternum herstellt.
aTgr Sie ist in der Regel noch von
Nahten und Wiilsten durch-
zogen, die auf den Ursprung
der einzelnen Abschnitte hin-
deuten und das Alaerudiment
stellt nur noch einen mehr
oder weniger kleinen schuppen-
formigen Anhang dar, der fest
und unbeweglich mit dem
Pterale 1 verwachsen ist und
keine Differenzierungen mehr
; erkennen 1aBt.

Fig. 26. Linkes Alaerudiment von Abaz ater . Der Abschlufl dieser Ent-

VILLERS wicklung dirfte mit dem Sta-

dium erreicht sein, das’ von

Cychrus caraboides L. représentiert wird. Bei den untersuchten Exemplaren

konnten weder freie Fliigelreste noch frithere Gelenksklerite identifiziert

werden, obwohl auch hier noch deutlich die Stelle des Fliigelansatzes nach-
zuweisen ist.

7a

ALR - See

IV. Diskussion
A. Die Degeneration der Flugmuskeln

Auf Grund der zahlreichen Angaben in der Literatur tiber Flugbeobach-
tungen erscheint die Annahme berechtigt, daB ein Studium der Flugmuskel-
degeneration an Carabiden-Arten durchgefithrt werden miiBte, die bereits
deutlich fligelreduziert sind; denn die Auffassung, daf Macropterie gleich-
bedeutend mit Flugfdhigkeit sei, die natiirlich ausgebildete Flugmuskeln
voraussetzt, ist allgemein verbreitet und auch anerkannt. Die wenigen
Autoren, wie Rtsomrame (1927) und Jacksow (1928, 1933), die schon vor
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30 Jahren darauf hinwiesen, daB es in einigen Familien auch macroptere
Kifer gibt, die mehr oder weniger stark degenerierte Flugmuskeln besitzen
und dadurch trotz ihrer vollentwickelten Fliigel sicher nicht fliegen kdnnen,
gerieten fast vollstindig in Vergessenheit bzw. wurden nicht geniigend
beachtet. So findet man in der jiingsten und unumstrittenen besten tier-
geographischen Bearbeitung der fennoskandischen Carabiden von LixproT:
(19452, b, 1949) die Ansicht, daB alle macropteren Carabiden sicher flug-
fahig sind. Es liegen tatsichlich, obwohl z. T. nur vereinzelt, Flugbeobach-
tungen von fast allen macropteren Carabiden vor, die diese Behauptung
weiter bestdrken und festigen.

Die in dieser Arbeit gewonnenen Ergebnisse systematischer Flugmuskel-
untersuchungen stehen dazu jedoch in krassem Widerspruch. Es soll deshalb

DD 0
gl
RLILI1]

Flugmuskelstdrke

151 / B
- Amara bifrons GYLL. é %
T ||

NIl

Flugmuskelstdrke

Fig. 27. Haufigkeit der verschiedenen Flugmuskelstarken. A) bei dmara familiaris DurT.
und B) bei Amara bifrons GyLL.
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in folgendem der Versuch unternommen werden, diese anscheinend nicht
zu vereinenden gegensétzlichen Beobachtungen zu kliren. Wie aus den
Protokollen hervorgeht, kann man hinsichtlich der Flugmuskelausbildung
drei grofle Gruppen zusammenfassen:

1. Konstant macroptere Arten, deren Flugmuskeln fast stets voll ent-
wickelt und auch sicher funktionsfihig sind, wie z.B. Calosoma sycophanta L.,
Elaphrus cupreus Durr. und Loricera pilicornis Fasg.;

2. Konstant macroptere Arten oder macroptere Individuen dimorpher
und polymorpher Arten, deren Flugmuskeln vom stark entwickelten Zu-
stand bis zum volligen Fehlen alle Ausbildungsméglichkeiten aufweisen
kénnen (hierher gehoren alle iibrigen behandelten macropteren Carabiden);

3. Brachyptere Individuen dimorpher und polymorpher und konstant
brachypterer Arten, deren Flugmuskeln das ganze Imaginalleben iiber voll-
stindig fehlen (alle brachypteren Carabiden).

A
10

Harpolus griseus PANZ.

AN

. A
) 2

)
<
0]

Colothus melanocephatus L,

~
w»
4

macropter

Individuenzaht
S

NN

) 2

NN 7R% D yom

5 4 3 2 ] 0
Flugmuskelstarke

Fig. 28. Haufigkeit der verschiedenen Flugmuskelstirken. A) Harpalus griseus Paxgz.
— B) macroptere Form von Calathus melanocephalus L.
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Gruppe 1: Es handelt sich hier um Arten, die zu den regelméBigen
Fliegern gehtren (z. B. Loricera pilicornis FaBr.), eine sehr starke Muskel-
ausbildung aufweisen und im Zusammenhang mit den Fragen der Degenera-
tion nicht ndher zu besprechen sind. Lediglich der erwéhnte Fall von starker
Muskelatrophie bei einer Calosoma sycophanta L., der vielleicht als weiteres
Anzeichen einer beginnenden Reduktionstendenz gewertet werden darf,
konnte beobachtet werden. Wie an den entsprechenden Stellen bereits
erwihnt, fand diese Degeneration auch ihren Ausdruck in der schwachen
Ausbildung der Phragmen, des Basalare und des Subalare, wihrend am
Flugel keine merklichen Anzeichen einer Rudimentation zu erkennen waren.
Trotz dieser Ausnahme kann man die genannten Arten als Typ fiir Flug-
fahige gelten lassen.
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Fig. 29. [Haufigkeit der verschiedenen Flugmuskelstirken. A
- B) Amara communis P ANz,

Harpalus aeneus FABR.
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Gruppe 2: Diese Gruppe weist die interessantesten Verhéltnisse auf.
Hier finden sich, unabhéngig davon, ob es sich um konstant macroptere
Arten oder um macroptere Individuen dimorpher und polymorpher Arten
handelt, die vielfaltigsten Ubergénge. Sie reichen von vollentwickelten
Flugmuskeln bis zu Tieren mit totaler Degeneration. Nach dem vorliegen-
den Material stehen sich im wesentlichen drei verschiedene Typen der Flug-
muskelausbildung gegeniiber, die miteinander aber wahrscheinlich durch
Ubergéinge verbunden sind.

Es sind erstens Arten, die ungeféhr gleichm#fBig alle Ausbildungsstadien
nebeneinander aufweisen und durch Amara familiaris Durr. (Fig. 27A),
A. plebeja Gyin. und A. bifrons GyrL. (Fig. 27B) vertreten sind; zweitens
sind es Arten mit einem Maximum im Bereich der starken oder sehr starken
Muskelausbildung, wie sie bei Harpalus griseus Paxz. (Fig. 28 A) und macro-
pteren Individuen von Calathus melanocephalus L. (Fig. 28B) auftreten;
und drittens sind es Arten, bei denen die Mehrzahl der untersuchten Ver-
treter keine oder nur sehr schwache Flugmuskeln besitzt. Wahrscheinlich
lieBen sich generell auch bei ihnen durch Bearbeitung eines gréferen
Materials Exemplare mit vollausgebildeten Flugmuskeln nachweisen. Zu
ihnen gehoren Harpalus pubescens MULL., H. aeneus Famr. (Fig. 29A),
Amara aenea DE G., A. communis Paxz. (Fig. 29B) und A. tibialis Payxk.

Diese starken Unterschiede in der Flugmuskelausbildung fithren zu der Frage ob
tatsdchlich alle gefundenen Ausbildungsstadien simultan auftreten oder nur den.zu-
falligen zeitlichen Querschnitt eines in diesen Stufen verlaufenden individuellen Muskel-
abbaues darstellen. DaB Flugmuskeln im Laufe des Imaginallebens degenerieren kénnen,
ist nicht neu und bei einer Reihe von Insekfen schon sehr lange bekannt. So bauen
z. B. die Geschlechtstiere der Ameisen und Termiten regelmiBig nach dem Hochzeits-
fluge ihre Flugmuskeln nach dem Abwerfen der Alae ab und verwenden dieses Material—
wie Dewrrz (1902, 1919) vermutet — zur Erzeugung der Geschlechtsprodukte. Zu dhn-
lichen Ergebnissen kommt Jomnson (1953, 1957, 1959) beim Studium an gefligelten
Aphiden wie Aphis fabae Scor., Myzus persicae SULZER, Macrosiphon euphorbiae THOMAS
u. a. m. Sie deulen ebenfalls darauf hin, daB bei ihnen Eiproduktion und Flugmuskel-
degeneration, die sofort nach dem Auffinden der neuen Wirtspflanze einsetzten, in einem
bestimmten Zusammenhange stehen. Allerdings konnte er bei einigen Arten im Experi-
ment die Flugmuskeldegeneration durch Haltung der Tiere im Dunkeln verhindern, ohne
daf} es zu einem Stop der Embryonalentwicklung gekommen wire. In der Regel aber
setzt sie wahrend der einige Tage anhaltenden Flugtiichtigkeit aus und wird erst mit
dem SeBhaftwerden des Tieres wieder aufgenommen. Ahnliche, aber noch kompliziertere
Zusammenhénge liegen bei Typodendron lineatum Oriv., einem Borkenkéfer vor, dessen
Flugmuskeln nach Cmapmax (1956) wihrend seiner Sexualperiode in den Giéngen der
Wirtspflanze degenerieren und nach deren Beendigung durch intensive Nahrungsauf-
nahme wieder aufgebaut werden, so daB eine erneute Schwirmperiode einsetzt. Bei
anderen Kéfern wurden derartige Zusammenhinge noch nicht beobachtet. Jacksow
{1928, 1933), die verschiedene Altersstufen von Sitona hispidula ¥Fasr. (Curculionidae)
untersuchte, konnte weder durch Eiproduktion noch durch Altern verursachte Degene-
rationserscheinungen beobachten. Sie stelite fest, daB die einmal angelegten Flug-
muskeln mehr oder weniger in der jeweiligen Form erhalten bleiben.

Wie liegen nun die Verhiltnisse bei den untersuchten Carabiden? Eine
gewisse Abhéngigkeit kann man nur bei Amara plebeja Gyrr. und z. T. bei

DOI: 10.21248/contrib.entomol.13.1-2.88-167


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitréige zur Entomologie, Band 13, 1963, Nr. 1/2 ' 143

Amara familiaris Durr. vermuten, obwohl auch hier durch das zu geringe
Material die Aussage auf keinen Fall gesichert ist. Die zwolf untersuchten
Weibchen von Amara plebeja Gyir. zeigten folgendes Bild:

2 Weibchen mit kriftigen Flugmuskeln: keine Eier
3 Weibchen mit mittleren Flugmuskeln: keine Eier
2 Weibchen mit schwachen Flugmuskeln: viel Eier
3 Weibchen mit sehr schwachen Flugmuskeln: viel Eier
2 Weibchen ohne Flugmuskeln: viel Eier

Nur die Tiere wiesen also mittlere bzw. kriftige Flugmuskeln auf, die
keine, oder besser, noch keine Eier produziert hatten. Es konnte allerdings
unter allen iibrigen fiir dieses Problem in Frage kommenden Kéfer kein
einziger gefunden werden, der sowohl kriftige Flugmuskeln als auch Eier
besall, wihrend die Zahl der eiertragenden und muskeldegenerierten Exem-
plare relativ grof war. Bei Méannchen konnten keine sichtbaren Beziehun-
gen festgestellt werden. Interessant ist in diesem Zusammenhang die Beob-
achtung von Ramu= (1931), daf die im allgemeinen brachyptere Orthoptere
Metrioptera roeselit HAGENBACH in der vereinzelt macropter auftretenden
Form stets steril ist und nur total degenerierte Ovarien und stark degene-
rierte Hoden besitzt. Es soll damit nicht dhnliches von den Carabiden
behauptet werden, sondern nur auf die im entgegengesetzten Sinne statt-
findende Beeinflussung hingewiesen werden.

Dieser neue Gesichtspunkt 148t den Schlufi zu, dal die Ausreifung und
damit die Eiproduktion zumindest bei macropteren Formen dimorpher und
polymorpher Arten relativ verlangsamt wird und damit die oben genannte
Erscheinung zu erkldren ist. Von dhnlichen Beobachtungen an der Hemi-
ptere Gerris lacustris L. berichtet auch Larsex (1950). Er stellte fest, dal
die Entwicklungszeit brachypterer Formen im Vergleich zu macropteren
derselben Art deutlich verkiirzt ist. AbschlieBend kann festgehalten werden,
daB offensichtlich bei einer Reihe von Insekten bestimmte Zusammenhénge
zwischen Flugmuskeldegeneration und Erzeugung der Geschlechtsprodulkte
bestehen, diese jedoch im Fall der Carabiden im allgemeinen nicht bejaht,
sondern nur vermutet werden kdnnen.

Ein weiterer Faktor, mit dem die Flugmuskeldegeneration in Beziehung
gebracht werden kann, ist das Alter der jeweiligen Tiere. Betrachten wir
zuerst einmal die Entwicklung der Flugmuskeln bis zum Schliipfen : Spezielle
Untersuchungen iiber ihre Anlage bei Holometabolen liegen meines Wissens
noch nicht vor.

Dagegen gibt es einige Arbeiten aus dem Bereich der hemimetabolen Insekten.
WizsEND (1957) beschiaftigte sich eingehend mit Gomphocerus rufus L., Chorthippus
parallelus ZErr. und Euthystira brachyptera Ocsg. (Orthoptere) und kommt zu der Fest-
stellung, daB die unterschiedliche Flugmuskelausbildung bereits im dritten Larven-
stadium sichtbar wird und sich in den folgenden Stadien weiter ausprigt, so daf mit
dem Eintritt in das Imaginalleben die Individuen mit funktionsfihigen denen mit dege-

nerierten Muskeln gegeniiberstehen. Nach Larsex (1950), der dhnliche Studien an
Naucoris cimicoides L. durchfithrte, weisen die muskeldegenerierten Individuen einige
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Zeit nach der letzten Hautung eine gewisse Variation in der Ausbildung der Flugmuskeln
auf, die dann bei adulten Tieren die beobachteten simultan auftretenden unterschied-
lichen Muskelformen ergibt.

Wir haben damit eine Erkldarungsmoglichkeit fiir die auch bei Carabiden
in grofer Zahl vorkommenden verschiedenen Ausbildungsformen, wie sie
vor allem bei der Untersuchung gleichaltriger Individuen von Calathus
melanocephalus L., Clivina fossor L., Amara famialiaris Durr., A. plebeja
GyrL., A. bifrons Gyir. und fast allen anderen untersuchten Amara-Arten
auftraten. Keinesfalls im Widerspruch dazu steht die Beobachtung, daf
auch im imaginalen Leben weitere Verdnderungen vor sich gehen. Bereits
Rtrscaxame (1927) machte darauf aufmerksam, dafl bei vielen Kéfern nach
dem Schliipfen die Flugmuskeln auch flugfahiger Arten noch nicht voll-
standig entwickelt sind und im Gegensatz zu den sofort funktionsfdhigen
iibrigen Korper- und auch Fliigelgelenkmuskeln erst eine Reifeperiode durch-
laufen miissen. Diese kann bei den einzelnen Arten verschieden lang sein

und diirfte aber in der

5 Harpalus pubescens MULL. Regel mit der Ausférbung

4 . des Tieres ihren Abschluf
&4 % = finden.

5 Betrachtet man z. B.

f‘é 3 *x bei Harpalus pubescens

9 A x x MtrL. die Verteilung der

£2 e verschiedenen  Ausbil-

g f % ow X X xx %o dungsformen der Flug-

! I o ::xx % muskeln im Laufe eines

| . w3 x x X x Sommers, so ergeben sich

0| Sehtdplen x %R0y einige interessante Beob-

achtungen (Fig. 30). Die
gewbdhnlich im April und
Mai auftretenden frisch-
geschliipften Individuen
besitzen in der Regel schwache oder sehr schwache Flugmuskeln, die im
Laufe des Imaginallebens degenerieren und dabei total verfetten. Beidlteren
Tieren lassen sich dadurch aufler im Fettgewebe liegender Bindegewebs-
fasern keine weiteren Reste mehr nachweisen. In diesem Fall ist eine deut-
liche Abhéngigkeit der Flugmuskeldegeneration vom Alter des Tieres zu er-
kennen. Ahnlich liegen die Verhiltnisse auch bei der macropteren Form von
Pterostichus vulgaris L. und P. niger Somarn. Die frischgeschliipften Indi-
viduen von letzterem weisen sogar eine mittlere bis starke Flugmuskel-
ausbildung auf. Es ist bei ihnen auf diesem Stadium nicht zu entscheiden,
ob sie sich zu flugfdhigen oder muskeldegenerierten Formen entwickeln.
Das Sektionsergebnis von 90 ausgefdrbten Individuen, die samtlich keine
Flugmuskeln besaBen, 148t allerdings vermuten, daB auch hier die Degene-
ration der relativ stark angelegten Muskeln einsetzt und dadurch das ge-
‘wohnte Bild entsteht.

April  Mai  Juni Juli Aug. Sept. Okt

Fig. 80. Vergleich der Flugmuskelstarken bei Harpalus
pubescens MULL. im Laufe des Sommers
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Uber das Verhalten der bei Harpalus pubescens MULL. auftretenden
Individuen mit vollentwickelten Flugmuskeln kann auf Grund des geringen
Materials keine Aussage gemacht werden. Zwei im Juni und August gefan-
gene Minnchen zeigten keine destruktiven Anzeichen, wihrend zwei im
August erbeutete prall mit Eiern gefiillte Weibchen deutliche Degenerations-
erscheinungen aufwiesen. Die Muskelpakete waren zusammengefallen und
von den bis in den Metathorax hineinreichenden reifen Eiern an die Pleuren
gedriickt. Eine Degeneration funktionsfahiger Flugmuskeln hat Jacrsox
(1952) an Dytisciden beobachten kénnen. Sie stellte fest, daB jiingere
Individuen in groBerer Zahl vollentwickelte Flugmuskeln besitzen und diese
auch haufiger fliegend angetroffen werden konnen als dltere Tiere.

Zusammenfassend kann gesagt werden, daf z. T. auch bei Carabiden
eine individuelle Degeneration der Flugmuskeln auftritt. Sie diirfte durch
die Reifung der Geschlechtsprodukte oder durch Alterserscheinungen be-
dingt sein, wie sie besonders stark bei von Anfang an nicht flugfihigen
Individuen zu finden ist.

In diesem Zusammenhang soll noch die Frage erortert werden, ob bei
der Degeneration der Flugmuskeln eine bestimmte Reihenfolge zu beobach-
ten ist. )

Die ersten Anzeichen einer Atrophie finden sich stets an den dorsalen
Langsmuskeln. Es ist vor allem der Musculus metaphragmo-mesophragma-
lis, der als urspriinglich starker indirekter Fliigelsenker destruktive Merk-
male zeigt und deutlich schwicher wird. Er ist es auch, der gemeinsam mit
dem Musculus metaphragmo-metanotalis bei fortgeschrittener Degenera-
tion als erster vollkommen verschwindet. Ihnen folgen die gesamten iibrigen
dorsoventralen Flugmuskeln, unabhéngig davon, ob es sich um direkte oder
indirekte handelt. Lediglich bei muskeldegenerierten Individuen von Amara
familiaris Duwr., A. bifrons Gyrir. und A. fulva pe G. wiesen die beiden
direkten Fliigelsenker Musculus metatrochantino-basalaris und Musculus
metepimero-subalaris stets noch stérkere Fasern als die ibrigen Flug-
muskeln auf. Trotzdem hatte auch bei ihnen die Degeneration, offensicht-
lich nur etwas verzogert, eingesetzt.

Mit dem Abbau der Flugmuskeln ist die Flugunfahigkeit eingetreten
und damit der erste Schritt zur Rudimentation des Flugapparates getan.
Es fragt sich nun, was beim weiteren Verlauf des Rudimentationsprozesses
mit den bifunktionellen Flugmuskeln Musculus merocoxo-metanotalis und
Musculus metafurco-metapostnotalis geschieht. Sie unterliegen, wie ein-
gangs schon erwihnt, nicht der Degeneration und bleiben in den Anfangs-.
stadien des skelettalen Abbaues mehr oder weniger in Form und Stérke
erhalten. Nach histologischen Befunden erscheint es sogar fraglich, ob sie
iiberhaupt am aktiven Flug beteiligt sind. Threr Lage nach zu urteilen,
kénnten sie eine entsprechende Funktion ausiiben, doch weisen sie nicht
eine so enge Querstreifung wie die reinen Flugmuskeln auf. Sie sind sicher
auch nicht in der Lage, eine den Flugmuskeln dhnliche Kontraktionsirequenz
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zu erzeugen. Doch eine endgiiltige Kliarung dieser Frage kann auf Grund
vorliegender Beobachtungen nicht erreicht werden und soll einer speziellen
Untersuchung vorenthalten bleiben. Als Beinmuskel (Musculus merocoxo-
metanotalis) bzw. als Halter der Metafurca (Musculus metafurco-metapost-
notalis) erfiillen sie sicher ihre Aufgabe. Ersterer behilt als Coxabeweger
bei allen untersuchten Arten seine Form und Lage bei, ohne dall eine Ver-
groferung eintritt. Nur sein Ursprung verlagert sich mit zunehmender
Reduktion des Tergum immer mehr auf die gesamte ihm verbleibende
Flache, so daB letztlich — wie z. B. bei Abaz ater ViLLERS und bei Cychrus
caraboides L. — die gesamte laterale Partie von ithm eingenommen wird.

M. bse-n.

M. psc.~pl. i M.mc.-n.
o v

M. tr-bas.

Fig. 31. Vorderansicht des isolierten Metathorax von Calosoma sycophanta L., rechts
mit wegpraparierten Flugmuskeln

Die Ausbildung des Musculus metafurco-metapostnotalis dagegen ist
unterschiedlich. Es lassen sich bei fortgeschrittener Reduktion des Flug-
apparates zwel verschiedene Entwicklungstendenzen beobachten. Bei den
untersuchten Carabin: tritt allméhlich eine Atrophie ein, die ihren Abschlufl
bei Carabus violaceus L. und Cychrus caraboides 1. findet, bei denen er
vollig fehlt. Die Zwischenstufen bilden Carabus hortensis L., C. nemoralis
Mtrr. und C. aurafus L., die ihn fast noch in voller Stiarke besitzen und
C. coriaceus L., bei dem noch deutliche, wenn auch stark degenerierte Reste
nachzuweisen sind. Ein entgegengesetzter Verlauf der Entwicklung findet
bei den untersuchten Pterostichini statt. Der durch die Abflachung und die
enorme VergroBlerung der Furca verkiirzte Muskel erreicht bei Abax ater
Vinrers die Stérke vom Musculus merocoxo-metanotalis und iibertrifft
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diesen sogar bei Molops elatus Farr. Damit ist eine tergo-furcale Verbin-
dung entstanden, die der Furca und dem Bewegungsapparat der Beine eine
feste Ansatzflache schafft (Fig. 31, 32).

Gruppe 3: Die Ausbildung der Flugmuskeln bei brachypteren Indivi-
duen dimorpher und polymorpher und konstant brachypterer Arten weist
ein einheitliches Bild auf. Aufer bindegewebsartigen Fasern im Fettgewebe
konnten keine Reste oder Strukturen gefunden werden, die auf Flugmuskeln
hindeuten. Mit fortschreitendem Alter setzt ebenso wie bei muskeldegene-

[

Fig. 32. Vorderansicht des isolierten Metathorax von Molops elatus FaBR.

rierten macropteren Individuen eine verstirkte Fettkorperbildung ein. Es
entstehen dabei Pakete, die hiufig die gleiche Lage wie die fritheren Mus-
keln einnehmen. In keinem Fall konnte die Beobachtung Porssows (1924),
daB brachyptere Tiere (Heteropteren) z. T. ausgebildete Flugmuskeln be-
sitzen, bestitigt werden. Lediglich bei der Untersuchung eines grofen
Materials von Carabus coriaceus L. wurden vier frisch geschliipfte Individuen
gefunden, die noch schwache, aber deutlich sichtbare Strange des Musculus
metaphragmo-mesophragmalis besafien. Dies war um so erstaunlicher, als
gerade dieser Muskel allgemein als erster abgebaut wird.

Eine #hnliche Erscheinung im Sinne Poissoxs (1924) liegt nur noch in
einer kiinstlich erzeugten Drosophila-Mutation vor, bei der Brachypterie
stets mit ausgebildeten Flugmuskeln gekoppelt ist. Im allgemeinen diirfte
sie selten sein, und es kann vermutet werden, dall es sich bei diesen Beob-

10%*
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achtungen um juvenile Tiere gehandelt hat, deren Flugmuskeln noch eine
gewisse Ausbildung erfuhren und sicher mit der Zeit wie bei allen brachy-
pteren degeneriert wiren. In diesem Sinne duBern sich auch RioscErame
(1927) und Lamrsex (1950). Sie betonen, daB brachyptere Individuen in der
Regel stark degenerierte Flugmuskeln besitzen, die nach dem Schliipfen
als mehr oder weniger stark entwickelte pupale funktionsunfghige Stringe
angelegt sein kénnen, aber im Laufe des Imaginallebens total degeneriercn
und nur noch als Faserstringe im Fettgewebe nachzuweisen sind.

B. Macropterie und Flugfihigkeit

Im Zusammenhang mit der bei macropteren Individuen beobachteten
Flugmuskeldegeneration muf noch die bereits angedeutete Frage der Iden-
titat von Macropterie und Flugfahigkeit erortert werden. Hatte man frither
die urspriinglich und sicher bei der Mehrzahl der Arten auch jetzt noch zu-
treffende Vertauschbarkeit beider Begriffe auf alle Insekten angewandt,
so mul diese Auffassung heute um einiges eingeengt werden.

Erste Beobachtungen, dafl nicht alle macropteren Kéfer fliegen wollen oder kénnen,
machte Roscarame (1927) mit seinen bekannten Inselexperimenten an Chrysomeliden.
Auch Jacksox (1928) fand bei Sitonae hispidula Fasr. macroptere Individuen, deren
Flugmuskeln nicht mehr funktionsfahig waren, und Larsex (1950) kam beim Studium
der Heteropteren sogar zu der Feststellung, daB die skelettalen Teile des Flugapparates
und die Flugmuskeln dem Anschein nach voll ausgebildet sein konnen und die Tiere
trotzdem keine Neigung zum Fluge zeigen.

Die Untersuchung macropterer Carabiden brachte nun die gleichen
Ergebnisse in unverhdltnismafig starkerem Ausmale zu Tage. Bis auf
wenige haufiger fliegende Arten, wie Loricera pilicornis Fasr., Elaphrus
cupreus Durr. und Calosoma sycophanta 1., konnten bei allen iibrigen unter-
suchten Arten in grofer Zahl flugmuskeldegenerierte Kéfer gefunden werden.
Die Verteilung von vollentwickelten und degenerierten Individuen war art-
lich sehr verschieden, erreichte aber nur bei Harpalus griseus Paxz. ein
Verhdltnis von ungefidhr 1:1; alle tibrigen wiesen weniger oder gar keine
Tiere mit ausgebildeten Flugmuskeln auf. Bei Durchsicht groferen Mate-
rials dirften auch bei letzteren einige flugfdhige Exemplare gefunden
werden, denn diese sind es offensichtlich, die z. T. fliegen und auf die die
in der Literatur angefithrten Flugbeobachtungen zuriickzufithren sind. Auf
Grund dieser, in vielen Jahren von den Entomologen zusammengetragenen
Tatsachen, die insgesamt eine Vielzahl von registrierten Fliigen unserer ein-
heimischen Carabiden ergeben, wurde allgemein der FehlschluB gezogen,
daB fast alle unserer macropteren Laufkéfer fliegen konnen. Diese Auffas-
sung ist aber nach vorliegendem Material unhaltbar. Die grundlegende
Voraussetzung fiir den Flug ist und bleibt die Ausbildung der Flugmuskeln.
Ihr Vorhandensein oder ihr Fehlen geben iiber die Flugfihigkeit eine genau-
ere Auskunft, obwohl die Existenz von dem Anschein nach funktionsfihigen
Flugmuskeln allein auch noch keine Garantie fiir ein Flugvermogen gibt.
Es konnen ja, wie Larsex (1950) bei Heteropteren beobachtete, nervise

DOI: 10.21248/contrib.entomol.13.1-2.88-167


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitréige zur Entomologie, Band 13, 1963, Nr. 1/2 149

oder andere physiologische Storungen vorliegen, die ein Funktionieren ver-
hindern. Ihr Fehlen oder ihre Degeneration sind aber ein sicheres Zeichen
fir Flugunféhigkeit des betreffenden Tieres. Die negative Beweisfithrung
anhand der Sektion einer grofleren Zahl von Individuen, die wahllos aus
einer Population herausgegriffen wurden, gibt deshalb ein wesentlich reale-
res Bild als die zielgerichtete Auswahl von Beobachtungen, von denen dann
auf die gesamte Art geschlossen wird.

Ob die hier gefundenen Ergebnisse in dieser Form generell gelten, muf
unbeantwortet bleiben. Unterschiede zwischen Populationen von Magde-
burg und Halle konnten nicht beobachtet werden. Unwahrscheinlich ist
aber, dafl in Fennoskandien, wie Linorora (19454, 1945b, 1949) annimmt,
alle Gefliigelten auch flugfahig sind. Er gesteht nur jenen macropteren
Fluguntichtigkeit zu, die durch die Ankylose der Elytren ,,funktionell
brachypter® sind, obwohl ihm die Arbeiten von Jacrson (1928, 1933) und
Larsen (1930) bekannt waren. In anderem Zusammenhang spricht er
allerdings davon, daB es vorsichtiger wire, die nach ihm konstant flug-
fahigen Arten als konstant macropter zu bezeichnen. :

Vorausgesetzt, daf in Schweden und Finnland &hnliche Verhéltnisse wie
in Mitteldeutschland vorliegen, miiBten seine tiergeographischen Studien
der Carabiden unter diesen neuen Gesichtspunkten sicher weitere und auch
neue Erkenntnisse bringen. Aufschlulreich wire z. B. die Untersuchung,
ob die am Rande eines Areals gehiuft auftretenden macropteren Formen
dimorpher und polymorpher Arten tatsdchlich flugfshig sind. Es konnte
daraus abgeleitet werden, ob’die Expansion der Arten phylogenetisch ab-
geschlossen ist, oder ob heute noch flugfahige Individuen das Verbreitungs-
gebiet erweitern. Der Befund von vier untersuchten macropteren Pierosti-
chus vulgaris L., die bis auf ein Individuum vollausgebildete Flugmuskeln
hatten, deutet zumindest auf Unterschiede zu unseren Verhiltnigsen hin
(LinoroTH, 1949). Interessant miiBte auch die Untersuchung der Insel-
bewohner sein, die nach seinen Angaben ebenfalls eine hohere Zahl an Geflii-
gelten aufweisen und nach seiner Auffassung vorwiegend fliegend dorthin
gelangt sein sollen.

Der Bedeutung des Fluges mu8 also nach vorliegenden Ergebnissen bei
der tiberwiegenden Mehrzahl der Arten ein viel geringerer Wert beigemessen
werden, als es bisher der Fall war. Von Flugunfahigkeit der betreffenden
Arten darf aber auch nicht gesprochen werden, denn die wenigen Individuen
mit vollentwickelten Flugmuskeln gebrauchen sicher zeitweise ihre Alae und
erhalten damit eine gewisse verbreitungsbiologische Bedeutung.

C. Die Degeneration der Fliigelgelenkmuskeln

Die Fliigelgelenkmuskeln unterscheiden sich nicht nur in ihrer Funktion,
sondern auch im histologischen Bau von den Flugmuskeln. Sie weisen nicht
die enge Querstreifung und die damit zusammenhéngenden Strukturen auf
und sind dadurch auch nicht zu derartig hohen Leistungen wie die Flug-
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muskeln befahigt. In ibrer Arbeitsweise diirften sie den iibrigen Kérper-
muskeln entsprechen. Ihre Aufgabe wird im allgemeinen in der Steuerung
der Alae beim Flug und in der Bewegung aus der Ruhelage in die Flug-
stellung und umgekehrt gesehen.

Beim Abbau des Flugapparates verhalten sie sich ebenfalls anders als
die Flugmuskeln. Wiahrend jene mit ihrer Degeneration den Abbauproze8

\ >
LORONGOFON

M. bst-n.\ M. bc.-n,

Mpol-mpt.p.

M. pal. - bas.

O5mm

. -

Fig. 38a. Innenansicht der rechten tergo-pleuralen Fliigelgelenkregion (Tergum und
Pleura in eine Ebene aufgeklappt). a) macropfere Form von  Pterostichus
vulgaris L., b) brachyptere Form von Pt. wulgaris L., ¢} Carabus nemoralis
MbtLL., d) Carabus auratus L., ) Abax ater ViLLErs, f) Cychrus caraboides L.

einleiten, bleiben sie in ihrer Form und Starke unveréndert, so dafl alle
macropteren Individuen, unabhéngig vom Grad der Flugmuskeldegenera-
tion, stets vollentwickelte und sicher funktionsfahige Fligelgelenkmuskeln
besitzen. Das gleiche beobachtete auch Jacksox (1928) an Curculioniden.
Sie knnen sogar noch in voller Starke bei allen untersuchten brachypteren
Individuen der dimorphen und polymorphen Arten beobachtet werden, ohne
daB wesentliche Unterschiede festzustellen wéren. Der Vergleich beider
Formen von Pterostichus vulgaris L. z. B. 148t deutlich erkennen, daB alle
in Frage kommenden Muskeln anniéhernd gleiche Stirke aufweisen. Eine
Veranderung ist lediglich am Subalare zu verzeichnen, an dem infolge der
Flugmuskeldegeneration eine Reduktion der subalaren Sehnenkappe auf
ein kleines Schiippchen eingetreten und der erst marginal inserierende Mus-
culus metacondylo-subalaris auf die gesamte ihm verbliebene Fliche iiber-
gewandert ist (Fig. 33a, b). Doch trat diese Abénderung nur bei wenigen
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Arten auf. Die Mehrzahl, wie z. B. Synuchus nivalis Paxz., Pterostichus
vernalis Paxz., Calathus ambiguus PAoyx. und C. melanocephalus L., die am
Beginn des Reduktionsprozesses stehen, zeigten iberhaupt keine Unter-
schiede in der Ausbildung.

O5mm

Fig. 33b. Legende siehe Fig. 33a

Eine Reduktion der Fliigelgelenkruskeln getzt erst bei konstant brachy-
pteren Arten ein und geht Hand in Hand mit einer Verkiirzung und Ver-
festigung des gesamten tergo-pleuralen Artikulationsbereiches. Hier lassen
sich bei den einzelnen Vertretern :
interessante Ubergangsstadien beob-
achten, so dafl man einen guten Ein-
druck vom Gesamtablauf des Pro-
zesses erhélt. Eine Abbildungsreihe
soll diese Verhiltnisse etwas genauer
veranschaulichen. Als erster Fliigel-
gelenkmuskel verschwindet der Mus- E‘g
culus metapleuro-mesopteralis poste- pLomet et
rior. Man findet dieses Stadium z. B.
bei Carabus hortensis L. Thm folgt
der Musculus praescuto-metapleu-
ralis (C. nemoralis MtrL., Fig. 33¢)
und mit ihm fast gleichzeitig degene-
riert auch der Musculus metapleuro-

M mc.-n.

M. con, - sub.

5 5 ' Imm
mesopteralis anterior (C. auratus, L., —
Fig. 334). Bei Carabus coriaceus L., Fig. 83¢. Legende siehe Fig. 33a
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C. violaceus L., Abax ater Virers (Fig. 33e) und verwandten Vertretern
verschwindet dann als letzter auch noch der Musculus praealarobasalaris,
so dafl lediglich der auch bei Cychrus caraboides L. noch funktionsighige
Musculus metacondylo-subalaris {ibrigbleibt (Fig. 33f). Er hat durch
die starke Reduktion des Tergum und die Verlagerung des Stigma seine

Ooo S

N \\\\é
\\ ogé’o

, M. con. -sub.

M.mf-pn.

M.mec. -n,

Imm Imm

Fig. 33d. Legende siehe Fig. 33a Iig, 33e. Legende siehe Fig. 33a

asmm

Fig. 33f. Legende siehe Fig. 33a
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Stellung veréndert, 148t sich aber auf Grund der Reduktionsreihe eindeutig
homologisieren. Neben diesen hier beschriebenen Reduktionsstufen treten
bei der Untersuchung groferen Materials ab und zu Individuen auf, die
noch stérkere Reste besitzen und damit Verbindungsglieder darstellen.
Mit ihrer Hilfe lassen sich kontinuierliche Reihen des Abbaues rekonstru-

ieren, die die gewonnenen Erkenntnisse dieses Reduktionsprozesses besté-
tigen: :

D. Die skelettale Entdifferenzierung

Es ist eine allgemein bekannte Erscheinung, daf sich im Verlauf der
Phylogenie funktionslos gewordene Organe zuriickentwickeln und rudimen-
tér werden. Ebenso entdifferenzieren sich bei Verlust der Flugfihigkeit die
hochspezialisierten, zum Fluge notwendigen Strukturen und wandeln sich
in einen sekundédr urspriinglichen Zustand um. Wahrend aber alle nicht-
skelettalen Elemente diesem Vorgang relativ wenig Widerstand entgegen-
setzen, bendtigen die in der Verénderung trigeren skelettalen Bereiche eine
betrachtlich lingere Zeit. Sie durchlaufen dabei eine Reihe von Zwischen-
-stufen, die man dann bei den einzelnen phylogenetisch mehr oder weniger
alten fliigelreduzierten Arten nebeneinander finden kann.

Die Entdifferenzierung setzt nach dem Verlust der Alae ein, lauft aber
nicht mit ihm parallel. So besitzen alle dimorphen und polymorphen Arten
in der brachypteren Form die gleichen ektoskelettalen Strukturen wie die
macropteren Vertreter. Erst die konstant brachypteren Arten weisen eine
Verdnderung auf, die den gesamten Ring des Metathorax umfafit und zu
einer Verkiirzung fithrt, die sowohl die tergalen und pleuralen als auch die
sternalen Anteile betrifft.

Mit der Entdifferenzierung geht gleichzeitig eine Verfestigung des ge-
samten metathorakalen Ringes einher. Speziell das tergopleurale Gelenk,
das fiir den komplizierten Mechanismus der Fliigelbewegung verantwortlich
war, verfestigt sich allmihlich. Die ersten Anzeichen treten aber erst nach
stidrkerer Reduktion der Fliigelbasis auf. Solange dieses beweglich ist, sind
auch noch die entsprechenden Muskeln funktionstiichtig. Mit der Chitim-
sierung der Gelenkmembran und der dadurch bedingten Verfestigung der
Alaewurzel, atrophieren — wie oben bereits beschrieben — allméhlich alle
fiir den Flug und die Fligelstellung verantwortlichen Fliigelgelenkmuskeln.

Interessanterweise werden auf diesem Stadium zwei Fliigelgelenkmus-
keln nicht davon betroffen. Es sind dies der Musculus praealaro-basalaris
und der Musculus metacondylo-subalaris. Sie haben offensichtlich noch
eine andere oder iiberhaupt eine andere Aufgabe; der weitere Verlauf des
Reduktionsvorganges 146t dies zumindest vermuten. Der Musculus praea-
laro-basalaris dient sicher der Festigung des tergo-pleuralen Gelenks, indem
er das laterale Scutum mit dem Tergalarm und den anschliefenden Gelenk-
skleriten auf den pleuralen Fliigelgelenkkopf zieht. Er bleibt solange funk-
tionstiichtig, bis es zu einer stabilen Verbindung zwischen beiden Anteilen
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kommt (Abax ater ViLLers). Artikulationspunkte sind cranial das fest mit
dem Seutum verwachsene Pterale 1 und der Tergalarm, die dem in eine
gelenkpfannenihnliche Vertiefung greifenden pleuralen Fliigelgelenkkopf
als Widerlager dienen und caudal die schon immer vorhandene Briicke des
Lateropostnotum, die das Postnotum mit dem Epimerum verbindet. Der
weiteren Festigung dient auch die zunehmende Chitinisierung der dazwi-
schenliegenden Gelenkmembran. Der Musculus metacondylo-subalaris
scheint im Dienste der Stigmenbewegung zu stehen. Seine Lage bei stark
reduzierten Arten 148t dies jedenfalls vermuten (Carabus auratus L., Abax
ater ViLrErs, Cychrus caraboides 1..). Er wandert mit dem Stigma weiter
in das Gelenkfeld ein und nédhert sich allm#ihlich dem Scutum, bis der als
Ursprung dienende Rest des Subalare sich mit ihm vereint.

Mit der tergo-pleuralen Verfestigung ist die funktionelle Homonomie
des Metathorax mit den Abdominaltergiten erreicht. Doch ist damit der
AbbauprozeB nicht abgeschlossen. Cychrus caraboides L. zeigt z. B. ein
Tergum, das bereits deutlich schmaler als ein Abdominaltergit ist und die
Tendenz der weiteren Atrophie aufweist. Offensichtlich tbernimmt der
festverschlossene Elytrenpanzer die Tergitfunktion, denn auch die abdomi-
nalen Tergite sind vollstdndig entchitinisiert und weichh#éutig. RUscuxamep
(1927) stellte das gleiche Bild bei timarchoiden Chrysomeliden fest. Die
sternalen Anteile dagegen bleiben, da sie fiir die Laufbewegung weiter von
gewisser Bedeutung sind, auf einem bestimmten Stadium stehen und wan-
deln sich nicht weiter um.

Eine Verdanderung in Abhingigkeit vom Abbau des Flugapparates stellte
Rtscagamp (1927) auch am ersten Abdominalstigma der Chrysomeliden
fest. Es ersetzt funktionell das bei Kéfern und einer Reihe anderer Insek-
ten fehlende metathorakale Stigma und weist, da es beim Flug allein fiir die
Luftaufnahme verantwortlich ist, einen stark vergréBerten Durchmesser
auf. Dieser Autor konnte mit fortschreitender Reduktion eine deutliche
Verringerung des Lumen beobachten. Das Verhiltnis vom ersten zum
zweiten Stigma verdndert sich in seiner Aufnahmefliche von 5:1 beim
haufig fliegenden Leptinotarsa decemlineata Say, iiber 4:1 bei Melasoma
populi L., 2,5:1 bei Chrysomela coerulans Scrisa, bis auf 1:1 bei Timarcha
tenebricosa Fasr. Eine #dhnliche Tendenz kann auch bei den Carabiden
beobachtet werden. Die Reduktion tritt aber ebenso wie bei den iibrigen
skelettalen Organen erst sehr spit auf und betrifft nicht nur das Stigma
selbst, sondern auch die sich anschlieBenden Tracheen und Tracheolen, die
frither in besonders starker Ausbildung die Flugmuskeln versorgt haben.
Sie liegen nach eingetretener Degeneration noch in groBer Zahl im mehr
oder weniger méchtig entwickelten Fettgewebe und sind sogar noch bei
konstant brachypteren Formen zu finden. Im individuellen Leben der
Kafer werden sie ebensowenig wie alle anderen skelettalen Strukturen ab-
gebaut. Erst die stark reduzierten Arten weisen eine den anderen Segmen-
ten entsprechende Versorgung mit Tracheen und Tracheolen auf.
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Die Entdifferenzierung des Flugapparates, die vornehmlich die metatho-
rakalen Strukturen umwandelt, hat aber auch einen das gesamte Tier be-
treffenden Gestaltwandel zur Folge. Bei Carabiden sind es zwei Entwick-
lungstendenzen, die einerseits zum Cychrus- und andererseits zum Abaztyp
fithren. Die Cychrisation oder Procerisierung, wie sie von KRUMBIBGEL
(1960) bezeichnet wird, ist charakteristisch fiir die fliigelreduzierten Carabini
(Carabus, Cychrus). Sie ist meines Erachtens stets ein Ausdruck stirkster
Rudimentation und Spezialisierung und nicht umgekehrt, wie KRuMBIEGEL
(1960) betont, ein ProzeB, auf dem die Fligelrudimentation beruht. Er
vertauscht dabei offensichtlich Ursache und Wirkung miteinander und setzt
eine zielgerichtete Tendenz als Grund fiir die Reduktion voraus. Der Verlust
der Fliigel setzt aber schon viel frither ein, wenn von einem Gestaltwandel
noch gar nicht zu sprechen ist.

Das gleiche beobachtete auch Roscarame (1927), der an Chrysomeliden
feststellte, daBl bei den Gattungen Chrysomela und Chrysochloa eine durch
Fligelreduktion bedingte Gestaltsverdnderung einsetzt bzw. bereits ablauft.
Er bezeichnet sie nach der stark reduzierten Ttmarcha tenebricosa Fasr.
als Timarchisation. Endziel dieser Entwicklung ist wahrscheinlich der
timarchoide Bau.

Die analoge Erscheinung, die bei den Harpalinae zur Verbreiterung und
Abflachung der Kifer fithrt, wird als Abakisation und der erreichte Zustand
als Abakoidie (DeLkEskAMP, 1934) bezeichnet. Sie ist dadurch charakteri-
siert, daB gich die Tergite des Abdomen und das reduzierte Tergum des
Metathorax stark abflachen und sich gleichzeitig die Verbindung zwischen
Prothorax einerseits und dem Mesothorax und Metathorax andererseits ver-
breitet. Dadurch erwecken die Elytren den Eindruck, als ob sie Schulter-
beulen besaBen, unter denen bei gefliigelten Arten das Fligelgelenk mit dem
pleuralen Fliigelgelenkkopf ruhen. Sie wurden in #lteren Bestimmungs-
biichern als duBeres Merkmal fiir ,,gefliigelte’ Arten verwendet. Bereits
OsrrEL (19242) wies darauf hin, daB diese Einteilung mit Vorsicht zu ge-
brauchen sei, denn bei Carabus granulatus L. haben alle Formen die gleiche
Ausbildung. Das gleiche trifft auch fiir alle anderen untersuchten dimorphen
und polymorphen und die meisten konstant brachypteren Arten der aba-
koiden Entwicklungsrichtung zu, denn #uBerlich ist ihnen nicht anzusehen,
ob sie gefliigelt oder alaereduziert sind.

E. Der Ubergang von der Macropterie zur Brachypterie

Die Alaerudimentation der Carabidae ist stets eine asexuelle Erscheinung
und trifft weibliche und ménnliche Individuen in der gleichen Weise. Der
Reduktionsstand der Fliigel ist bei den verschiedenen Arten sehr unter-
schiedlich. Es kommen von vollentwickelten Alae mit beginnender Reduk-
tion, die sich im Fluktuieren bestimmter Adern #duBert, bis zur apteren
Form alle Ubergangsstadien vor. Auf der Grundlage dieser Zwischenstufen,
die z. T. sogar bei einigen Arten nebeneinander auftreten (Carabus granulatus
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L.), 148t sich eine zusammenhéingende Reihe vom Abbau der Alae rekon-
struieren, die ein anschauliches Bild vom Reduktionsvorgang vermittelt.
Sie setzt in den unverstdrkten Membranen des Fliigels am Apex und am
Analfeld ein und fiihrt zu einer Verkleinerung der Fliigelflache ( Pterostichus
niger ScHALL., Synuchus nivalis Paxz., Pterostichus vernalis Pawz.). Die

Atrophie 14uft scheinbar auf diesem Stadium sehr rasch ab und findet erst

an den stdrkeren Adern des Oblongum Widerstand ; denn es treten hiufiger

Formen auf, die cranial von den Vorderrandadern, apical vom Oblongum

und anal von den latero-craniad verschobenen Cubital- und Analadern be-

grenzt werden (Clivina fossor L., Pterostichus voulgaris L.). Bel weiterer
Reduktion fallt auch dieses Hindernis, die Adern atrophieren und die ver-

bleibende Alaefliche wird bis auf die stirkeren Teile der Vorderrandadern

reduziert. Es entstehen dadurch spitze schmale Rudimente, wie sie bei

Calathus erratus Sauvs., C. fuscipes Gouze, Pterostichus diligens STurM und -
vielen Carabus-Arten zu finden sind. - Ein weiterer Schritt fiithrt zu kleinen,

kaum iiber das ebenfalls verkiirzte Metatergum hinausreichende Schiippchen

(Carabus violaceus L., C. cortaceus L.), die schlieBlich wie bei Cychrus cara-

botdes L. vollkommen mit dem Tergum verwachsen und z. B. bet den afri-

kanischen Gattungen Mantica Kor., Anthia WeB. und Omus EscHscHTZ,

itberhaupt nicht mehr zu erkennen sind (OrrTEL, 1924 2a).

Treten bei einer Art neben der brachypteren Form auch noch macro-
ptere Individuen auf, so spricht man von Dimorphismus, bzw. von Polymor-
phismus, wenn noch verschiedene Zwischenstufen vorkommen. Die poly-
morphen Arten werden aber im allgemeinen nicht von den dimorphen ge-
trennt, da wahrscheinlich der viel seltener auftretende Polymorphismus ein
Sonderfall des Dimorphismus ist, bei dem die brachypteren Alae eine starke
Variationsamplitude aufweisen und z. T. bis zur macropteren Form reichen
(Larsew, 1950). Mit fortschreitender Rudimentation und zunehmender
Differenz zwischen den beiden extremen Fliigelformen verschwindet der
Polymorphismus allméhlich und ist bei der Mehrzahl der stark reduzierten
Arten nicht mehr anzutreifen.

Das Frequenzverhdltnis von macropteren zu brachypteren Individuen
ist bei den einzelnen Arten nicht einheitlich und schwankt faktisch zwischen
den beiden Extremen Macropterie und Brachypterie. Wahrend z. B. bei
Synuchus nivalis Paxz., Pterostichus vernalis Paxz. und Calathus ambiguus
Pavk. vorwiegend macroptere Individuen auftreten und Clivina fossor L. ein
beinahe ausgeglichenes Verhiltnis aufweist, kommen bei Pterostichus stre-
nuus Panz., Calathus melanocephalus L. und C. erratus SAHLB. nur wenige
und bei Pterostichus vulgaris L. und Calathus fuscipes Gorzs nur ganz ver-
einzelt macroptere Individuen vor (Fig. 34).

Die Verteilung beider Formen scheint auBlerdem geographische Unter-
schiede aufzuweisen ; denn von einer Anzahl verschiedener Arten aus anderen
Gebieten sind deutlich abweichende Verhéltnisse bekannt. So kommen z. B,
bei Pterostichus vulgaris L. in Mitteldeutschland (Magdeburg und Halle
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(Saale) nur 29, macropter vor, wihrend im Riesengebirge nach Ma%an
{1927) alle Vertreter der Art vollgefliigelt sein sollen. Ein unterschiedliches
Auftreten weisen auch Carabus granulatus L. (Oxrren, 1924a), Pterostichus
diligens Srurm, Calathus ambiguus Payx., C. erratus Saure. und Clivina
fossor L. (LinprorH, 1949) auf.

Im allgemeinen tritt die macroptere Form weit hinter der brachypteren
zuriick. - LinproTH (1949) fand bei einer ausfithrlichen Analyse der fenno-
skandischen Fauna nur vier Arten mit uberw1egend macropteren Individuen:
Agonum moestum Durr., Bembidion grapei Gyir., Harpalus picipennis
Durr. und H. neglectus DEJ.; bei allen iibrigen ﬁberwog die brachyptere
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Fig. 34. - Graphische Darstellung des unterschiedlichen Frequenzverhdltnisses einiger
dimorpher Carablden Arten

Form. Von den insgesamt 362 Carabiden konnte er 50 dimorphe und poly-
 morphe (= 149,), 49 konstant brachyptere (= 149,) und 263 konstant
macroptere Arten (= 729,) nachweisen.

Im 6stlichen Teil der USA kam Darrineron (1936) auf 49, dlmorphe
und polymorphe Arten, eine Zahl, die sicher durch das geringe ihm zur Ver-
fiigung stehende Material zu niedrig ausfiel, da wahrscheinlich der iiberwie-
gend in einer Form auftretende Teil nicht erfalit wurde.

Umfangreichere Untersuchungen diirften, wie Linprorm (1945a) fiir
Finnland und Schweden bewiesen hat, die Zahl der dimorphen und poly-
morphen Arten auch in anderen Gebieten und Léndern betrachtlich erhohen,
denn die Ursache der zu niedrigen Angaben diirfte iiberall die gleiche sein.
Auch fiir Mitteldeutschland kann eine den Tatsachen entsprechende Analyse
noch nicht gegeben werden. Das vorliegende Material reicht noch nicht
aus und andere brauchbare Beobachtungen liegen nicht in geniigender An-
zahl vor..
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Welche Ursachen dem Dimorphismus und allgemein dem Brachypteri-
mus zu Grunde liegen, ist bisher — obwohl schon von den verschiedensten
Seiten her diskutiert — keineswegs geklart. Allgemein anerkannt und auch
gesichert scheint die Auffassung zu sein, dal sich die Brachypterie der Alae
als Folge einer ,,im Laufe der Stammesgeschichte eingeschlagenen Lebens-
weise, bei der die Flugfiahigkeit im Kampf ums Dasein ihre Bedeutung und
damit ibren Selektionswert verlor®’, entwickelt hat ,,jund so dem Macht-
bereich der Zuchtwahl entzogen wurde* (Roscmxame, 1927, p. 60). Mit
dieser Erklarung ist aber erst die Vorbedingung fiir den Ablauf der Rudi-
mentation des Flugapparates gegeben. Der Weg zur Kurzflugligkeit selbst
fihrt, wie die zahlreichen Beispiele gezeigt haben, iiber viele kleine, von
macropteren bis zu apteren Carabiden reichende Zwischenstadien. Die von
Roscarame (1927) kategorisch abgelehnte Moglichkeit, dal Mutationen
diese Abidnderungen bewirken, steht nur dann mit den beobachteten Tat-
sachen in Widerspruch, wenn man -— wie er und eine Reiheanderer Autoren
(Bruzs, 1908; Exsrom, 1928, 1941, 1949; LixprorH, 1949) — nur eine
GroBmutation annimmt, die schlagartig das jeweils auftretende Stadium
erzeugt. Mit Recht stellt RUscaxamp (1927) die Frage, warum es da unter
der rezenten Fauna so viele unterschiedliche Ausbhildungsformen gibe und
der Mutationsschritt nicht gleich aptere Formen schaffe.

Wenn es sich tatsdchlich um Mutationen handelt, die den Prozefl der
Rudimentation verursachen—der heutige Stand der Genetik und der Deszen-
denztheorie machen diese Auffassung wahrscheinlich — dann miissen es
viele mikroevolutive Schritte gewesen sein, die allmghlich im Verlaufe der
Phylogenie zu den verschiedenen Stadien der rezenten Carabiden gefiihrt
haben. Doch diirfte, da die Rudimentation unserer brachypteren Arten
offensichtlich in einer stammesgeschichtlich weit zuriickliegenden Zeit be-
gann, alle derartigen Erkléirungsversuohe Spekulationen bleiben; denn die
Carabiden traten sogar schon im Miozén und Pliozén ﬂugelredumert auf
(OrrTEL, 19244).

Exakt kann diese Frage nur anhand von rezentem Material gelost werden, das ge-
stattet, durch experimentelle Untersuchungen die Grundlagen der Brachypterie zu kldren.
Dieses gesuchte Material bietet sich in Form der dimorphen Arten an, die in der Regel
in einem bestimmten Verhiltnis macroptere und brachyptere Individuen aufweisen. Zu
diesem Zweck fithrte man die verschiedensten Versuche durch, die stets das Ziel ver-

‘folgten, die Zusammenhéinge zwischen beiden Formen zu klaren. Neben den dimorphen
Carabiden (LinprOTH, 1946 Prerostichus anthracinus I1L.) waren es Curculioniden (J AcK-
sow, 1928: Sitona hispidule FaBr.) und vor allem die dimorphen und polymorphen
Heteropteren (Exsron, 1928, 1941, 1949; JorDAN, 1943, 1950 ; Brinkuurst, 1959, 1960
Gerris-Arten), die eingehend daraufhin untersucht wurden. Die Beobachtungen zeigten
aber so unterschiedliche Ergebnisse, daB sich vorerst zwei entgegengesetzte Auffassungen
herauskristallisierten. Jacrsox (1928), Exsrom (1928, 1941), Linprora (1946, '1949)
und Brivgaursr (1959) kamen auf Grund von Kreuzungsversuchen, von denen sie
alerdings durch Zuchtschwierigkeiten stets nur sehr kleine Kollektive fiir die Auswertung
gewannen, zu der Uberzeugung, daB die verschiedenen Alaeformen rein mutativ bedingt
sind. Jacxsox (1928) und LinproTH (1946) fanden, daf sich die Merkmale ,,brachypters
dominant heterozygot und ,,macropter rezessiv homozygot verhalten und die Ver-
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erbung nach der Mendelspaltung erfolgt. Linprorm (1949) schluBfolgerte aus den gleich-
artigen Ergebnissen dieser zwei ,,verwandtschaftlich so weit wie nur méglich vonein-
ander getrennten Arten, daB ,,in dem asexuellen Fliigeldimorphismus der Kifer iibar-
haupt eine einheitliche Erscheinung zu vermuten® sel (p. 345—346). Eoxsrom (1928,
1941) kam bei Gerris asper F1ies. und BRINKHURST (1959, 1960) bei einigen Gerris- und
Velia-Arten ebenfalls zu der Auffassung, daB die verschiedenartige Alaeausbildung gene-
tisch bedingt sein miisse. Doch kénnen alle diese Auffassung vertretenden Autoren, vor
allem BrinkmursT (1960) nicht umhin, auch noch Faktoren mit in Erwigung zu ziehen,
die offensichtlich exogener Natur sind. Bereits Dmwrrz (1902, 1919) hatte niedrige
Temperaturen und Blausiure als ausldsende Einfliisse fiir Brachypterie nachgewiesen,
und RamumE (1931) vermutete ebenfalls, daB bei Metrioptera roeselii HacunsacH , die
Variabilitat des Mikroklimas von wesentlicher Bedeutung fiir das Auftreten der Makro-
pterie sein diirftes (p. 539).

JOrRDAN (1943, 1950), der sich besonders mit der Fligelausbildung der mitteldeutschen
Wasserwanzen beschiftigte, kam auf Grund jahrelanger Beobachtungen zu dem Ergebnis,
. daB nach strengen, kalten Wintern der Prozentsatz an macropteren Individuen wesent-
lich geringer als unter normalen Umsténden ist. Weist eine Art zwei Generationen auf,
dann ,,hat die aus tiberwinternden Tieren hervorgehende Generation mehr oder weniger
verkiirzte Fligel, die Sommengeneration dagegen gut ausgebildete Deck- und Hautfligel*
(JorpaN, 1950, p. 183). Ecksrom (1949) versucht, diese Beobachtung mit einer unter-
schiedlichen Empfindlichkeit gegen tiefe Temperaturen zu erkldren. Nach ihm soll die
Kilteresistenz und allgemein die Vitalitat der Brachypteren (Gerris asper FIEB.) groBer
als die der Macropteren sein, so dafl die Zahl der Ubarlebenden bsi ungiinstigen Umwelt-
faktoren sich zugunsten der Brachypteren verschiebt. Andere Autoren wiederum
(LarsExN, 1930, 1950; LinprorH, 1949; WiesEwp, 1957; BrINEHURST, 1960) stellten
auBer einer verkiirzten Larvalentwicklung keine positiven Auslesewerte bei den Kurz-
fliigeligen fest, so daf Jorpans (1950) Beobachtung dadurch nicht entkriftet werden
kann. Auch BringkuURST (1960) erkannte bei der Mehrzahl der unfersuchten Velia- und
Gerris-Arten tiefe Temperaturen als auslosenden Faktor fiir Brachypterie, vermutet aber
die Beeinflussung bereits auf dem Stadium der Oogenese. Diese neuen Ergebnisse
beriicksichtigend versucht er, beide entgegengesetzten und sicher auch berechfigten
Standpunkte zu einer einheitlichen Auffassung zu verarbeiten, da offensichtlich sowohl
mutative als auch modifizierende Ursachen fiir den Dimorphismus und Polymorphismus,
wie auch allgemein fiir den Brachypterismus, verantwortlich sind.

Leider liegen fiir Kéfer, auBer den beiden bereits genannten Kreuzungs-
versuchen, keine weiteren Untersuchungen vor, so daf eine abschlieBende
Beurteilung des Problems noch nicht gegeben werden kann. Eindeutig
dagegen sind die Hinweise darauf, daB der Reduktionsprozel des Flugappa-
rates kein in groBen Spriingen ablaufender Vorgang, sondern eine aus vielen
Teilschritten bestehende Veranderung ist, die allméhlich die Strukturen bis
zum Endstadium der Apterie entdifferenziert. Der Beginn dieses Abbaues
wird zwar anatomisch mit der Degeneration der Flugmuskeln eingeleitet,
kiindigt sich aber schon durch physiologische Funktionsunféhigkeit der Flug-
muskeln und durch Fluktuation im Geédder der Alae an. So weist die Mehr-
zahl der untersuchten Carabiden ein viel ausgeprigteres Variieren des Fliigel-
gediders auf als andere macroptere Kifer. Besonders solche Arten, deren
Flugmuskeln nicht mehr funktionsfihig sind, werden davon betroffen. Sie
zeigen sogar hiufig Atrophieerscheinungen, dle an der Media, dem Cubitus
und der Analis auftreten und vor allem das Oblongum und die Zelle 2A
betreffen. Nach OrrrsL (1924 a) weist sie sogar Calosoma sycophanta L. auf,
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so daB auch bei dieser heute noch flugfihigen Art bereits die Anzeichen der
Reduktion sich beobachten lassen.

Wenn man auflerdem in Betracht zieht, dal bei den 23 wahllos herausge-
griffenen macropteren Arten von ungefahr 500 untersuchten Individuen 425,
das sind 859, degenerierte oder iiberhaupt keine Flugmuskeln besafien und
dadurch flugunfihig waren, dann dréngt sich der Eindruck auf, dall bei der
Mehrzahl von ihnen und wahrscheinlich insgesamt bei der Familie der Cara-
bidae die Reduktion des Flugapparates eingesetzt hat bzw. ihr Beginn sich
schon mehr oder weniger stark erkennbar macht. Es wird spéteren umfang-
reicheren Beobachtungen iiberlassen bleiben, diese nach vorliegenden Unter-
suchungen berechtigt erscheinende Vermutung, daf die Familie der Cara-
bidae sich phylogenetisch auf dem Wege zum Apterismus befindet, zu be-
statigen oder zu widerlegen.

. V. Ergebnisse

Hs wurden die Flugmuskulatur, das Skelett des Metathorax und das Fliigelgelenk
von 28 konstant macropteren, 12 dimorphen und polymorphen und 9 konstant brachy-
pteren Carabiden-Arten, deren Wahl vorwiegend durch die Haufigkeit in der heimischen
Fauna bestimmt wurde, unter dem Gesichtspunkt der Rudimentation des Flugapparates
untersucht. Dabei zeigten sich folgende Ergebnisse:

1. Die Mehrzahl der gefliigelten Individuen weisen, unabhéngig davon, ob es Ver-
treter von konstant macropteren oder dimorphen und polymorphen Arten sind, keine
funktionsfidhigen Flugmuskeln auf.

2. Ihr Aufbau geht wahrscheinlich schrittweise vor sich. Es finden sich bei gleich-
altrigen Tieren die verschiedensten Ausbildungsformen nebeneinander, so daB eine unter-
schiedliche Muskelanlage angenommen werden muf.

3. Die einmal angelegte Flugmuskelstirke bleibt vermutlich erhalten und wird nur
in wenigen Fallen in geringem MafBe abgebaut. Als Ursachen fiir diese individuelle
Degeneration werden das Alter des Tieres und die Erzeugung der Geschlechtsprodukte
vermutet.

4. Histologisch duBlert sich die Degeneration im Abbau der Myofibrillen und der
Myochondrien, wobei gleichzeitig die charakteristische Querstreifung verloren geht. Die
faserigen Reste werden von den Sarcolemma gebildet, die z. T. noch gewisse granulidre
HBinschlisse aufweisen. ’

5. Die Flugmuskeln der wenigen vollausgebildeten Individuen diirften, soweit das
aus dem geringen zur Verfiigung stehenden Material ersichtlich war, das ganze Imaginal-
leben tiber erhalten bleiben. Derartige Kéfer kénnen sicher auch fliegen und haben die
in der Literatur weit verbreitete unrichtige Ansicht, daf alle macropteren Carabiden-
Arten auch flugfihig sind, verursacht.

6. Die brachypteren Individuen besitzen keine Flugmuskeln mehr; ihre Reste liegen
in der Regel als faserige Strukturen in hypertrophisch entwickeltem Fettgewebe.

7. Die Flugelgelenkmuskeln sind unabhingig vom Stande der Flugmuskeldegene-
ration bei'allen macropteren und dimorphen und polymorphen Arten voll ausgebildet.
Ihr Abbau setzt erst bei konstant brachypteren Formen ein und lduft parallel mit der
Verfestigung des tergo-pleuralen Gelenkbereichs.

8. Bifunktionelle Flug- und Flugelgelenkmuskeln werden von der Degeneration
nicht oder nur indirekt durch die infolge der Brachypterie eingetretenen Gestaltsver-

* dnderung beeinfluBt.

9. Der Abbau der Flugmuskeln kann als der sichtbare Beginn des Entfliigelungs-
prozesses gewertet werden, so daf die weil verbreitete Ansicht, der erste Schritt zur
Rudimentation sei die Entstehung der Brachypterie,; in Frage gestellt ist. ’
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10. Die Reduktion der Alae verlauft iiber verschiedene, bei den rezenten Arten noch
nachweishare Stufen. Sie beginnt an den unverstirkten Membranen und findet erst an
den Adern starkeren Widerstand, so daB die Mehrzahl der gréBeren Rudimente im Spitzen-
teil vom Oblongum begrenzt werden. Ist dieses Hindernis iiberwunden, so schwindet
die Flugelflache wieder schneller und das Ergebnis sind kleine, schmale, spitze Formen,
wie sie bei den meisten konstant brachypteren Arten auftreten. Die weitere Reduktion
fiihrt iiber kleine runde Schiippchen bis zur Apterie.

11. Wihrend der Reduktion des Fliigels atrophieren und verwachsen allméahlich die -
Fligelgelenksklerite und stellen nach fortgeschrittener Rudimentation eine unbeweg-
liche Verbindung einerseits zwischen Tergum und Pleurae und andererseits zwischen
ihrer Verwachsungsstelle und dem Alaerest her.

12. Mit fortschreitender Reduktion setzt die Entdifferenzierung des gesamten Meta-
thorax ein. Es werden sowohl das Tergum und die Pleurae als auch das Sternum be-
troffen. Das Endergebnis ist ein schmaler, nur noch die Hinterbeine tragender Ring.

13. Die Entdifferenzierung des Flugapparates wird von einem Gestaltswandel be-
gleitet, der bei den Carabini zum cychroiden und bei den Hapralinae zum abacoiden
Bautyp fithrt. i

~Zusammenfassung

Die Arbeit beschaftigt sich mit der Ausbildung des Metathorax bei Carabiden. Eg
wurden alle am aktiven Flug beteiligten Elemente untersucht und ihre Verdnderungen
bei den verschiedenen Brachypteriestadien erfaf3t. Die Rudimentation des Flugappa-
rates beginnt offensichtlich mit der Riickbildung der Flugmuskeln, so daf Flugunfdhig-
keit eintritt. Die individuelle Degeneration der angelegten Flugmuskeln ist unerheblich
und nicht in allen Fillen nachzuweisen. Thr histologischer Abbau wird beschrieben.
Brachyptere Individuen besitzen keine Flugmuskeln mehr, dagegen sind Fliigelgelenk-
muskeln in abnehmender Zahl bis zu stérksten Rudimentationsstadien nachzuweisen.
Der skelettale Abbau beginnt mit der Reduktion der Alae und ihrer Basalgelenke, greift
dann auf Tergum und Pleura iiber und setzt sich sogar im sternalen Bereich fort, so da8
ein schmaler, nur noch die Hinterextremititen tragender Ring sich herausbildet.

Summary

The above publication deals with the structures of metathorax in Carabid beetles.
There were studied all parts joined in active flight as like as their changes occuring in
the various brachypterous stages. The rudimentation of the flight apparatus apparently
begins with the reduction of the flight muscles, laeding to the loss of flight capacity.
The individual degeneration of flight muscles is insignificant and not continually evident.
Histological features of muscle breakdown are described. Brachypterous individuals have
no flight muscles left, but there are traceable flight joint muscles of decreasing number
down to stages of most significant rudimentation. The skeleton breakdown begins with
the reduction of alae and their basal joints, encroaching on tergum, pleura, and even the
sternal range, thus forming a narrow ring, which bears nothing else but the hind legs.

Peswome -

Pabora sapuMaeTca ofpazoanuem meraroparca v Carabidae. Vlecaeposaimco
BCE DIEMEHTLI, YUACTBYIOIIE B aKTUBHOM I0JIETE U ONPeHeAdnch M3MeHeHIA 9THX
SJEMEHTOR B PasiUYHBIX CTaguAxX Opaxumnrepns. PyguMeHTAUUA JIETHOTO anma-
para, HOBUAMMOMY, HauuHaerca oGDATHBIM DasBUTHEM JETHBIX MBI, TaK YT0
HaACTymaer HecnocoGHOCTE K moyery. VHIumBAXyanbHas eredepanus 3af0HeHHbIX
JIeTHBIX MBOII He3HAUNTEJIbHA U €e He BO BCEX CIyYadX MOHO HoKazaTh. OIHCH-
BaeTcA UX TUCTOJOFUYECKOe pacijerviense. BpaxwmirrapHsie ocobu yixe He obia-
20T JIETHRIMA MBINIIAMY, HO MBIUIE CYCTABOB KPBUILEB B yOBIBAKOIIEM KOIM-
yecTBe [0 BBICHIMX Crafuil PYyAUMEHTAIlMU JoKasyemsl. Paculeruienue cuiejera
HauMHaeTcH penyrImedt Alae m ux 0a3albHLIX CYCTABOB, 3aT€M OHO NEPEXONUT Ha
Tergum u Pleura m pacupocTpaHAercs fame Ha 00JacTh 'PYAUHE, TaK 4ro obpa-
3yeTcH Y3KUil CerMeHT, KOTOPBLA HOCHT TOJBKO 3a{HNE KOHEIHOCTH.
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Tabelle 4. Liste der in der Arbeit verwendeten Abkiirzungen

F. Tietze, Fliigelreduktion bei Garabiden

Anhang

Ab Analbogen

An Analis
Bas Basalare
G Costa

EIL.  Elytrenlange

Epm  Epimerum

Epst  Episternum

EpstH Episternumhéhe
Epstl. Episternumlinge
Fu Furca

hTgf hinterer Tergalgelenkforisatz
hTh  hinterer Tergalhebel
Lig Fligelligament

MtB  Metatergumbreite
MtL  Metatergumlange

M. stgm.

VM
vTh

M.p.-p.
M.p.-n.
M.bst.-n.
M.be.-n.
M.mc.-n.
M.tr.-bas.
M.ep.-sub.
M.mf.-pn.
M.psc.-pl.

Stigmenmuskel
Pterale 1

Pterale 2

Pterale 3

pleuraler Flugelgelenkkopf
Postnotum

Radius

Subcosta

Scutum
Sehnenkappe
Subalare

Tergum

Tergalarm
Vermittlungsplatte
vorderer Tergalhebel

Musculus metaphragmo-mesophragmalis
Musculus metaphragmo-metanotalis
Musculus basisterno-metanotalis
Musculus basicoxo-metanotalis
Musculus merocoxo-metanotalis
Musculus metatrochantino-basalaris
Musculus metepimero-subalaris
Musculus metafurco-metapostnotalis
Musculus praescuto-metapleuralis

M.pal.-bas. Musculus praealaro-basalaris

M.pl.-mpt.a. Musculus metapleuro-mesopteralis anterior
M.pL.-mpt.p. Musculus metapleuro-mesopteralis posterior

M.con.-sub. Musculus metacondylo-subalaris

M.mf.-me.

Musculus metafurco-merocoxalis
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Tabelle 5. Versuch einer Homologisierung der Flug- und Fliigelgelenkmuskeln

Bauzrr 1910 u. WiEgsEND , : ; . ’
B SR 4000 1957 v. K&LER 1956 vorliegende Arbeit | Ursprung und Insertion Funktion
M. metathoracis I11 dlm, M. metaphragma- | M. metaphragmo- | U: Metaphragma u. Indirekter Fligel-
medianus mesophragmalis mesophragmalis Postnotum senker, erhoht
I: Mesophragma u. Wolbung des Scutum
Scutum
M. lateralis meta- 111 dlm, 3 | M. metaphrag- M. metaphragmo- | U: Metaphragma Wahrscheinlich indi-
thoracis posterior mametanotalis metanotalis I: V-Leiste des Meta- rekter Fliigelheber
tergum
M. lateralis meta- 111 dvm, (?) | M. basisterno- M. basisterno- U': Basisternum u. Indirekter Fliigel-
thoracis anterior metanotalis metanotalis Sternalkamm heber und -senker
I: Vorderer Teil der
Scutumwolbung
M. lateralis meta- 111 dvm, M. basicoxa- M. basicoxo- U: Basicoxa des Hinter- | Indirekter Fhigel-
thoracis medius metanotalis metanotalis beins heber und -senker
I:" Hinterer Teil der
_ Scutumwolbung
M. coxo dorsalis 11T dvmg, | M. meroxoca- M. merocoxo- U': Hinterrand der Coxa | Soll direkter Fligel-
metanotalis metanotalis mit langer diinner heber sein,
Sehne bifunktionell: Beweger
I: Hinterer Tergalhebel | der Coxa
des Metanotum
M. extensor alae IIT pm, , M. metatrochan- M. metatrochan- U: Sternum u. vordere Direkter Fligelsenker
anterior tino-basalaris tino-basalaris Coxalfalte und Entfalter des
I: Basalare mit groBer | Fliigels
Sehnenkappe
= M. extensor alae 111 pm, M. metepimero- M. metepimero- U: Mit breitem Ansatz Direkter Fliigelsenker
* posterior subalaris subalaris an Innenseite der Coxa | und Entfalter des
I: Subalare mit groBler | Fliigels
Sehnenkappe

&/v "IN ‘€961 ‘€1 pueq ‘srfojowojuy anz ofgurioq
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Tabelle 5 (Fortsetzung)

Baver 1910 u.

WIESEND

Riisorgane 1927 1957 v. Kfrer 1956 | vorliegende Arbeit | Ursprung und Insertion Funktion
M. furco-dorsalis ? M. metapodema- | M. metafurco- U: Lateraler Furcaast Festigt Stellung der
metathoracis furcalis (?) metapostnotalis Furca und stabilisiert
I: Hinterrand des wahrscheinlich
lateralen Postnotum laterales Tergum
M. relaxator alae IIT pmy, M. praealaromet- | M. praescuto- U': Mit Sehnenkappe liga- | Zieht pleuralen
episternalis (?) metapleuralis mentds am Praescutum | Fliigelgelenkkopf
I: Vorderdorn des pleu- | mediad und beien-
ral. Fliigelgelenkkopfes | flut Fligelstellung
M. relaxator IIT pmy M. praealaromet- | M. praealaro- U': Laterale Scutum- Drehung der Sehnen-
extensoris episternalis (?) basalaris wolbung kappe und Ldsung des
I: Sehnenkappe des Sperrgelenks, wahr-
Basalarmuskels scheinlich bifunktio-
: nell als Festiger des
tergopleuralen Gelenks
Mm. flexores alae 11T pmy M. metapleuro- M. metapleuro- U': Innenkamm des pleu- Klappt das Pterale 3
mesopteralis mesopteralis ante- ralen Fligelgelenk- um 180° nach innen
rior et posterior kopfes bzw. und leifet die Faltung
Episternumfliche des Fligels in die
I: Mit getrennten Sehnen | Ruhelage ein
am Mesopterale
(Pterale 3)
? ? M. metacondylo- U: Métacondylus, am Steht wahrscheinlich

M. metacondylus-
meta-pleuralis {?}

subalaris

Rande des

1. Abdominalstigma
: Sehnenkappe des

Subalare

im Dienste der Fliigel-
bewegung, ist aber
sicher auch noch
bifunktionell als
Stigmenmuskel tatig

797
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