Die Evolution der Schmetterlinge (Lepidoptera)

M. Nuss

Abstract: The evolution of Lepidoptera is illustrated based on published examples. The huge reproductive potential (Plodia inter-
punctella (HUBNER, 1813)) and modification of species (Biston betularia (LINNAEUS, 1758), Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767)) is
explained to demonstrate the acting of natural selection. Industrial melanism of the peppered moth and heredity of phenotypic
characters in Zygaena ephialtes, which follows Mendelian rules and takes part in the evolution of Miillerian mimicry are in the
centre of interest. Two examples of very young speciation processes are given: the radiation in the genus Omiodes GUENEE, 1854
on Hawaii within the last 1,400 years and the evolution of host plant races of Ostrinia nubilalis (HUBNER, 1796) within the last
500 years. Based on the evolution of the mouth parts, it is explained how to get a phylogenetic reconstruction of the Lepidoptera.
Based on the phylogenetic reconstruction, it is shown how to date certain evolutionary events by fossils and molecular clocks. So
far, evolutionary research in zoology has been based exclusively on the assumption that new species evolve by diversification of a
stem species. However, new research results on Heliconius KLUK, 1802 demonstrate that speciation can happen by homoploid hy-
bridisation as well. It is proven that research on Lepidoptera will still require centuries to discover most of the species living on
earth as well as to learn their life histories, while the existence of many species is critically endangered by human activities and
some of those species especially interesting for science are already believed to be extinct.
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Einleitung

Noch ist nicht bekannt, wie viele Schmetterlings-
arten auf unserer Erde leben. Allein in drei jiingeren
Publikationen variieren die Angaben iiber die Zahl der
bislang wissenschaftlich beschriebenen Arten von
137.500 (BeCCALONI et al. 2003) iiber 148.500 (GAEDI-
KE & HAUSER 2003) bis 171.000 (KRISTENSEN 1998).
Nachfolgende Publikationen zeigen, dass fiir einzelne
Gruppen der Schmetterlinge die Anzahl bekannter Ar-
ten noch weitaus groBer ist (z. B. BROWN 2005; BALDIZ-
ZONE et al. 2006). Diese groBen Abweichungen erkli-
ren sich aus der Tatsache, dass es trotz der Einrichtung
moderner Datenbanken noch kein Verzeichnis gibt, in
dem alle Schmetterlingsarten vollstindig aufgelistet
sind. Es gibt auch keine Buchreihe, in der alle Schmet-
terlinge der Welt beschrieben sind. Wiirde man nur ei-
ne Seite benutzen, um eine Art zu beschreiben — ihr
Aussehen, in welchem Lebensraum sie vorkommt, von
welchen Pflanzenarten sich Falter und Raupen ernih-
ren, wie weit sie verbreitet ist und vielleicht noch Bil-
der von Falter, Puppe, Raupe und Ei ergiinzt — miisste
man eine Buchserie von 150 Binden mit jeweils 1.000
Seiten drucken. Zum Vergleich: Die umfangreichste je
gedruckte Buchreihe in der Menschheitsgeschichte ist

wohl das Oxford Dictionary of National Biography
(Oxford University Press 2004), welches mit 60 Bin-
den a 1.000 Seiten, die im Biicherregal 3,60 m bean-
spruchen, nicht einmal halb so umfangreich ist.

So sind die Entomologen immer noch wie im 18.
und 19. Jahrhundert auf Museumssammlungen ange-
wiesen, in denen Belegexemplare von Schmetterlingen
systematisch geordnet werden. Diejenigen Entomolo-
gen, die sich mit der Beschreibung und Klassifizierung
von Arten beschiiftigen, sind meist auf eine engere Ver-
wandtschaftsgruppe von iiberschaubarer Artenzahl spe-
zialisiert. Keiner von ihnen kann alle Schmetterlingsar-
ten kennen — es sind einfach zu viele.

Bei der Arbeit, Ordnung in diese Vielfalt zu brin-
gen, entdecken die Entomologen immer noch neue Ar-
ten, die dann wissenschaftlich beschrieben werden. Al-
lerdings kann es auch vorkommen, dass eine Art irr-
tiimlich mehrfach beschrieben wird. Dann wird der je-
weils jiingere Name ein Synonym des ilteren. Dieses
Procedere sorgt dafiir, dass sich die Zahl bekannter
Schmetterlingsarten fast tiglich dndert. Allein im Jahr
1990 wurden weltweit 922 Schmetterlingsarten ent-
deckt und wissenschaftlich beschrieben, gleichzeitig
aber auch 356 zuvor beschriebene Artnamen synony-

Denisia 20,

zugleich Kataloge der
oberosterreichischen
Landesmuseen

Neue Serie 66 (2007):
587-608



Abb. 1-10: Mitteleuropaische Vertreter der Lepidoptera. (1) Micropterigidae: Micropterix shaefferi HeatH, 1975 (Bayern, Riedenburg,
7.5.2002). (2) Eriocraniidae: Eriocrania subpurpurella (HaworTH, 1828) (Bayern, Mettenbach, 30.4.2001). (3) Hepialoidea, Hepialidae:
Phymatopus hecta (LINNAEUS, 1758) (Nordtirol, Pertisau, 10.07.1998). (4) Incurvarioidea, Incurvariidae: Incurvaria masculella (Denis &
SCHIFFERMULLER, 1775) (Bayern, Sittlerhof, 04.05.2004). (5-7) Tineoidea. (5) Tineidae: Triaxomera parasitella (HUBNER, 1796) (Bayern,
Wolfsbach, 03.06.2003). (6-7) Psychidae: Dahlica triquetrella (HUBNER, 1813). (6) Fligelloses Weibchen aus der Puppe schltipfend (Bayern,
Lauterkofen, 18.03.2001). (7) Mannchen (Bayern, Obernzell, 16.04.2006). (8) Gracillarioidea, Gracillariidae, Lithocolletinae: Cameraria
ohridella DescHkAa & Dimic, 1986 (Rosskastanienminiermotte) (Bayern, Attenkofen). (9-10) Gelechioidea, Coleophoridae: Coleophora
ballotella (FIsCHER VON ROsLERSTAMM, 1843) (Brandenburg, GrieBen / NeiB3e). (9) Larve (29.05.2004). (10) Falter (20.06.2004).

Fotos: P. Lichtmannecker.




misiert (EDWARDS 1990, 1991). Somit ist die absolute
Anzahl bekannter Schmetterlingsarten 1990 nicht um
922, sondern ,nur um 566 gestiegen.

Begonnen hat alles im Jahr 1758, als Carl LINNE
(lat. Carolus LINNAEUS; 1762 geadelt, seither Carol von
LINNE) mit der Einfiihrung der binidren Nomenklatur
und eines hierarchischen Ordnungssystems die moderne
Zoologie begriindete. Unterstellen wir, dass seit 1758 (=
250 Jahre) 171.000 Schmetterlingsarten beschrieben
wurden (siehe oben), so sind das pro Jahr durchschnitt-
lich etwa 684 Arten. Es wird aber geschitzt, dass etwa
doppelt so viele, also 342.000 Schmetterlingsarten tat-
sichlich auf unserer Erde leben. Unterstellt man weiter,
dass die Beschreibung der verbleibenden 171.000 Arten
mit dhnlicher Geschwindigkeit erfolgen wird, wird es
noch einmal 250 Jahre erfordern, um alle verbleibenden
Schmetterlingsarten zu entdecken und wissenschaftlich
zu beschreiben.

Dabei ist die Beschreibung einer neuer Art erst der
Anfang ihrer Erforschung. Von vielen bislang beschrie-
benen Arten wissen wir noch nichts iiber ihre Lebens-
weise. Dies mag verdeutlichen, wie viel Forschungsar-
beit iiber die Schmetterlinge noch zu leisten sein wird.
Wir diirfen ganz sicher noch auf manche spektakulire
Entdeckungen gefasst sein.

Aber woher kommen eigentlich die vielen Schmet-
terlingsarten? Die universelle naturwissenschaftliche
Antwort auf diese Frage lautet, dass sie durch Evolution
entstanden sind (DARWIN 1859; MAYR 2005) und dies
soll im Folgenden anhand einiger Beispiele erliutert
werden.

Natiirliche Selektion und Anagenese -
Die Veranderlichkeit von Arten

Charles DARWIN (1859) erkannte, dass Populatio-
nen ein Vermehrungspotential haben, dass ihre GroBe
exponentiell zunehmen koénnte, doch kommt es in der
Realitit nicht dazu. Vielmehr bleiben die einzelnen Po-
pulationen, global betrachtet und von einigen Schwan-
kungen abgesehen, iiber lingere Zeit gleich groB. Ein
Grund dafiir ist, dass sie nur begrenzte Ressourcen zur
Verfiigung haben, wie beispielsweise Nahrung oder Le-
bensraum, um welche die einzelnen Individuen konkur-
rieren. Ein solcher Zusammenhang wurde urspriinglich
von Thomas MALTHUS (1798) fiir die menschliche Ge-
sellschaft diskutiert. DARWIN (1859) griff dies auf und
bezeichnete die Konkurrenz zwischen Individuen einer
Art als den ,Kampf ums Dasein®.

DARWIN (1859) beobachtete auch, dass es keine
zwei Individuen in einer Population gibt, die sich abso-
lut gleich sind und schlussfolgerte daraus, dass sie sich

im Hinblick auf ihre Uberlebenswahrscheinlichkeit un-
terscheiden, dass heiflt, es findet natiirliche Selektion
statt. Und er stellte fest, dass zumindest ein Teil der Un-
terschiede zwischen den Individuen einer Population
erblich bedingt ist und natiirliche Selektion deshalb
iiber mehrere Generationen zur Evolution fiihrt.

Der Dorrobstmotte
ist die Kiiche zu klein!

Gemeinsam mit der Stubenfliege (Musca domestica
LINNAEUS, 1758) und den Schaben (z. B. Blatta orientalis
(LINNAEUS, 1758), Periplaneta americana (LINNAEUS,
1758), Blattella germanica (LINNAEUS, 1767)) gehort sie
zum bekanntesten Kiichenungeziefer unserer Tage: die
Dorrobstmotte (Plodia interpunctella (HUBNER, 1813)
(Abb. 17). Fast jeder hat sich schon einmal tiber diese
Tierart gedrgert, deren rosafarbene, spiter gelbgriinliche
Larven, die bis zu 13 mm lang werden, sich durch Tro-
ckenfriichte, Niisse, Schokolade, Getreideprodukte, Si-
mereien, trockene Kriuter etc. fressen, diese mit ihren
Seidenfiden durchziehen und dort ihre Exkremente
hinterlassen. Dabei kann ihr die Nahrung fast nicht zu
trocken sein. Selbst wenn darin nur noch 5% Rest-
feuchte enthalten ist, konnen sich die Larven noch nor-
mal entwickeln (SHOJAADDINI 2005) und so trieb die
Doérrobstmotte ihr Unwesen wahrscheinlich schon in
den Tonkriigen des Altertums. Sie gilt heute weltweit
als der wichtigste Schidling in der Lebensmittelverar-
beitenden Industrie. Verluste, Uberwachung, Bekimp-
fung, Reklamationen und Riicknahmeaktionen belau-
fen sich vermutlich auf Milliardenbetriige. Der Umsatz
mit Pheromonfallen fiir Vorratsschidlinge betrigt allein
in den USA jihrlich mehrere Millionen Dollar (NAN-
SEN et al. 2004). In Mitteleuropa kommt die Dérrobst-
motte unter freiem Himmel vor allem in der Umgebung
von Lagerhiusern vor (CAMPBELL & ARBOGAST 2004).

Wie bei allen Schmetterlingen verliuft die Ent-
wicklung vom Ei, aus dem eine Larve schliipft, die sich
mehrmals hiutet, sich dann zu einer Puppe verwandelt,
aus welcher schlieBlich das adulte Insekt schliipft (um-
gangssprachlich: Falter, Schmetterling). Diese vollstin-
dige Verwandlung haben die Schmetterlinge mit allen
anderen Holometabola gemeinsam. Die Entwicklung
der Dérrobstmotte wird von der verfiigharen Nahrung,
der relativen Luftfeuchtigkeit und der Temperatur be-
einflusst. ARBOGAST (2006) ziichtete die Dorrobstmotte
im Labor auf Maissamen, um die Entwicklungsdauer
vom Ei bis zum Falter zu untersuchen. Er variierte die
Temperatur und die relative Luftfeuchte in 18 verschie-
denen Kombinationen. Unterhalb 15 °C und oberhalb
40°C schliipften weniger als ein Prozent der Larven,
aber zwischen 20-35°C korrelierte der Schlupf positiv
mit zunehmender Temperatur und es dauerte in diesem
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Abb.11-20: Mitteleuropéische Vertreter der Lepidoptera. (11-12) Zygaenoidea, Zygaenidae: Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767). (11)
Falter (Sachsen, westlich MeiBBen). (12) Larve (gleiche Lokalitat). (13) Sesioidea, Sesiidae: Synanthedon vespiformis (LINNAEUS, 1761),
Bulgarien, Burgas, Juni 1984 (Foto: M. Forster, Archiv Museum fur Tierkunde Dresden). (14) Tortricidae: Olethreutes arcuella (CLERCK,
1759) (Bayern, Kallmlinz, 16.05.2002). (15) Alucitoidea, Alucitidae: Pterotopteryx dodecadactyla (HUBNER, 1813) (Bayern, Eining,
26.07.2003). (16) Pterophoridae: Amblyptilia punctidactyla (HaworTtH, 1811) (Bayern, Rambachtal, 15.10.2005). (17) Pyralidae: Plodia
interpunctella (HUBNER, 1813) (Dorrobstmotte). (18) Crambidae: Ostrinia nubilalis (HUBNER, 1796) (Maisunsler). (Bayern, Wolfsbach). (19)
Bombycoidea, Sphingidae: Macroglossum stellatarum (LINNAEUS, 1758) (Taubenschwénzchen) (Ungarn, 10.08.1992). (20) Papilionoidea,
Nymphalidae: Polygonia c-album (LINNAEUS, 1758) (Dresden). Deutlich sichtbar sind die fur Tagfalter in der Ruhestellung charakteristisch
nach oben zusammengelegten Flugel sowie die distal verdickten Fuhlerspitzen (Foto: G. Hoffmann, Archiv Museum fur Tierkunde
Dresden). Fotos 11-12: T. Keil; 14-19: P. Lichtmannecker.




Tab. 1: Das Vermehrungspotential der Dérrobstmotte in 12 Monaten. Ein Weibchen kann bis zu 500 Eier
ablegen, aus denen sich jeweils 50 % Mannchen und Weibchen entwickeln.

Weibchen Eier Mannchen und Weibchen

Januar 1 x 500 = 500

Februar 250 x 500 = 125.000

Maérz 62.500 x 500 = 31.250.000

April 15.625.000 x 500 = 7.812.500.000

Mai 3.906.250.000 X 500 = 1.953.125.000.000

Juni 976.562.500.000 x 500 = 488.281.250.000.000

Juli 244.140.625.000.000 x 500 = 122.070.312.500.000.000

August 61.035.156.250.000.000 x 500 = 30.517.578.125.000.000.000
September 15.258.789.062.500.000.000 x 500 = 7.629.394.531.250.000.000.000
Oktober 3.814.697.265.625.000.000.000 x 500 = 1.907.348.632.812.500.000.000.000
November 953.674.316.406.250.000.000.000 x 500 = 476.837.158.203.125.000.000.000.000
Dezember  238.418.579.101.562.500.000.000.000 X 500 = 119.209.289.550.781.250.000.000.000.000

Temperaturbereich durchschnittlich 3,1 bis 8,5 Tage
von der Eiablage bis zum Schlupf der Larven. Die Ent-
wicklungsdauer von der Eiablage bis zum Schlupf des
Falters nimmt in dem Temperaturbereich von
20-31,1°C mit steigender Temperatur von 67,6 auf 30,1
Tage ab, dann aber, bei einer Temperaturzunahme auf
35°C, steigt sie wieder auf 38,5 Tage. Unter optimalen
Bedingungen konnen sich also innerhalb eines Jahres
bis zu 12 Generationen entwickeln. Da ein Weibchen
bis zu 500 Eier legen kann, ergibt sich daraus ein riesi-
ges Vermehrungspotential (Tab. 1).

Tabelle 1 zeigt, dass ausgehend von einem einzigen
Weibchen, dass vielleicht im Januar mit Trockenpro-
dukten in die Kiiche eingetragen wurde, schon im April
mehr Dorrobstmotten resultieren wiirden, als heute
Menschen auf unserer Erde leben und zu Weihnachten
gibe es die schone Bescherung von iiber 119 Quadrilli-
arden Dérrobstmotten! Dass ein solcher Zustand nicht
nur fiir den menschlichen Betrachter, sondern auch fiir
die Motten sogar in einer geriumigeren Kiiche etwas
eng werden wiirde, lisst sich leicht errechnen. Das Kor-
pervolumen einer Dérrobstmotte betriigt etwa 9 mm x
1,5 mm x 1,5 mm = 20,25 mm’. Wird dieser scheinbar
vernachlissighare Rauminhalt mit den 1,19 x 10%
Dérrobstmotten multipliziert, ergibt das ein Volumen
von 2,4 x 10! m?! Wird der Kiiche nun eine Quader-
form unterstellt, gibt die Kubikwurzel aus diesem Volu-
men die Kantenlinge der Kiiche an: 13.415 km. Das
entspricht etwa einem Drittel der Linge unseres Erd-
dquators (Umfang etwa 40.075 km).

Der Industriemelanismus des
Birkenspanners

Als DARWIN (1859) mit seinem Buch ,,On the origin
of species” die Evolutionstheorie begriindete, lieferte er
dafiir eine tiberwiltigende Fiille von Belegen, doch fiihr-
ten Kritiker an, dass ein entscheidender Beweis ausste-
he: ein Beispiel fiir Evolution in Aktion. Dabei ereigne-

ten sich zu DARWINs Lebzeiten (1809-1882) dramati-
sche Verinderungen in der Umwelt Englands. Mit der
Industrialisierung ging eine nach heutigen Mafstiben
unvorstellbare Luftverschmutzung einher. Es ist iiberlie-
fert, dass in Manchester aufgrund durchziehender
Rauchwolken selbst zur Mittagszeit der Himmel nicht
sichtbar war und Miitter kaum die Umrisse ihrer auf den
Stralen spielenden Kinder ausmachen konnten. Jihr-
lich gingen etwa 50 Tonnen Ruf} pro Quadratmeile auf
die Stadt nieder. Biume, Hiuser und jede andere Ober-
fliche in der Umgebung von Manchester waren mit
Rub bedeckt. Wenn im Sommer ein Gewitterregen nie-
derging, lief der RuB in Rinnsalen an der Rinde hinab
und das schwefelsaure Regenwasser zerstorte die Flech-
ten, die auf den Baumen wuchsen (HOOPER 2003). In
dieser Viktorianischen Holle wurde 1848 im Gebiet von
Manchester erstmalig ein seltener, schwarzer Phinotyp
des ansonsten hellen Birkenspanners Biston betularia
(LINNAEUS, 1758) (Geometroidea: Geometridae) (Abb.
21) nachgewiesen, der in den Folgejahren immer héufi-
ger wurde und schlieBlich den hellen Phinotyp zahlen-
mibBig deutlich iibertraf. Bis 1890 nahm der Anteil der
schwarzen Tiere fast tiberall in England zu und 1895 ge-
horten 98% aller Birkenspanner in Manchester zum
schwarzen Phinotyp (EDLESTON 1865; TuTT 1896;
KETTLEWELL 1961; STEWARD 1977; MAJERUS 1998).

Da der Melanismus des Birkenspanners der Indus-
trialisierung und der damit einhergehenden Luftver-
schmutzung in GroBbritannien folgte, stellte TUTT
(1896) die Hypothese auf, dass der helle Phinotyp des
Birkenspanners beim Ruhen an mit Flechten bewachse-
nen Oberflichen visuell besser getarnt sei und dass der
schwarze Phinotyp in Industriegebieten hiufiger wurde,
weil die Oberflichen, auf welchen die Falter tagsiiber
ruhen, sich aufgrund der industriellen Luftverschmut-
zung verdndert haben: Auf den dunklen und relativ
gleichmiBig verruBten Baumstimmen wiirden Falter des
schwarzen Phiinotyps besser vor den Blicken insekten-
fressender Vogel getarnt sein als jene des hellen Phino-
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Abb. 21: Der Birkenspanner (Biston betularia (LINNAEUS, 1758)) (Geometridae).

(A) Der helle Phénotyp (‘Forma typica’) (Bayern, Eglberg, 26.05.1999). (B) Der
intermediare Phanotyp (‘Forma insularia’) (Ungarn, Boly, 22.07.1997). (C) Der
schwarze Phanotyp (‘Forma carbonaria’). Die in der Literatur fur die drei
Phénotypen des Birkenspanners verwendeten Namen typica, insularia und
carbonaria sind infrasubspezifisch und nach ICZN (2000) nicht verfugbar.
Foto A-B: P. Lichtmannecker; C: G. Ebert.
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typs. Mit TUTTs (1896) Publikation war eine Lehrbuch-
geschichte par excellence geboren: der Industriemela-
nismus des Birkenspanners als ein Beispiel natiirlicher
Selektion, das vor unseren Augen abliuft. Es war zu-
néchst das einzige Beispiel fiir Evolution in Aktion und
erregte entsprechende Aufmerksamkeit.

Noch in der Mitte des 20. Jahrhunderts dominierte
der schwarze Phinotyp in weiten Teilen Grolbritan-
niens und das Vorkommen des hellen Phinotyps be-
schrinkte sich auf den Westen Englands und den Nor-
den Schottlands (KETTLEWELL 1961). Im Norden von
Wales gehorten zu jener Zeit 90% oder mehr zum
schwarzen Phinotyp. Nach Siiden reduzierte sich dieser
Anteil und erreichte an der Siiddwestkiiste von England
5% oder weniger, womit das Vorkommen des schwarzen
Phinotyps mit den groBen Industriestandorten korre-
lierte (Cook 2003). In den 1970er Jahren zeigt LEES
(1981), dass das Vorkommen des schwarzen Phénotyps
groBenteils mit den Gebieten hoher Luftverschmutzung
(mittlere Staubpartikelkonzentration im Winter groBer
als 45 mg/m® Luft und mittlere Schwefeldioxidkonzen-
tration im Winter groBer als 50 mg/m?® Luft) iiberein-
stimmt.

Nachdem in den 1950er Jahren in GroBbritannien
der Clean Air Act erlassen wurde, ging die Luftver-
schmutzung nach und nach zuriick. Dies bedingte auch
eine Wiederbesiedlung der Biume mit Flechten sowie
einen Riickgang des schwarzen Phénotyps in den Popu-
lationen des Birkenspanners zugunsten des intermedii-
ren grauen sowie des hellen Phinotyps (Cook 2000,
2003; Cook et al. 1999, 2002, 2004). Bereits Anfang
der 1980er Jahre beschrinkten sich Populationen mit
einer Hiufigkeit des schwarzen Phinotyps von 90 % und
mehr auf eine Industrieregion in Nordengland und nur
eine Dekade spiter sank ihre Hiufigkeit hier auf 50 %
(Cook 2003).

Damit korreliert das Vorkommen des schwarzen
Phinotyps des Birkenspanners zeitlich und rdumlich mit
starken, industriell bedingten Luftverschmutzungen.
Die Zu- und Abnahme des schwarzen Phiinotyps vollzog
sich in GroBbritannien in nur 150 Jahren. Ahnliche
Korrelationen wurden fiir Deutschland (CLEVE 1970),
die Niederlande (BRAKEFIELD & LIEBERT 2000) und
Nordamerika (GRANT & WISEMAN 2002) gefunden.

Genetisch wird das Auftreten der drei Phinotypen
des Birkenspanners durch die Vererbung mehrerer Alle-
le an einem Locus erklirt, wobei der schwarze Phinotyp
dominant vererbt wird (GRANT 2004).

Adulte Birkenspanner sind nachtaktiv und withrend
des Fluges der Gefahr des Gefressenwerdens durch Fle-
dermiuse (Mammalia: Chiroptera) ausgesetzt. Aller-
dings besitzen die Falter ein Tympanalorgan zur Ortung



der Ultraschalllaute der Fledermiuse und sind somit
grundsitzlich in der Lage, bei Wahrnehmung der Or-
tungslaute den Fledermiusen zu entkommen. Wie dieses
Réuber-Beute-System quantitativ genau funktioniert ist
zwar noch nicht untersucht, aber dass Flederméiuse mit
ihrem akustischen Ortungssystem die verschiedenen
Phénotypen des Birkenspanners aufgrund ihres Melani-
sierungsgrades unterschiedlich selektieren, ist unwahr-
scheinlich. Tagstiber ruhen Birkenspanner nicht, wie in
den meisten Lehrbiichern gezeigt, an Baumstimmen,
sondern vorwiegend an der Unterseite von mit Krusten-
flechten bewachsenen Zweigen sowie in Stamm-Astga-
beln (MIKKOLA 1979; MAJERUS 1998; MAJERUS et al.
2000). Hier sind die Falter insektenfressenden Vogeln
ausgesetzt und der helle Phinotyp ist ihnen gegeniiber
visuell deutlich besser getarnt als der schwarze. Sterben
die Flechten aufgrund von Luftverschmutzung jedoch
ab, kehrt sich dies um und die schwarzen Phinotypen
sind besser getarnt als die hellen (MAJERUS et al. 2000).
Dass Vogel die jeweils weniger getarnten Birkenspan-
nerfalter fressen, wurde durch mehrere Studien belegt
(vgl. KETTLEWELL 1961).

Damit sind genetische Variabilitit, Umweltverin-
derungen und natiirliche Selektion die Faktoren, die bei
der Zu- und Abnahme des Melanismus des Birkenspan-
ners eine wichtige Rolle spielen und so liefert der Bir-
kenspanner ein Beispiel fiir Evolution in Aktion. Aller-
dings gestaltet sich die Untersuchung dieser Zusammen-
hinge als sehr aufwendig, da (1) die Individuendichte
der Birkenspannerfalter in freier Natur sehr niedrig ist,
(2) ein Falter in einer Nacht bis zu 2,5 km fliegt und de-
ren Mobilitit konkrete Standortfaktoren tiberlagert und
(3) entwickelt sich pro Jahr nur eine Generation, so
dass die Reaktion auf eine Umweltverinderung nur mit
einer zeitlichen Verzdgerung von mehreren Jahren er-
folgt.

Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767) -
eine Art erhalt 150 Namen!

Blutstropfchen  (Zygaena FABRICIUS, 1775) sind
Schmetterlinge mit schmalen, metallischblauen Vorder-
fligeln, die mit kontrastierenden roten Punkten oder
Bindern versehen sind (Abb. 11). In dieser auffilligen
Gestalt ruhen die Falter auf blumenreichen Wiesen gern
auf lilafarbenen Bliiten und lassen sich im Wind schau-
keln. Oft sitzen sie gesellig auf einer Bliite, lassen sich
nur wenig storen und selbst wenn sie leicht mit dem
Finger beriihrt werden, schicken sie sich kaum an, da-
von zu fliegen. Diese scheinbare Gelassenheit hat einen
Grund: Blutstropfchen sind giftig! Sie synthetisieren in
ihrem Korper die Cyanglykoside Linamarin und Lot-
australin (DAVIS & NAHRSTEDT 1979, 1987), welche die
Larven in Hohlrdumen der 2. und 3. Thorax-, sowie der

1. bis 8. Abdominalsegmente einlagern. Bei Gefahr
konnen die Cyanglykoside in einer katalytischen Reak-
tion zu dem extrem giftigen Cyanwasserstoff (HCN)
zersetzt und in Form eines farblosen Fliissigkeitstropfens
(Blausdure) nach AuBen abgegeben werden. Bei der
Hiutung werden die Cyanglykoside auf das nichste Lar-
venstadium, die Puppe und den Falter sowie von den
Weibchen bei der Ablage der Eier auch auf diese weiter-
gegeben. Damit im Umgang mit dem Gift auch nichts
schief geht, sind die Tiere in der Lage, HCN durch ei-
nen enzymatischen Prozess zu entgiften (WITTHOHN &
NAUMANN 1987). Zu den potentiellen Feinden der
Blutstropfchen gehoren Ameisen, Frosche, Kroten, Ei-
dechsen, Miuse und Végel. Unerfahrene Stare wurden
beobachtet, wie sie versuchten, die Larven von Bluts-
tropfchen zu fressen, diese aber sofort wieder loslieBen
und sich lange danach den Schnabel reinigten. Darauf-
hin zeigten sie fiir geraume Zeit keinerlei Interesse an
Insekten, lernten im Laufe der Zeit aber, ausschlieBlich
Insekten mit dem aposematischen Zeichnungsmuster (=
Warnfarben) der Blutstropfchen zu meiden.

Es konnte angenommen werden, dass ein Zeich-
nungsmuster, das den Feinden der Blutstropfchen Erin-
nerungen an sehr unangenehme Erfahrungen wach zu
halten scheint, in den Blutstrépfchenpopulationen we-
nig variiert, um zu vermeiden, dass eine leichte Abwei-
chung einen Vogel dazu verfithren konnte, einen Au-
Benseiter zu probieren. Tatsdchlich ist genau das Gegen-
teil dessen der Fall. Beispielsweise variiert die Art Zy-
gaena ephialtes so stark, dass fiir ihre verschiedenen Phi-
notypen bis in die sechziger Jahre des 20. Jahrhunderts
mehr als 150 Namen beschrieben wurden (ReIss & TRE-
MEWAN 1967). So gibt es Tiere mit finf oder sechs Fle-
cken auf den Vorderfliigeln und die Flecken kénnen je-
weils rot, gelb, orange oder weil} sowie die Hinterfliigel
rot oder gelb mit einem schwarzen Rand oder vollig
schwarz mit einem weiflen Vorderrandfleck sein. Zudem
zeigt jede dieser Kombinationen individuelle Varia-
tionen.

In den Jahren 1912-1914 unternahm BURGEFF
(1921) Kreuzungen zwischen einigen dieser Phinoty-
pen, die er aufgrund des beginnenden Krieges jedoch
nicht zu Ende fithren konnte. Er schlussfolgerte aber
schon, dass die Farbvariationen an zwei Erbfaktoren ge-
bunden sind: der eine bestimmt die rote oder gelbe Pig-
mentierung, der andere die Ausdehnung (peucedanoi-
des Merkmal) oder Reduktion (ephialtoides Merkmal)

dieses Pigments.

Diese Studie wurde schlieBlich von Bovey (1934,
1941, 1948, 1966) in der Schweiz, POVOLNY & PIJACEK
(1949; vgl. PovoLNy 1999) in Tschechien, DRyjA
(1959) in Polen sowie TREMEWAN (2006) aufgegriffen.
Die Wissenschaftler erbrachten unabhingig voneinan-
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Abb. 22: Phanotypen von Zygaena ephialtes (LINNAEUS, 1767). (A) Peucedanoid, 5
Flecken, rot; Tschechien, Méahren. (B) Peucedanoid, 6 Flecken, rot; Tschechien, Mahren.
(C) Peucedanoid, 5 Flecken, gelb; Ungarn. (D) Peucedanoid, 6 Flecken, gelb; Tschechien,
Mahren. (E) Ephialtoid, 5 Flecken, rot; Tschechien, Mahren. (F) Ephialtoid, 6 Flecken,

rot; Osterreich, Wachau. (G) Ephialtoid, 5 Flecken, gelb; Tschechien, Erzgebirge. (H) Abb. 23: Noctuoidea: Arctiidae: Amata
Ephialtoid, 6 Flecken, gelb; Kroatien, Istrien. (I) Peucedanoid, 5 Flecken, orange; phegea (LinnAEus 1758) Sachsen, Waldheim
Osterreich, Lengenfeld bei Krems. (alle Tiere: Museum fur Tierkunde Dresden).
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der in langjihrigen Kreuzungsexperimenten den Beweis,
dass sich die polymorphen Farbvarianten bei Zygaena
ephialtes durch die Mendelschen Vererbungsregeln
(MENDEL 1866) erkliren lassen, die erst um 1900 wieder
entdeckt wurden.

Zygaena ephialtes bringt in Mitteleuropa nur eine
Generation pro Jahr hervor und manche Individuen be-
notigen fiir ihre Entwicklung sogar ein zweites Jahr. So
fing BOVEY (1934) die ersten Weibchen fiir seine Zucht-
versuche im Jahr 1930 und erhielt die homozygoten
(reinerbigen) Eltern (P-Generation) 1931, mit denen er
die erste Kreuzung vornahm, aus der er 1932 die Falter
der ersten Tochtergeneration (F1-Generation) erhielt,
die er wiederum kreuzte und 1933 die ersten Falter der
F2-Generation erhielt, doch iiberwinterten viele Larven
dieser Generation ein zweites Mal, so dass nicht alle Er-
gebnisse zur Publikation vorlagen. 1931 kreuzte er in
vier Zuchten ¢ rot peucedanoid x o' rot ephialtoid und
erhielt in der Fl-Generaition insgesamt 1630 und
151g rot peucedanoid sowie in weiteren drei Zuchten
o rot ephialtoid x O rot peucedanoid und erhielt ins-
gesamt 710, 629 rot peucedanoid. Dann kreuzte BOVEY
o Hybrid F1 x o Hybrid F1 und erhielt in der F2 110,
lo rot peucedanoid und 207, 1¢ rot ephialtoid, was na-
hezu einem Verhiltnis von 1:3 zwischen den Phinoty-
pen ephialtoid und peucedanoid entspricht (Ungenau-
igkeit: ein Teil der Raupen tiberwinterte ein zweites Mal
und ging nicht in die Auswertung ein).

Mit diesem Experiment war bewiesen, (1) dass die
Hybriden aus zwei reinerbigen Rassen alle gleich ausse-
hen (Uniformititsregel) und (2), dass das Merkmal peu-
cedanoid dominant gegeniiber dem Merkmal ephialtoid
ist, das heiBt, die Merkmale trennen sich in der F2 Ge-
neration wieder auf (Spaltungsregel). Damit folgen die
Merkmale peucedanoid und ephialtoid den MENDEL-
schen Vererbungsregeln. Das Ergebnis lisst sich wie in
Tabelle 3 dargestellt vereinfacht zusammenfassen:

Tab. 2: Nomenklatur der Zygaena ephialtes Phanotypen (nach Bovey 1934;
NAaumANN et al. 1999). R: Rot dominant. r: rot rezessiv (= gelb). P: ‘peuceda-
noid’ (Vorderflugelflecken und Hinterfltigel rot oder gelb, letztere mit schwar-
zem Rand). p: ‘ephialtoid’ (Vorderflugelflecken weiB, mit Ausnahme der
beiden Basalflecke und Hinterfligel vollstandig schwarz, mit Ausnahme eines
weiBen Fleckes am distalen Ende der Diskoidalzelle). All diese Phdnotypen
kommen mit 5 oder 6 Flecken im Vorderfltgel vor, letztere ist rezessiv.

Zygote 5 Flecke 6 Flecke

peucedanoid rot PR athamanthae peucedani
gelb Pr aeacus icterica

ephialtoid rot pR medusa ephialtes
gelb pr trigonellae coronillae

Tab. 3: Mendelsche Vererbung der peucedanoiden und ephialtoiden
Phanotypen von Zygaena ephialtes.

P peucedanoid X ephialtoid
F1 peucedanoid
F2 3 peucedanoid 1 ephialtoid

In der Folge setzte BOVEY (1941) seine Experimente
fort, und kreuzte rote peucedanoide Phinotypen vom
FuB3 des Jura, rote ephialtoide Phiinotypen aus Martigny
und gelbe ephialtoide Phinotypen aus Fischamend bei
Wien. Diese Studien belegen, dass (1) der rote Typ
(RR) den gelben (rr) dominiert und (2), dass die beiden
Merkmalskomplexe —peucedanoid/ ephialtoid und
rot/gelb als Dihybridismus interpretiert werden miissen,
da sie unabhingig voneinander vererbt werden (Unab-

hingigkeitsregel).
Es soll hier der Vollstindigkeit halber darauf hinge-

wiesen werden, dass es noch eine weitere Farbvariante
von Zygaena ephialtes gibt, ein orangefarbener Phinotyp,
der in der Natur nur sehr selten auftritt und durch drei
multiple Allele R (rot), ¢ (stark gelb) und ¢ (schwach
gelb) erklirt wird (BOVEY 1966).

Interessanterweise sind die einzelnen Phénotypen
innerhalb des Verbreitungsgebietes von Zygaena ephial-
tes, das sich von der Atlantikkiiste Frankreichs bis nach

Tab. 4: Die Unterarten von Zygaena ephialtes (nach Naumann et al. 1999).

Unterart Fligelmerkmale Verbreitung
Z. e. ephialtes (LINNAEUS, 1767) 6-Flecken, rot, ephialtoid Schweiz
Z. e. albaflavens (VEeriTY, 1920) 6-Flecken, gelb ephialtoid Mittelitalien

Z. e. coronillae
([DENIs & SCHIFFERMULLER], 1775)

6-Flecken, gelb ephialtoid

Ostliches Niederosterreich,
Tschechien, Slowakei

Z. e. peucedani (Esper, 1780)

5 oder 6 Flecken, rot,
peucedanoid (ephialtoid selten)

Nordfrankreich, Deutschland, B6hmen,
Osterreich, Polen, Russland, Ukraine

Z. e. medusa (PaLLAs, 1771)

5 Flecken, rot ephialtoid

Stdrussland

Z. e. tymphrestica HoLik, 1948

6 Flecken, rot ephialtoid (gelb selten)Mittelgriechenland

Z. e. smolikana NAUMANN & Rosg, 1981

Merkmale

5 oder 6 Flecken, rot, Kombination
peucedanoider und ephialtoider

Nordwestgriechenland

Z. e. wagneriana Reiss, 1929

6-Flecken, rot, peucedanoid

West- und Zentralanatolien

Z. e. senescens STAUDINGER, 1887

6-Flecken, rot, peucedanoid

Ostliches Taurusgebirge bis Hazar Gélu
(Turkei)
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Westsibirien und von 56° nérdlicher Breite bis zum Mit-
telmeer erstreckt, ungleich verteilt. Rot, peucedanoide
Phinotypen kommen iiberwiegend im Norden und die
gelb, ephialtoiden Phinotypen im Siiden sowie ge-
mischte Populationen im zentralen und &stlichen Be-
reich des Areals vor. Einige Populationen sind vollstin-
dig rot, andere vollstindig gelb und einige gemischt
rot/gelb, peucedanoid/ephialtoid. Orange Phinotypen
kommen nur in gemischten rot/gelb Populationen vor.
In Niederosterreich folgt die Trennung roter und gelber
Individuen der 9°C Isotherme (REICHL 1958). NAU-
MANN et al. (1999) schlagen eine systematische Unter-
gliederung der Zygaena ephialtes in geographisch deter-
minierte Unterarten vor (Tab. 4).

Die gelben ephialtoiden Phinotypen von Z. ephial-
tes sind sehr #hnlich zu einigen Arten der Gattung
Amata Fapricius, 1807 (Noctuoidea: Arctiidae). So
kommt Z. ephialtes albaflavens in Mittelitalien als Falter
syntop (in demselben Biotop) und synchron (zur glei-
chen Zeit) mit Amata phegea (LINNAEUS, 1758) und A.
ragazzii (TURATI, 1917) vor (SBORDONI & BULLINI 1971;
SBORDONI et al. 1979). Wihrend alle Entwicklungssta-
dien der Zygaena-Arten giftigen Cyanwasserstoff
(HCN) freisetzen kénnen (JONES et al. 1962; Davis &
NAHRSTEDT 1979, 1987), schiitzen sich die Amata-Ar-
ten durch Pyrrolizidinalkaloide vor Frabfeinden (NAU-
MANN et al. 1999). Dieses rdumliche und zeitliche Zu-
sammentreffen von zwei dhnlichen Arten, die beide gif-
tig sind, wird als Miillersche Mimikry bezeichnet. Sie ist
nach dem deutschen Johann Friedrich Theodor [, Fritz“]
MULLER benannt, der anhand von Tagfaltern im Ama-
zonasregenwald dazu folgendes Szenario kalkulierte: In
einem Gebiet leben zwei ungeniefbare Arten, von der
einen 10.000 Individuen, von der anderen 2.000 Indivi-
duen. Die in demselben Gebiet lebenden Fressfeinde
mogen jihrlich 1.200 Individuen einer ungenieBbaren
Art vertilgen, bis sie sie als solche erkannt haben und
meiden. So viel wiirde jede Art verlieren, wenn sie ver-
schieden wiren. Sind sie aber so dhnlich, dass die an ei-
ner Art gemachten Erfahrungen auch der anderen zugu-
te kommen (und umgekehrt), so wird die erste Art
1.000 (109%) und die andere 200 (10 %) Individuen ver-
lieren — erstere also durch die Ahnlichkeit 200 Indivi-
duen (2 %), letztere hingegen 1.000 Individuen (50%)
gewinnen (MULLER 1878).

Zuriick nach Mittelitalien, ins Fioio-Tal. Hier be-
ginnt A. phegea Mitte Juni zu fliegen und erreicht am
Ende der ersten Julidekade eine Populationsstirke von
etwa 300.000 Individuen. Wihrend dieses Hohepunktes
der Flugaktivitit beginnen die Falter von A. ragazzii und
Z. ephialtes zu schliipfen. Amata ragazzii erreicht eine Po-
pulationsstirke von etwa 10.000 Tieren am 15. Juli,

wihrend sich Z. ephialtes damit bis zur letzten Juliwoche
Zeit ldsst und mit nur 2.000-3.000 Individuen erscheint.
Die Flugaktivitit der Falter aller drei Arten geht dann
gemeinsam in der ersten Augustdekade zu Ende (SBOR-
DONI et al. 1979). Ausgehend von MULLERs Kalkulation
(1878) ergibt sich nun folgendes Szenario: Bei einem
Gesamtverlust durch Fressfeinde von 10% wiirde A.
phegea 30.000, A. ragazii 1.000 und Z. ephialtes etwa 250
Individuen verlieren. Aufgrund ihrer Giftigkeit und
Ahnlichkeit zueinander gewinnt A. phegea jedoch 1.250
Individuen (0,4 %), wihrend die Verluste aufgrund der
deutlich groBeren Populationsstirke von A. phegea bei
den beiden anderen Arten gegen Null tendieren wiir-
den.

Allerdings hiitte Z. ephialtes im mittelitalienischen
Fioio-Tal auch dann einen Vorteil, wenn sie dort im rot-
peucedanoiden Phénotyp auftreten wiirde, da im glei-
chen Tal und zur gleichen Zeit verwandte Zygaena-Ar-
ten vorkommen: Z. filipendulae (LINNAEUS, 1758), Z.
transalpina (ESPER, 1780), Z. lonicerae (SCHEVEN, 1777),
Z. romeo DUPONCHEL, 1835 und Z. oxytropis BOISDUVAL,
1828. Diese fiinf Arten erreichen Ende Juli zusammen
eine Populationsstirke von iiber 15.000 Faltern. Wird
nach dem MULLERschen Beispiel (1878) ein Verlust
durch Fressfeinde von 1750 Faltern unterstellt, entfal-
len davon 1.500 auf die Z. filipendulae-Gruppe und 250
auf Z. ephialtes. Aufgrund ihrer Giftigkeit und Ahnlich-
keit zueinander gewinnt die Z. filipendulae-Gruppe 250
Individuen (1,6 %), Z. ephialtes hingegen 1.500 Indivi-
duen (60%). Auch dies wiire immer noch ein gewaltiger
Vorteil, den Z. ephialtes in Mittelitalien aus einer sol-
chen Mimikry gewinnen wiirde, wenngleich nicht von
dem Ausmal} wie bei dem gelb-peucedanoiden Phino-
typ. Somit erscheint die Farbvariation der Z. ephialtes
nicht wie anfangs vermutet ein Nachteil, sondern ein
betrichtlicher Vorteil zu sein (SBORDONI et al. 1979).
Dass in bestimmten Gebieten nur bestimmte Phinoty-
pen von Z. ephialtes vorkommen, kann somit durch na-
tiirliche Selektion erklirt werden.

Kladogenese I:
Die Entstehung neuer Arten

Im vorangegangenen Kapitel wurde anhand von Bei-
spielen gezeigt, dass Arten verinderlich sind. Wie aber
entstehen neue Arten! Eine der gingigsten Lehrbuch-
meinungen besagt, dass Arten durch allopatrische Art-
bildung entstehen. Danach kann eine neue Art entste-
hen, wenn eine Population von ihrer Ausgangspopulati-
on geographisch getrennt wird und dann neue Isolati-
onsmechanismen erwirbt. MAYR (2005) #ufert seine
Uberzeugung, dass neue Arten von Végeln und Sduge-
tieren ausschlieBlich durch allopatrische Artbildung
entstehen, was die Moglichkeit der sympatrischen Art-



bildung, dass heiit ohne geographische Isolation, bei an-
deren Lebewesen jedoch nicht ausschlieBt. Fiir Insekten
wird sympatrische Artbildung seit dem 19. Jahrhundert
fir den Fall angenommen, dass eine wirtsspezifische,
phytophage Art durch den Wechsel auf eine neue Pflan-
zenart mit nachfolgender Adapatation entsteht (BERLO-
CcHER & FEDER 2002; DRES & MALLET 2002). Der Vor-
gang der Artbildung, bei dem aus einer Stammart zwei
Tochterarten entstehen, erklirt uns, warum es so viele
Organismenarten auf unserer Erde gibt: Sie sind durch
einen Prozess fortwihrender Artbildung entstanden
(MAYR 2005). Die fast 270.000 Arten der Landpflanzen-
arten (LECOINTRE & LEGUYADER 2005) bieten den meist
phytophagen Schmetterlingsarten eine groe Anzahl
von Nischen, die sie besetzen konnen. Dies erklirt, wa-
rum so viele Schmetterlingsarten evolvieren konnten.

Wie schnell aber entstehen neue Arten? Um dies
herauszufinden bedarf es spezieller Umstiinde, die einen
eng begrenzten zeitlichen Rahmen fiir die Entstehung
neuer Arten vorgeben. Ein solcher Umstand ist bei-
spielsweise die Entstehung einer vulkanischen Insel im
Ozean, deren Erscheinen iiber der Wasseroberfldche mit
geologischen Methoden recht genau datierbar ist. Fiir
die Azoren, Madeira und Kanaren bedeutet dies immer
noch, Zeitriume von 1 Million Jahre und weit dariiber
hinaus in Betracht zu ziehen, auch wenn die Besiedlung
durch eine einzelne Art vielleicht erst in deutlich jiin-
gerer Zeit erfolgte (NUSS et al. 1998). Betrachtet man
hingegen die Titigkeit des Menschen, beispielsweise bei
der Einfuhr von Kulturpflanzen in Regionen, in denen
diese Arten zuvor nicht vertreten waren, trifft man auf
Artbildungen, die sich in historisch kurzen Zeitriumen
ereigneten.

Schnelle Radiation
in der Gattung Omiodes auf Hawaii

Die durch Wasser am weitesten isolierte Inselgruppe
auf unserer Erde ist der Hawaiiarchipel im Nordpazifik,
der etwa 3.800 km entfernt von Nordamerika im Osten
als auch von den Marquesasinseln im Siiden liegt. Das
Alter der einzelnen Hawaiiinseln reicht von weniger als
700.000 bis etwa 6-30 Millionen Jahren und das Ge-
samtalter des Archipels, von dem viele Inseln durch
Erosion schon lange wieder versunken sind, reicht bis
70 Millionen Jahre zuriick. Auf diesen Inseln kommen
etwa 10.000 endemische Insektenarten vor. Die Erfor-
schung ihrer Stammesgeschichte deutet darauf hin, dass
diese vielen Arten auf lediglich 350-400 Vorfahren zu-
riickgehen, welche die riesige Distanz tiber das Wasser
zuriicklegten, lebend die Inseln erreichten und hier ihre
Nachkommen hinterlieBen. Ein solches Ereignis er-
scheint schier auBergewohnlich, aber tatsichlich muss-
te es im Verlauf der letzten 70 Millionen Jahre nur alle

175.000 Jahre einmal stattfinden, um die Existenz der
heute auf dem Hawaiiarchipel vorkommenden Arten
erkldren zu konnen (HOWARTH & MULL 1992).

Mit der Ankunft der Polynesier auf den Hawaiiin-
seln vor 1.400-1.200 Jahren (ZIMMERMAN 1958; HURLES
et al. 2003) nahm der Mensch Einfluss auf den weiteren
Verlauf der Evolution, insbesondere durch die Einfuhr
neuer Tier- und Pflanzenarten (KEGEL 2000; HURLES et
al. 2003). So brachten die Polynesier die Kulturbanane
(Musa sp.) mit auf die Inseln. Bis dahin gab es weder die
Kulturbanane noch andere Arten der Gattung Musa auf
den Hawaii-Inseln und es gibt auch keine heimischen
Bananenarten auf den Inseln des Zentralpazifiks (ZiM-

MERMAN 1958, 1960).

Bemerkenswert ist nun, dass heute von den 23 auf
dem Archipel endemischen Arten der Gattung Omiodes
GUENEE, 1854 (= Hedylepta LEDERER, 1863; Pyraloidea:
Crambidae: Spilomelinae) die Raupen von fiinf Arten
ausschlieflich an Banane fressen: O. euryprora MEY-
RICK, 1899, O. fullawayi SWEZEY, 1913, O. maia SWEZEY,
1909, O. meyricki SWEZEY, 1907 und O. musicola SWE-
ZEY, 1909. Wie lisst sich dies anders erkldren, als dass
diese Arten nach Einfiihrung der Banane auf dem Ar-
chipel, also in weniger als 1.400 Jahren entstanden sind

(ZIMMERMAN 1958, 1960)?

Fiir Omiodes meyrickii berichtet SWEzEY (1907) von
einer Entwicklungsdauer der sechs Larvenstadien von 25
Tagen sowie des Puppenstadiums von 11 Tagen. Dazu
sollten noch 14 Tage fiir das Eistadium sowie die ersten
Tage der Falter bis zur Eiablage addiert werden, was eine
Generationszeit von etwa 50 Tagen und fiir ein Jahr die
Entwicklung von sieben Generationen ergibt. Somit ha-
ben sich seit Einfuhr der Banane auf den Hawaiiinseln
vor 1.400 Jahren etwa 9.800 Omiodes-Generationen ent-
wickelt, im Verlauf derer diese fiinf an Banane lebenden
Omiodes-Arten entstanden sind. Damit diirften sie zu
den jiingsten Schmetterlingsarten gehoren, die wir ken-
nen, doch gemessen an der Anzahl der Generationen
sind sie wahrscheinlich sogar ilter als der moderne
Mensch (Homo sapiens LINNAEUS, 1758), der schon vor
etwa 150.000-50.000 Jahren entstand (vgl. JOBLING &
TYLER-SMITH 2003), mit einem angenommenen mittle-
ren Generationsabstand (Altersunterschied zwischen El-
tern und ihren Kindern) von 25 Jahren bislang aber nur
etwa 6.000-2.000 Generationen hervorbrachte. Das Al-

ter einer Art ist also etwas sehr Relatives!

Sympatrische
Artbildung beim Maisziinsler?

1796 wurde Ostrinia nubilalis (Abb. 18) von HUBNER
mit dem deutschen Beinamen , Finsterbrauner Ziinsler*
aus Deutschland und Ungarn beschrieben (Pyraloidea:
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Crambidae: Pyraustinae). Seine Larven fressen in vielen
Pflanzen als Stengelbohrer, wobei unter den einheimi-
schen Arten BeifuB (Artemisia vulgaris L.) und Hopfen
(Humulus lupulus L.) die am hiufigsten genutzten Nah-
rungspflanzen sind (MARTEL et al. 2003). Nach 1492
wurde aus Siidamerika der Mais (Zea mays L.) nach
Europa eingefiihrt, worauthin O. nubilalis auch diese
Pflanze als Larvennahrung annahm, was ihm den deut-
schen Beinamen Maisziinsler einbrachte. Zu Beginn des
20. Jahrhunderts wurde O. nubilalis nach Amerika ein-
geschleppt, wo er sich zu einem gefiirchteten Schidling
entwickelte und jihrlich Schiden im Wert von schit-
zungsweise 1-2 Milliarden Dollar durch Ertragsverluste
und PflanzenschutzmaBnahmen im Mais verursacht
(HYDE et al. 2001)!. 1957 schreibt HERING iiber Ostrinia
nubilalis, dass die Art in Nordamerika ein bertichtigter
Maisschidling ist und die in Europa an Humulus leben-
de Form nicht an Zea geht. Zumindest fiir einige Regio-
nen in Mitteleuropa ist bekannt, dass O. nubilalis hier
erst in jiingster Zeit als Maisschadling auftritt (SCHNEE
2007).

ROELOFS et al. (1985) untersuchten in vier Popula-
tionen von O. nubilalis in New York die Pheromonbou-
quets aus den Driisen weiblicher Individuen. Dazu sam-
melten sie Larven und Puppen in bivoltinen Populatio-
nen mit Flugzeiten im Juni und August sowie univolti-
nen Populationen mit einer Flugzeit im Juli. Von diesen
war (1) eine Population bivoltin und mit dem Phero-
mon (Z)-11-Tetradecenylacetat (C, H, O,) als primérer
Pheromonkomponente sowie dessen Isomer (E)-11-Te-
tradecenylacetat als sekundirer Komponente ausgestat-

((A1+A2)+(B1+B2)
A1+A2 B1+B2
-~ = ™ - A N
B1 B2 | A1 A2 B1 B2
B 2 3
S 1

Abb. 24: Einige Grundannahmen der phylogenetischen Systematik. Aus einer
Stammart S entstehen im Verlauf der Zeit (T) zwei Tochterarten A und B, so-
wie aus A zwei Tochterarten A1 und A2 sowie aus B zwei Tochterarten B1 und
B2 (links). Um diese verwandtschaftlichen Beziehungen zu rekonstruieren,
wird nach Merkmalen, die A1 und A2 von ihrer Stammart A, B1 und B2 von ih-
rer Stammart B sowie A1, A2, B1 und B2 gemeinsam von der Stammart S ge-
erbt haben, gesucht. Solche Merkmale, die in sich geschlossene Abstammungs-
gemeinschaften auszeichnen (hier: A1+A2, B1+B2 sowie ((A1+A2)+(B1+B2))),
werden als Synapomorphien bezeichnet (1, 2, 3). A1+A2 und B1+B2 sind
jeweils Schwesterarten sowie zueinander Schwestergruppen (rechts).
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tet (Verhiiltnis Z / E = 97 : 3), (2) eine Population uni-
voltin Z und (3) zwei gemischte Populationen mit je-
weils einem bivoltinen Biotyp, der mit dem E-Phero-
mon assoziiert ist (Verhaltnis E / Z = 99:1) sowie einem
univoltinen Biotyp, der mit dem Z-Pheromon assoziiert
ist. Sexuelle Isolation basiert auf der stereotypen Reak-
tion der Minnchen auf diese Pheromone, aber die gene-
tische Kompatibilitit ist ausreichend, so dass fertile Hy-
briden in freier Natur gefunden werden (ROELOFS et al.
1987).

Untersuchungen in Frankreich, basierend auf sechs
Enzymen sowie 2294 Basenpaaren des mitochondrialen
Genoms, zeigen, dass Individuen des Maisziinslers, de-
ren Larven sich auf Beiful oder Hopfen entwickelten,
eine hohe genetische Ubereinstimmung zeigen, wih-
rend Individuen von Mais von diesen deutlich diver-
gierten (BOURGUET et al. 2000; MARTEL et al. 2003).

Kopulationen zwischen Individuen desselben Phe-
romontyps fanden deutlich hiufiger statt als zwischen
den E- und Z-Linien, aber es konnten keine Kopulatio-
nen zwischen Z-Weibchen und E-Méannchen gefunden
werden. Die Z-Weibchen legten ihre Eier fast aus-
schlieBlich auf Mais, wihrend die E-Weibchen die Eier
bevorzugt, aber nicht ausschliefBlich auf Beifuf3 ablegten
(BETHENOD et al. 2005).

Diese Befunde belegen, dass sich in weniger als 500
Jahren auf dem Mais eine Wirtsrasse von Ostrinia nubi-
lalis entwickelt hat, die von der an Beifull und Hopfen
lebenden Rasse stark isoliert ist. Die Tatsache, dass in
der Natur noch Hybride zwischen beiden Rassen gefun-
den werden belegt aber, dass die reproduktive Isolation
noch nicht vollstindig ist.

Kladogenese II:
Rekonstruktion der Stammesgeschichte

Im vorangegangenen Kapitel wurde anhand von
zwei Beispielen gezeigt, wie aus jeweils einer Stammart
zwei oder mehrere Tochterarten entstehen und dass die-
ser zeitlich fortschreitende Prozess von Artbildungen
nicht abgeschlossen ist. Daraus lisst sich erkennen, dass
die Arten, die heute auf der Erde leben, das Ergebnis
vergangener Evolutionsereignisse sind.

Um die verwandtschaftlichen Verhiltnisse der Ar-
ten (Stammesgeschichte), die heute auf unserer Erde
Leben zu erforschen, bedarf es einer eigenen Methodik,

I Eine gegenwirtig in der offentlichen Diskussion stehende Bekimp-
fungsmaBnahme ist der Anbau von transgenen Maissorten, die ein pro-
teinkodierendes Gen von Bacillus thuringiensis BERLINER 1915 enthal-
ten. Von dem Namen dieses Bakteriums leitet sich die Bezeichnung Bt-
Mais sowie Bt-Protein bzw. Bt-Toxin ab. Letzteres ist fiir die Larven von
Kifern, Fliegen und Schmetterlingen giftig und fithrt beim Maisziinsler
zu einem nahezu 100 %igem Bekdmpfungserfolg (HYDE et al. 2001).
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JiK

da dieser Prozess nicht wiederholbar ist: er hat eine Vor-
geschichte von vielen Millionen Jahren. Die theoreti-
schen Grundlagen fiir die Rekonstruktion der Stammes-

geschichte, die phylogenetische Systematik, begriindete
der deutsche Entomologe Willi HENNIG (1950).

Die Erforschung der Stammesgeschichte —der
Schmetterlinge hat in den letzten Jahrzehnten eine er-
staunliche Fiille von Details zutage geférdert. Zusam-
menfassungen dieses Wissens finden sich bei KRISTEN-
SEN (1998, 2003), GAEDIKE & HAUSER (2003) sowie
GRIMALDI & ENGEL (2005). Seit Ende der 1990er Jahre

setzt in diesem Forschungszweig ein grofer Umbruch

K.T

ein: Beruhte die Erforschung der Stammesgeschichte
bislang vor allem auf morphologischen Befunden, ge-
winnen nunmehr molekulargenetische Methoden an
Bedeutung (z.B. FRIEDLANDER et al. 1996, 2000; WIEG-
MANN et al. 2000; CATERINO et al. 2001; REGIER et al.
2001; WIEGMANN et al. 2002; MEGENS et al. 2004; ZAK-
HAROV et al. 2004; HUNDSDOERFER et al. 2005; WAHL-
BERG et al. 2005; MITCHELL et al. 2006; WAHLBERG
2006; NAZARI et al. 2007).

Der wissenschaftliche Name Lepidoptera meint
Schuppenfliigler (griech. Aemng, lepis (Gen.: lepidos)
(= Schuppen) und mrepdv, pterén (= Fliigel)) und be-

Mimallonidae / Lasiocampoidea / Bombycoidea
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Abb. 26: Kopf von Micropterix calthella (LINNAEUS 1761), ohne Beschuppung
dargestellt. Links: Frontalansicht, etwas schrag von links gesehen; die groBen
Maxillarpalpen (PIm) verdecken Clypeus (Cl) und Labrum (Lbr). Rechts:
Frontalansicht ohne Maxillarpalpen. Das Labrum (Lbr) ist nach oben geklappt,
so dass die Mandibeln (Mand) sichtbar werden. Von den Maxillen sind Stipes
(St), Lacinia (Lc) und Galea (Ga) sichtbar. Der Hypopharynx (Hyp) verdeckt das
ventral anliegende Labium (Lb), von welchem die Labialpalpen (PIl)
hervorstehen. Ant: Antenne. a: primares Mandibelgelenk. b: sekundares
Mandibelgelenk. Aus HANNEMANN 1956, verandert.
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zieht sich auf die Bedeckung der Schmetterlingsfliigel
mit Schuppen. Schuppen sind modifizierte Setae. Das
Vorhandensein von Setae auf den Fliigeln ist eine Syn-
apomorphie der Trichoptera + Lepidoptera. Zusammen
mit weiteren 19 morphologischen Merkmalen begriin-
det der Besitz von Setae auf den Fliigeln das Schwester-
gruppenverhiltnis der Lepidoptera + Trichoptera (=
Amphiesmenoptera) (KRISTENSEN 1984; KRISTENSEN &
SKALSKI 1998). Im Gegensatz zu den spatelférmigen
Schuppen der Schmetterlinge sind die Setae der Tri-
choptera haarférmig (griech. 6png, thrix (Nom.);

Abb. 27: Kopf von Pieris brassicae (LINNAEUs 1758),
ohne Beschuppung dargestellt. AbklUrzungen wie in
Abb. 26, sowie Pil: Pilifer. Aus KAesTNER 1973, verandert.

TPy ds, trichés (Gen.)). Spatelférmige Schuppen sind
eine Synapomorphie aller Schmetterlinge (von Reduk-
tionen, z. B. bei einigen Psychidae abgesehen) — sie miis-
sen also schon bei der Stammart aller Schmetterlinge
vorhanden gewesen sein. 26 weitere Synapomorphien
zeichnen die Schmetterlinge als eine natiirliche Ab-
stammungsgemeinschaft aus (KRISTENSEN 1984; KRris-
TENSEN & SKALSKI 1998).

Innerhalb der rezenten Schmetterlinge ist es wie in
kaum einer anderen Insektenordnung moglich, die Evo-
lution von generalisierten, beissend-kauenden zu stark
abgeleiteten saugenden Mundwerkzeugen zu analysieren
(KRISTENSEN 1968).

Die urspriinglichsten Schmetterlinge, in unserer
heimischen Natur vertreten durch die ,,Urmotten“ (Mi-
cropterigidae) (Abb. 1, 26), besitzen funktionsfihige
Mandibeln, mit denen sie Bliitenpollen fressen (HAN-
NEMANN 1956; LORENZ 1961). Das Labrum ist gut ent-
wickelt und mit Muskeln inseriert. Es ist an dem Trans-
port des durch die Mandibeln zerquetschten Pollen zum
Hypopharynx beteiligt (HANNEMANN 1956; KRISTENSEN
1968).



Tab. 5: Bedeutende Synapomorphien in der Rekonstruktion der Phylogenie der Lepidoptera (nach KRriSTENSEN 1998; GRIMALDI & ENGEL 2005).

Lepidoptera
1. Korperoberflache der Adulten mit Schuppen bedeckt (anstatt haarformiger Setae der Trichoptera)
2. Verlust des medianen Ocellus
3. Tergum 1 stark desklerotisiert
4. Verlust der Cerci
5. Tibia der Vorderbeine an den Innenseiten mit beweglicher Epiphyse

Agathiphaga + Heterobathmia + Glossata
6. Verlust der Paraglossae in den adulten Mundwerkzeugen

Glossata
7. Mandibeln der adulten Mundwerkzeuge sind nicht mehr funktionsfahig bzw. gehen verloren; Lacinia reduziert
8. Galeae lang, eine Proboscis (Russel) bildend, der in Ruhe gewdhnlich eingerollt ist
9. Larve mit Offnung der Spinndrisen an der Spitze eines sklerotisierten Fortsatzes

Coelolepida
10. Hohle Schuppen auf der Fligelflache (Agathiphaga besitzt ebenfalls hohle Schuppen, was als Parallelentwicklung angesehen wird)

Lophocorona + Myoglossata
11. Radius-Ader (versus Rs) im Vorderflligel immer unverzweigt

Myoglossata
12. Russel mit innerer Muskulatur

Neolepidoptera
13. Pupae adecticae (Puppe mit immobilen Mandibeln); Pupae obtectae (Beine, Fltigel und Russel frei an den Korper anliegend und im
mobil; Abdominalsegmente immobil, mit Ausnahme von A5-A6 in beiden Geschlechtern und A7 bei den Ménnchen; bei einigen
Arten auch A3-A4 mobil).
14. Puppen dorsal mit nach posterior gerichteten Dornreihen auf den Tergiten
15. Abdominalsegmente 3-6 und 10 der Larven mit Hakenbewehrten BauchftiBen und Nachschieber.

Heteroneura
16. Verzweigungen der Radius-Adern im Hinterfllgel reduziert (Aderung im Vorder- und Hinterfllgel verschieden, Name!)
17. Flugelkopplung mit Frenulum und Retinaculum (einstelle eines Jugums bei den basaleren Lepidoptera)
18. Verlust des abdominalen Sternums 1

Ditrysia
19. Weibliche Genitalien mit separaten Oviporus und Ostium bursae; Ductus seminalis verbindet Oviductus und Ductus bursae
20. Lange Apodeme im adulten Abdominalsternit 2
21. Muskeln in der Proboscis mit kurzen Béandern anstatt langen Fasern

Apoditrysia
22. Apodeme des Abdominalsternites 2 verkirzt und mit vergréBerten Ansatzstellen

Obtectomera
23. Pupae obtectae (Beine, Fligel und Russel mit dem Kdrper verbunden; die meisten Abdominalsegmente immobil, A5-A6 meist mobil)
24. Verlust der dorsalen Dornreihen auf den Tergiten der Puppe

Macrolepidoptera
25. Vollstandiger Verlust der Ader CuP
26. Hakenkranz der BauchfiiBe alterer Larvenstadien in einer Mesalreihe angeordnet (,KlammerftBe”; parallel bei Zygaenidae)

Axiidae+ Callidulidae+ Rhopalocera + (Drepanoidea + Geometroidea)
27. Reduktion der Fenestrae laterales im adulten Metathorax

Drepanoidea + Geometroidea
28. Vorderbeine der Puppe Uberragen anterior die Russelbasis
29. Abdominalsegment 10 der Puppe mit dorsaler Querrinne

Bei Agathiphaga DUMBLETON, 1952 sind groBe, von
Muskeln inserierte Mandibeln vorhanden, aber ihre
Funktion bei den adulten Tieren ist unbekannt. Ledig-
lich die Paraglossae sind bei Agathiphaga sowie Hetero-
bathmia KRISTENSEN & NIELSEN, 1979 und den Glossata
reduziert (KRISTENSEN 1998).

Bei den Eriocraniidae sind die Mandibeln nur noch
im Puppenstadium funktionsfihig, um vor dem Schlupf
des Imagos die Puppenbhiille aufzubeissen. Anschliefend
histolysieren die Muskeln der Mandibeln und letztere
bilden von ihrem Vorderrand bis zur Kopfkapsel ein
Kontinuum. Das Labrum ist bei den Eriocraniidae be-
weglich. Die Lacinia ist reduziert. Die Galeae sind lang
und bilden eine Proboscis (Riissel), die in Ruhe ge-

wohnlich eingerollt ist. Eriocraniiden sind keine Blii-
tenbesucher. Sie benutzen ihre Proboscis, um Wasser
oder Pflanzensaft, der aus Blattverletzungen austritt,
aufzusaugen. Die Proboscis der Eriocraniidae ist mor-
phologisch relativ einfach gebaut und besitzt noch kei-
ne innere Muskulatur (KRISTENSEN 1984, 1998). Das
Vorhandensein einer Proboscis ist das gemeinsame
Merkmal aller Glossata. Ihr Name leitet sich von dem
griechischen Wort yAwooa, Glossa (= Zunge) (nicht
zu verwechseln mit der Glossa des Labiums!) ab und
geht auf FABRICIUS (1775) zuriick.

Eine innere Muskulatur der Proboscis ist erst bei
den Myoglossata nachweisbar, von denen die basalsten
Vertreter lange Muskelfasern aufweisen. Bei den Ditry-
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Tab. 6: Bedeutende Fossilien (nach KRISTENSEN & SkALsKI 1998; GRIMALDI & ENGEL

2005, verandert).

1. Archaeolepis mane aus England, Dorset (WHALLEY 1985)

. Acht Taxa aus Deutschland, Grimmen (AHNSORGE 2002)

. Auliepterix, Eolepidopterix, Karataunia, Paleolepidopterix, Protolepis aus Ka-
sachstan, Karatau (KozLov 1989; RASNITYSYN 1983)

. Auliepterix minima, Mongolei; Undopterix sukatshevae aus Russland, Sibirien
(SkaLsk1 1979)

. Daiopterix olgae und D. rasnitsyni aus Russland, Transbaikal (SkaLski 1984)

. Gracilepterix pulchra, Parasabatinca caldasae, Undopterix carirensis aus Brasi-
lien, Santana Formation (MARTINS-NETO & VuLcano 1989)

. Parasabatinca aftimacrai, Libanesischer Bernstein (WHALLEY 1978)

. Micropterix pervetus, Burmesischer Bernstein (CockereLL 1919)

. Glossata Larve, Libanesischer Bernstein (GRiMALDI 1996, 1999)

. Glossata Imago, Burmesischer Bernstein (GrimALDI et al. 2002)

. Glossata Larve, Kanadischer Bernstein (Mackay 1970)

. Lophocorona-ahnliche Motte, Sibirischer Bernstein (KRISTENSEN & SkALskI 1998)

. Mnesarchaea-ahnliche Motte, Sibirischer Bernstein (SkaLski 1976)

. Blattminen von Nepticuliden aus den USA, Dakota Formation (LABANDEIRA et

al. 1994)

. Blattminen von Gracillariiden aus den USA, Dakota Formation (LABANDEIRA et

al. 1994)

16.

Zahlreiche Fossilien, Baltischer Bernstein (SkaLski 1990)

17

. Praepapilio, Riodinella aus den USA, Green River Formation (DURDEN & RosE

1978)
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sia ist die innere Muskulatur der Proboscis in zahlreiche
kurze Biander unterteilt (KRENN & KRISTENSEN 2004).
Abbildung 27 zeigt die Mundwerkzeuge des Grofien
KohlweiBlings Pieris brassicae (LINNAEUS, 1758) (Di-
trysia: Rhopalocera).

Die Analyse der Merkmalsunterschiede der Mund-
werkzeuge sowie weiterer Merkmalsunterschiede der Le-
pidoptera ermoglicht die Rekonstruktion eines Stamm-
baums, der die Evolution der Lepidoptera widerspiegelt.
Ein solcher Stammbaum, der auf zahlreichen morpholo-
gischen Merkmalsinderungen basiert, ist in Abbildung
25 gezeigt. Erste molekulare Untersuchungen bestitigen
teilweise das mit morphologischen Merkmalen rekon-
struierte Szenario der friihen Evolution der Schmetter-
linge, doch steht eine Erweiterung des Datensatzes, um
eine bessere phylogenetische Auflésung zu erreichen,
noch aus (WIEGMANN et al. 2002).

Datierung von Stammbdaumen

Ein auf morphologischen, molekularen und/oder an-
deren Merkmalen basierender Stammbaum zeigt die
Verwandtschaftsverhiltnisse seiner terminalen Taxa an
(in der Abb. 25 z.B. Micropterigidae, Agatiphaga, Hete-
robathmia usw.). Um jedoch das Alter einzelner Stamm-
linien zu ermitteln, werden fossile Belege bendtigt, die
aufgrund ihres Fundortes eindeutig datiert und aufgrund
noch vorhandener Merkmale eindeutig einer bestimm-
ten Stammlinie zugeordnet werden konnen. Fiir die Le-
pidoptera gibt es im Vergleich zu anderen Insektenord-

nungen leider nur sehr wenige Fossilien, insbesondere
solche, die aus den Epochen vor dem Paldogen stam-
men, sind sehr rar (KRISTENSEN & SKALSKI 1998). Das
ilteste Fossil, das eindeutig den Lepidoptera zugeordnet
werden kann, ist Archaeolepis mane aus dem frithen Jura
(WHALLEY 1985). Bis zur Radiation der Bliitenpflanzen
in der mittleren Kreidezeit (LABANDEIRA et al. 1994;
GRIMALDI 1999) liegen zwar nicht fiir alle basalen Grup-
pen der Lepidoptera Fossilbelege vor, doch immerhin
liegen aus der Zeit von vor 97 Millionen Jahren fossili-
sierte Minen aus breitblittrigen Angiospermae vor, die
den Gattungen Stigmella SCHRANK, 1802 und Ectoede-
mia BUSCHK, 1907 (Nepticulidae) sowie den Phyllocnis-
tinae (Gracillariidae) zugeordnet werden kénnen (LAB-
ANDEIRA et al. 1994). Damit ist belegt, dass Lepidopte-
renlarven bereits wihrend der Radiation der Bliiten-
pflanzen diese als Nahrungsquelle erschlossen hatten.
Mit dem Nachweis von Gracillariiden-Minen in der
Kreidezeit ist auBerdem die Existenz der Ditrysia aus der
Zeit der Radiation der Bliitenpflanzen belegt. Hier sei
an die weit entwickelte Proboscis der Ditrysia erinnert,
die eine innere Muskulatur aufweist, welche in zahlrei-
che kurze Biander strukturiert ist (KRENN & KRISTENSEN
2004) und moglicherweise eine wichtige Vorrausetzung
fiir die Koevolution der Lepidoptera als Bliitenbestiuber
auf der einen und der Bliitenpflanzen auf der anderen
Seite darstellte. Sowohl die Angiospermae als auch die
Ditrysia gehoren rezent zu den artenreichsten Organis-
mengruppen: die Angiospermae mit etwa 234.000 Ar-
ten (LECOINTRE & LEGUYADER 2005) sowie die Ditrysia
mit etwa 168.00 Arten (KRISTENSEN 1998).

Wihrend des Paliogens, im Eozin, war die Zeit der
Bernsteinwilder”. Das von den Kiefern (Pinus succini-
fera GOEPP.) herabtropfende Harz konservierte Pflanzen-
und Tierreste aus dieser Epoche (WEITSCHAT & Wi-
CHARD 1998) und hinterliefy etwa 500 bekannt gewor-
dene Einschliisse von Lepidoptera im Baltischen Bern-
stein (KRISTENSEN & SKALSKI 1998). So umfangreich
dieser fossile Nachweis aus dem Eozdn auch ist, fir die
Datierung der Stammlinien der Lepidoptera ist er nur
bedingt geeignet, da zu dieser Zeit die GroBgruppen der
Lepidoptera bereits existierten (vgl. Abb. 25). Viele
Einschliisse im Baltischen Bernstein zeigen Lepidoptera,
die in ihrer Gestalt zu heutigen Arten so #hnlich sind,
dass sie sogar rezenten Gattungen zugeordnet werden
konnen, soweit entsprechende Merkmale sichtbar sind
(vgl. z. B. NAUMANN et al. 1999 fiir Zygaenidae).

Eine weitere Moglichkeit, Stammbiume zu datieren,
bieten die molekularen Uhren (ZUCKERKANDL & PAU-
LING 1965). Sie werden benutzt, um den Zeitpunkt der
Aufspaltung zweier Arten von einem gemeinsamen Vor-
fahren zu bestimmen und um die Evolutionsdauer abzu-
schitzen. Thr Takt wird durch die Mutationen in der



DNS-Sequenz vorgegeben und je mehr Mutationen vor-
liegen, desto linger ist die Entwicklungszeit einer
Stammlinie. Schwierig ist es jedoch, die Mutationsrate
zu bestimmen und damit die Ganggeschwindigkeit der
Uhr zu kalibrieren, da die Mutationsrate sowohl zwi-
schen verschiedenen Proteinen als auch zwischen ver-
schiedenen Arten variieren kann (AYyaLA 1997). Vor-
raussetzung, um die Mutationsrate der DNS als Zeitmal}
nutzen zu kénnen ist jedoch, dass zumindest einige weni-
ge Fossilien in der jeweiligen Organismengruppe zur Ka-
librierung zur Verfiigung stehen (DOUZERY et al. 2003).

Molekulare Uhren wurden bereits mehrfach ver-
wendet, um das Alter einzelner Teilgruppen der Lepi-
doptera zu ermitteln, wobei die Ergebnisse zum Teil wi-
derspriichlich zu bestehenden Hypothesen sind. So wird
basierend auf molekularen Uhren fiir die Rhopalocera
ein deutlich #lterer Ursprung, vor etwa 100 Millionen
Jahren in der Kreidezeit (NAZARI et al. 2007) sowie fiir
die Nymphalidae, einer Teilgruppe Rhopalocera, ein
Alter von mehr als 70 Millionen Jahren errechnet

(WAHLBERG 2006).

Artbildung durch Hybridisierung

Fast alle phylogenetischen Hypothesen, die gegen-
wirtig in der Zoologie Bestand haben, beruhen auf der
Annahme, dass neue Arten durch die Aufspaltung einer
Stammart in zwei Tochterarten entstehen. Dass neue,
sich sexuell fortpflanzende Tierarten durch Hybridisie-
rung entstehen, wurde bislang abgelehnt (MAYR 2005).
Allerdings konnten SALAZAR et al. (2005) und MAVA-
REZ et al. (2006) zeigen, das die in Kolumbien vorkom-
mende Art Heliconius heurippa (HEWITSON, 1853) ein
Hybrid aus den Arten H. cydno (DOUBLEDAY, 1847) und
H. melpomene (LINNAEUS, 1758) ist. H. heurippa hat ei-
ne zu H. cydno und H. melpomene intermediire Fligel-
zeichnung. Den Autoren gelang die Kreuzung der bei-
den letztgenannten Arten, und schon nach zwei Gene-
rationen zeigte die Hybridart die fiir H. heurippa charak-
teristische Fliigelzeichnung.

Erzwungene Kreuzungsversuche weiblicher H. heu-
rippa mit minnlichen H. cydno und H. melpomene mis-
langen und minnliche H. heurippa paarten sich 10 x
mehr mit H. heurippa-Weibchen als mit den Weibchen
von H. cydno und H. melpomene. Hatten die Falter bei
der Paarung freie Wahl, erfolgten Kreuzungen zwischen
H. hewrippa und H. cydno zu weniger als 10 %, sowie zwi-
schen H. hewrippa und H. melpomene zu weniger als
25%. Diese assortative Paarung, in Kombination mit
geographischer Isolation von H. cydno und postzygoter
Isolation von H. melpomene beforderten die Artbildung
von H. hewrippa durch homoploide Hybridisierung.
MALLET et al. (2007) bestitigen diese Ergebnisse und

weisen darauf hin, dass in der Gattung Heliconius
26-29% der Arten in freier Natur interspezifische Hy-
briden hervorbringen.

Dass Hybridisierung bei Schmetterlingsarten in der
Natur moglicherweise hiufiger vorkommt, als bislang
angenommen, deuten auch Ergebnisse an europiischen
Rhopalocera (GUILLAUMIN & DESCIMON 1976) sowie
nordamerikanischen Papilio (SPERLING 1990) an.

Ausblick

Ein Meilenstein in der gegenwirtigen Erforschung
der Evolution der Schmetterlinge ist die Bewilligung
von Finanzmitteln durch die National Science Founda-
tion in den USA (Assembling the Tree of Life 2005;
MITTER & WELLER 2006). Im Rahmen dieses Projektes
werden 24 Kerngene (18kb) von 250 Exemplaren aus
126 Familien der Lepidoptera sequenziert und mittels
Analyse dieser Daten Stammbiume berechnet. Die Er-
gebnisse dieser Forschungsarbeiten diirfen mit Span-
nung erwartet werden, versprechen sie doch die Aufls-
sung vieler noch ungeklirter Verwandtschaftsverhilt-
nisse innerhalb der Lepidoptera und moglicherweise las-
sen sie die eine oder andere bestehende Hypothese in
einem neuen Licht erscheinen.

So groB und wichtig dieses Forschungsprojekt auch
sein mag, es nimmt sich bescheiden aus im Vergleich zu
der riesigen Anzahl jener Arten, die mit der fliichtigen
Beschreibung einiger weniger morphologischer Merk-
male und der Vergabe eines Namens lediglich in die wis-
senschaftliche Literatur eingefithrt worden sind und
iiber die, abgesehen von der Herkunft der Typenexem-
plare, nichts weiter bekannt ist sowie die nur schiitzbare
Anzahl jener Arten, die der Wissenschaft noch ginzlich
unbekannt sind. In der Einleitung wurde gezeigt, dass
ihre Erforschung noch Jahrhunderte in Anspruch neh-
men wird. Die Beispiele des Birkenspanners Biston betu-
laria und des Blutstropfchens Zygaena ephialtes mogen
veranschaulicht haben, wie viele interessante Aspekte
die Erforschung einer einzigen Art zutage fordern kann
und dass der daraus erzielte Erkenntnisgewinn weit tiber
das, was eine Art an sich betrifft, hinausgehen kann.

Und die Omiodes-Arten auf Hawaii? Bereits ZIMMER-
MAN (1958) erwihnt, dass die 23 auf Hawaii endemi-
schen Omiodes-Arten stark von fremdlidndischen Parasi-
toiden befallen werden und aufgrund dessen viele dieser
Arten nur noch sehr selten gefunden werden. Von den
finf Arten, die innerhalb der letzten 1.400 Jahre auf den
von den Polynesiern eingefithrten Bananen evolvierten,
gelten O. euryprora, O. fullawayi, O. meyrickii und O.
musicola als ausgestorben (HAINES et al. 2004). Sollten
diese Arten nicht wieder entdeckt werden, wird die ein-
gehende Erforschung einer der jiingsten bekannten Ra-

603



604

diationen der Lepidoptera nicht mehr moglich sein. Je-
nen Biologen, die sich mit welchem Thema auch immer
der Erforschung der Lepidoptera widmen, sollte es daher
ein besonderes Bediirfnis sein, sich fiir den Erhalt der Ar-
tenvielfalt der Lepidoptera einzusetzen.

Zusammenfassung

Die Evolution der Lepidoptera wird anhand pub-
lizierter Beispiele beschrieben. Es wird auf das grofe
Vermehrungspotential (Plodia interpunctella (HUBNER,
1813)) und die Verinderlichkeit von Arten (Biston be-
tularia (LINNAEUS, 1758), Zygaena ephialtes (LINNAEUS,
1767)) eingegangen, um das Wirken der natiirlichen
Selektion zu veranschaulichen. Dabei stehen der Indus-
triemelanismus des Birkenspanners sowie die Vererbung
phinotypischer Merkmale bei Zygaena ephialtes nach
den Mendelschen Regeln und die Bildung Miillerscher
Mimikry im Mittelpunkt. Zwei Beispiele sehr junger
Artbildungsprozesse werden beschrieben: die Radiation
in der Gattung Omiodes GUENEE, 1854 auf Hawaii in-
nerhalb der letzten 1.400 Jahre sowie die Entstehung
von Wirtspflanzenrassen bei Ostrinia nubilalis (HUBNER,
1796) innerhalb der letzten 500 Jahre. Am Beispiel der
Evolution der Mundwerkzeuge wird die Stammbaumre-
konstruktion der Lepidoptera erldutert und darauf auf-
bauend die Datierung einzelner Evolutionsereignisse
mit Fossilien und molekularen Uhren dargestellt. Be-
ruhte die zoologische Evolutionsforschung bislang aus-
schlieBlich auf der Annahme, dass neue Arten durch die
Aufspaltung einer Stammart in zwei Tochterarten ent-
stehen, weisen neue Forschungsergebnisse iber Helico-
nius KLUK, 1802 auch auf Artbildung durch homoploide
Hybridisierung hin. Es wird nachgewiesen, dass die Er-
forschung der Schmetterlinge noch mehrere Jahrhun-
derte in Anspruch nehmen wird, um die meisten der auf
der Erde lebenden Arten zu entdecken und ihre Lebens-
weise kennen zu lernen, wihrend durch die Titigkeit
des Menschen die Existenz vieler Arten bereits stark ge-
fahrdet ist und einige fiir die Wissenschaft besonders in-
teressante Arten bereits als ausgestorben gelten.
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