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Der Anpassungswert morphologischer Strukturen:
Integration von Form, Funktion und Okologie am
Beispiel der Kurzfliigelkdfer-Gattung Stenus
(Coleoptera, Staphylinidae)

The Adaptive Value of Morphological Structures: Integration of Form,
Function, and Ecology Shown in the Rove Beetle Genus Stenus
(Coleoptera, Staphylinidae)

OLiver BeTZ

Zusammenfassung: Am Beispiel der Kurzfliigelkifer-Gattung Szenus werden Fallbeispiele eines
integrativen organismischen Ansatzes zur Untersuchung der Funktion und biologischen Rolle
morphologischer Funktionskomplexe vorgestellt. Konzeptionell bewegen sich die vorgestellten
Beispiele im Bereich der 6kologischen Morphologie, deren Forschungsprogramm vorgestellt wird.
Dabei steht die Frage im Vordergrund, welche Bedeutung ein bestimmter Form-Funktionskom-
plex fiir die Okologie cines Organismus (insbesondere dessen Ressourcennutzung) hat. Als zentra-
les Paradigma dieses Ansatzes wird dabei die Integration von (1) funktioneller Morphologie, (2)
Messung der Leistungskapazitit des untersuchten Form-Funktionskomplexes sowie (3) der mit
seiner Hilfe erreichten 6kologischen Ressourcennutzung in der natiirlichen Umwelt angesehen.
Methodisch sind hierzu funktionsmorphologische Untersuchungen ebenso notwendig wie Labor-
experimente und Verhaltensbeobachtungen im (Halb-)Freiland.

Der labiale Fangapparat bei Stenus besteht aus dem distalen stabférmig verlingerten Primentum,
welches mit dem Kopf iiber eine ebenso verlingerte, handschuhfingerférmig einstiilpbare hiutige
Gelenkmembran verbunden ist. Der Fangapparat funktioniert als Katapultmechanismus, indem
das tiber Himolymphdruck vorgespannte Labium plotzlich freigesetzt wird und dadurch innerhalb
nur weniger Millisekunden auf das Beutetier trifft und dieses an den zu Klebpolstern umgewandel-
ten Paraglossen anklebt. Die Klebpolster entfalten ihre Haftwirkung vermutlich tiber die Viskosi-
tit eines Sekrets, welches tiber lateral liegende Poren auf ihre mit terminal verzweigten Hafttricho-
men verschene Oberfliche verteilt wird. Der Anpassungswert des labialen Fangapparats wird im
Vergleich zu der Méglichkeit, Beutetiere auch durch einfachen Zugriff mit den Mandibeln zu
erbeuten, in seiner héheren Geschwindigkeit und Reichweite gesechen sowie darin, Beutetiere
bereits im Moment der Berithrung zu fixieren. Dadurch ist es selbst weniger agilen und reaktiven
Lebensformen bei Szenus moglich, ausgesprochen fluchtfihige Beutetiere durch einen tiberraschen-
den Angriff zu fangen. Dennoch hat sich bei einigen besonders agilen und reaktiven Szenus-Kifern
offener Bodenhabitate alternativ der Fang mit den Mandibeln weiterentwickelt, indem diese Tiere
vor allem gréBere fluchtfihige Beuteobjekte nicht mit dem Labium, sondern direkt mit den Man-
dibeln ergreifen. Dadurch wird offensichtlich der Umstand kompensiert, dass das Labium gegen-
tber groflen und damit schweren Beutetieren bereits an die Grenze seiner Klebleistung st663t, da
sich solche Beuteobjekte leicht wieder von den Haftpolstern ablésen. Aber auch evolutive Verin-
derungen in der Struktur der Klebpolster haben in einigen Linien zu einer Erweiterung der Nah-
rungsnische hin zu groen und gleichzeitig fluchtfihigen Beutetieren geftihrt, indem hier stark
vergroBerte Klebpolster mit einer deutlich erthéhten Anzahl von Hafttrichomen vorliegen.

Ein auffilliges Unterscheidungsmerkmal zwischen verschiedenen Vertretern der Gattung Szenus ist
unter anderem die Morphologie ihrer Tarsen (schmale ungelappte Tarsen versus verbreiterte zwei-
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lappige Tarsen). Um den Anpassungswert verbreiterter zweilappiger Tarsen zu untersuchen, wurde
neben dem Klettervermégen an senkrechten (Pflanzen-)Oberflichen die Fahigkeit untersucht,
unter Ausnutzung der Oberflichenspannung tiber die Wasseroberfliche zu laufen. Kontaktwinkel-
messungen an der Unterseite der Tarsen zusammen mit direkten Beobachtungen ergaben, dass die
Kifer unabhingig von ihrer speziellen Tarsusmorphologie mit ausreichend hoher Sicherheit auf der
Wiasserfliche getragen werden. Des Weiteren ergab die vergleichende Messung der an senkrechten
Substraten erreichbaren Zugkrifte, dass breite Tarsen wesentlich bessere Hafteigenschaften auf
glatten (Pflanzen-)Oberflichen aufweisen als schmale Tarsen. Es konnte nachgewiesen werden,
dass dafiir sowohl die Anzahl tarsaler Hafthaare als auch deren spezifische Struktur verantwortlich
sind. Diese Experimente zeigen, dass die entscheidenden selektiven Anforderungen zur Ausbildung
verbreiterter Tarsen innerhalb dieser Gattung von der Fihigkeit herrithren, an glatten Pflanzen-
oberflichen haften zu kénnen.

Uber eine Diskriminanzanalyse wurde schlieRlich untersucht, welche morphologischen Variab-
len bestimmen, in welchen tUbergeordneten Habitatstrukturen verschiede Szenus-Arten jagen.
Pflanzenkletterer unterscheiden sich von Bodenbewohnern in erster Linie durch die breiteren
Tarsen. In chrcinstjmmung mit den experimentellen Befunden kann dieses Merkmal somit als
Schlisselmerkmal fiir die ErschlieBung der Vegetation durch viele Gattungsvertreter angesehen
werden. Innerhalb der Bodenbewohner lassen sich die Bewohner freier Bodenflichen von den im
Feuchthumus jagenden Arten anhand ihrer verlingerten Beine sowie einer hheren Ommatidien-
dichte trennen.

Schliisselwérter: Staphylinidae, Stenus, Okomorphologie, Anpassung, Pridation

Summary: Taking the rove beetle genus Szenus as an example, case studies are discussed that
follow an integrative organismal approach to studying the function and biological role of mor-
phological functional systems. In these studies, the framework of ecological morphology is
pursued and its programmatic conception is presented. The central paradigm of this approach is
the integration of (1) functional morphology, (2) the measurement of the maximum perform-
ance capacity of the morphological system under study and (3) the pattern of resource use
attained by this structure in the natural environment. Methodologically, this requires the combi-
nation of functional morphological studies with laboratory experiments and behavioural obser-
vations under (semi-)field conditions.

The labial prey-capture apparatus in Szenus species is composed of a distal elongated rod-like
prementum. It is connected to the head by an equally elongated connective membrane, which can
be invaginated like the inside-out finger of a glove. The capture apparatus functions as a catapult
mechanism, i.e. the labium is loaded by haemolymph pressure prior to the strike and is suddenly
released, so that it is hurled forwards from the body and hits the prey within only a few milli-
seconds. The prey adheres to the paraglossae, which are modified into sticky pads. The adhesive
pads attain their sticky function via the viscosity of an adhesive secretion that is released through
lateral pores and that distributes itself over the whole surface of the paraglossa, which is differen-
tiated into terminally branched trichomes. Compared with the option of capturing prey by simply
grasping it with the mandibles, the adaptive value of the labial prey-capture apparatus lies both in
its higher speed and reach and in its capacity to fix prey at the very moment of contact. Thus, even
Stenus life-forms with limited activity and reactivity are capable of capturing elusive prey in a
surprisingly fast manner. Nevertheless, a mandibular prey-capture technique has also evolved in
some highly agile and responsive inhabitants of open habitats on the ground; larger elusive prey is
not captured with the labium but predominantly with the mandibles. This improvement of the
mandible attack mechanism may compensate for the limitation of the adhesive strength of the
labium towards larger, heavier prey that exhibit powerful escape movements in order to remove
themselves from the sticky cushions. Some other Szenus species have further increased their maxi-
mum manageable prey size by a remarkable enlargement of the sticky cushions of the labium,
which houses a significantly increased number of adhesive trichomes on the surface.
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Among other morphological features, the representatives of the genus Stenus differ in their tarsal
morphology (slender non-bilobed versus widened bi-lobed). In order to evaluate the adaptive value
of widened bi-lobed tarsi in this genus, the performance of slender versus wide tarsi has been
evaluated in two different contexts: (1) locomotion on the surface of water and (2) climbing on
vertical (plant) surfaces. Measurements of the contact angle at the underside of the tarsi together
with observational studies have revealed that, irrespective of tarsus width, all the beetles are well
supported by the surface tension of water while walking on its surface. Moreover, comparative
measurements of pulling forces attainable on vertical substrates have demonstrated that widened
bi-lobed tarsi exhibit a significantly higher adhesive performance on smooth (plant) surfaces than
slender tarsi. This is attributable to the number of tarsal tenent setae and their specific morphology.
These findings support the hypothesis that the main selective demands driving the widening of the
tarsi within this genus have come from their firm attachment to smooth plant surfaces.

Finally, a discriminant function analysis was used to examine those morphological variables that
determine the hunting sites of the species under study. Plant climbers are distinct from soil dwellers
mainly by their widened tarsi. In agreement with the experimental results, this feature must be
considered a key character for the colonization of vegetation by many representatives of this
genus. Among soil dwellers, surface runners on bare ground differ from debris-dwelling species by

having longer legs and more ommatidia per unit surface area.

Keywords: Staphylinidae, S#enus, ecomorphology, adaptation, predation

1. Konzeption 6komorphologischer
Forschung

Wenn wir uns als Entomologen mit Insek-
ten beschiftigen, so erfolgt unser erster Zu-
gang zu ihnen fiir gewShnlich tber ihre struk-
turellen Erscheinungsformen, also ihre Mor-
phologie. Mit einiger Erfahrung ldsst sich
daraus bereits einiges tiber ihre Lebensweise
und Okologie aussagen. So sind beispiels-
weise bei Collembolen der Grad der Pigmen-
tierung, die Ausbildung der Augen sowie die
Struktur und GréfBe der Sprunggabel gute
Indikatoren dafiir, in welcher Laubstreutiefe
die betreffenden Gattungsvertreter leben
(SCHALLER 1962). Oder es fallen uns einzelne
Kérperstrukturen — zum Beispiel besondere
Antennenformen — auf, die Riickschliisse auf
deren biologische Rolle und Funktionsweise
ermoglichen. Fiir den 6kologisch und evolu-
tionsbiologisch interessierten Insektenmor-
phologen ist es dabei besonders interessant,
Koérperstrukturen zu untersuchen, welche
Schnittstellen zur externen Umwelt darstel-
len, also direkt mit dieser interagieren. Hierzu
gehoren zum Beispiel Mundwerkzeuge, Lo-
komotionsstrukturen oder Sinnesorgane.
Dabei lisst sich in besonderer Weise der An-
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passungswert solcher Strukturen erschlieSen
und auch die Feinabstimmung zwischen
Struktur und Funktion analysieren (Abb. 1;
BAUER et al. 1998). Solche Feinabstimmun-
gen zwischen der Morphologie eines Orga-
nismus und seinen spezifischen Habitatbe-
dingungen sind das Ergebnis eines evolutio-
niren Anpassungsprozesses, der zu Optimie-
rungen der Systeme im Hinblick auf die Oko-
logie der jeweiligen Art gefiihrt hat —immer
im Rahmen der Beschrinkungen, die einem
Organismus aufgrund seiner phylogeneti-
schen Herkunft auferlegt sind. Okomorpho—
logische Anpassungen bilden sich somit tiber
die evolutiven Prozesse von Variation und
Selektion heraus und fithren auf diese Weise
in der Generationenfolge zur Optimierung
von Form-Funktionskomplexen sowie zur
Diversifizierung sogenannter (")komorphen
(Abb. 2; vegl. ARNoLD 1983, 2003). Aus die-
sem Konzept der Entstehung 6komorpho-
logischer Anpassungen wird klar, dass wir
einem pluralistischen Ansatz folgen sollten,
um zu einem vertieften Verstindnis der Be-
ziehung zwischen Morphologie und Okolo-
gie zu gelangen. Dieser Ansatz sollte kon-
zeptionell breit angelegt sein, also moglichst
viele Faktoren berticksichtigen, die auf die
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Abb. 1: Frontale Sehriume bei drei eng verwandten Arten der Asaphidion flavipes-Gruppe. Die schwar-
zen Linien stellen die optischen Sehachsen der einzelnen Ommatidien in der frontalen Uberlappungszo-
ne beider Augen dar. Die grauen Balken markieren die lateralen Begrenzungen des frontalen Ubetlap-
pungsbereichs, markieren also auf beiden Seiten jene Ommatidien, deren Sehachsen sich gerade nicht
mehr tiberschneiden. Aus der Zahl und Ausdehnung der schwarz gezeichneten zentralen Unschirfevier-
ecke lisst sich die Schirfe des zentralen Sehraumes quantifizieren. Dabei zeigt sich, dass bei A. stierlini-
Kifern als Bewohnern offener Habitate ein im Vergleich zu den sehr dhnlichen beiden Schwesterarten
(A. curtum, A. flavipes) bereits ein signifikant feiner, strukturierter frontaler Sehraum (mehr Sehachsen
pro Fliche) vorliegt. Dies kann als Anpassung an die spezifischen Lichtbedingungen der jeweiligen
Habitate dieser Arten gedeutet werden: A. aurtum bewohnt Wilder, A. flavipes Kulturfelder und Heiden,
wihtend A. stierlini in offenen Diinenhabitaten vorkommt. Aus BAUER et al. (1998).

Fig. 1: Frontal fields of view in three closely related species of the Asaphidon flavipes group. The black
lines indicate the optical axes of the ommatidia within the frontal overlapping zone of the two eyes.
The grey bars delimit the lateral borders of the frontal overlapping zone, i.e. they indicate the first
ommatidia whose optical axes do not intersect. The number and extent of the diamond-shaped black
overlap regions on the midline are indicative of the optical resolution in depth and width. Accord-
ingly, the A. stierlini beetle (inhabitants of open habitats) shows a more finely structured optical raster
(more ommatidia per surface area) than either of its sister species (A. curtum, A. flavipes). This can be
interpreted as an adaptation to the specific light conditions prevailing in the specific habitats of these
beetles, A. curtum inhabiting woodland, A. flavipes living in cultivated fields and heathland and A.
stierlini occurring in open coastal dune habitats. From BAUER et al. (1998).

Abb. 2: Theoretisches Konzept
zum Einfluss morphologischer
Variation auf Leistungsfihigkeit

Habitat und Fitness im Zusammenhang

/ \ mit der Herausbildung 6komor-

Morphologie — Leistungsfahigkeit — Ressourcennutzung —s Fitness phologischer Anpassungcn uber

f die Generationenfolge. Verin-

Leistungsfahigkeits- Fitness- dert nach ArNoLD (1983, 2003).
gradient gradient

Fig. 2: Theoretical concept of
the influence of morphological

/ \ variation on performance and
Morphologie = Leistungsfahigkeit —» Ressourcennutzung —» Fitness fitness in the context of the for-

Habitat

f mation of ecomorphological
Leistungsfahigkeits- Fitness- adaptations in the course of
gradient gradient

subsequent generations. Modi-
etc. fied after ARNOLD (1983, 2003).
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Bildung und Veridnderung morphologischer
Strukturen Einfluss nehmen. Hierunter kon-
nen neben 6kologischen und biomechani-
schen Erwigungen auch solche zur Entwick-
lungsgenetik, Phylogenese und Ontogenese
fallen. Des Weiteren spielt der Vergleich ver-
wandter Arten fir die Erkennung von An-
passungen eine tberaus wichtige Rolle (z.B.
Harvey & Purvis 1991). So lassen sich erst
dadurch Korrelationen zwischen morpholo-
gischen Strukturen einerseits und den spezi-
fischen Lebensbedingungen und Leistungen
verschiedener Artvertreter andererseits heraus-
arbeiten.

Aus dem gesagten wird ersichtlich, dass Mor-
phologen grundsitzlich mit anderen For-
schungsansitzen der Biologie kooperieren
sollten. Die Morphologie kann deshalb auch
keine einheitliche Methodik aufweisen, son-
dern benotigt ein facettenreiches Forschungs-
programm, das zwar an den Strukturphino-
menen ansetzt, aber nicht dabei stehen bleibt
(Bock 1980).

Dieses Morphologieverstindnis kommt auch
in dem relativ jungen Forschungskonzept der
kologischen Morphologie (kurz: Okomor-
phologie) zum Ausdruck, die sich als Teil ei-
ner evolutiondren Morphologie nach der Fin-
fithrung tibergeordneter Konzepte und For-

Phylogenie

schungsansitze (z.B. REILLY & WAINWRIGHT
1994; LaubpER 2003; HERREL et al. 2005b) in
den letzten Jahren zu einer international stark
nachgefragten Disziplin entfaltet hat. Dabei
entwickelten sich auch interessante Verkniip-
fungen zu den stirker angewandten Feldern
der Bionik und Biomimetik, deren Ziel es
ist, Probleml6sungen der Natur technisch
umezusetzen.

Die 6kologische Morphologie umfasst nach
einer moderneren Definition die Untersu-
chung der Wechselbeziechung zwischen der
morphologischen Form und der natiitlichen
Umwelt, um den wechselseitigen Beitrag des
einen zum anderen zu analysieren (MoTTA &
KorrscHAL 1992). Der Begriff der Wechsel-
beziehung impliziert dabei nicht nur die Ana-
lyse des Einflusses der Umwelt auf die Mor-
phologie eines Organismus (Anpassung),
sondern auch umgekehrt den Einfluss einer
spezifische Morphologie auf die Leistungs-
fahigkeit des betreffenden Organismus und
damit seine Fihigkeit, Ressourcen aus der
Umwelt zu nutzen. Im Zentrum dieses inte-
grativen Ansatzes steht der Versuch einer kau-
salen Verkniipfung zwischen der Morpholo-
gie bestimmter Strukturen oder ganzer Or-
ganismen und der Konsequenz dieser Mor-
phologie fiir Okologie und Fitness des Or-

Fitness

Realisierte Nische (Aktuelle Ressourcennutzung)

Fundamentale Nische (Maximale Leistungskapazitit / Potenzielle Ressourcennutzung)

<4— Verhalten

Funktion (Physiologie / Biomechanik)

Morphologie (Struktur / Form)

Abb. 3: Zu verkniipfende Integrationsebenen in der (3kornorphologie. Beachte die Einbezichung
der Phylogenie auf allen Untersuchungsebenen sowie die Rolle des Verhaltens, welches dariiber
entscheidet, wie eine morphologische Struktur letzten Endes eingesetzt wird. Modifiziert nach

RELLY & WAINWRIGHT (1994).

Fig. 3: Interconnected levels in ecomorphological research. Note the possible integration of phy-
logeny at all levels of investigation and the consideration of behaviour as a filter allowing the
selection of the way in which a morphological structure is actually used from the diversity of
possible functions. Modified after REILLY & WAINWRIGHT (1994).
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ganismus und damit seiner Evolutionsbio-
logie. Die fur diesen Ansatz zu integrieren-
den Untersuchungsebenen reichen von der
deskriptiven Morphologie bis zum Labor-
versuch und der Freilanduntersuchung (Abb.
3). Als Schliisselkonzept ist dabei die Unter-
suchung der maximalen Leistungsfihigkeit
der untersuchten morphologischen Struktur
im Labor und/oder Freiland anzusehen (Pet-
formanzebene in Abb. 3), da diese die Fihig-
keit eines Organismus angibt, Ressourcen
effektiv zu nutzen und entscheidende physi-
ologische Funktionen zu erfiillen. Beispiele
hierfiir aus der zoologisch-6komorphologi-
schen Forschung sind Zusammenhinge zwi-
schen Lokomotionsfahigkeit und Habitatnut-
zung (z.B. BELLwOOD & WAINWRIGHT 2001;
Berz 2002) oder Ernihrungsapparat und
Nahrungswahl (z.B. Berz et al. 2003, HERr-
REL et al. 20052). Anstelle der in den letzten
Jahrzehnten sehr intensiv beforschten mole-
kularbiologischen Grundlagen und Mecha-
nismen der Evolution konzentriert sich die-
ser Ansatz somit auf das organismische Ni-
veau, indem er morphologische Strukturen
und die daraus resultierende Funktion und
Performanz als Substrate der Evolution eva-
luiert.

2. Okomorphologische Anpassungen
bei Stenus spp.

Das oben umrissene 6komorphologische
Forschungskonzept soll hier am Beispiel der
Kurzfligelkifer-Gattung Stenus Latreille illus-
triert werden. Zur Gattung SZenus zihlen
mehr als 2 300 rezente Arten (PutHz in litt.)
weltweit. Es handelt sich um eine der arten-
reichsten Kifergattungen. Zahlreiche Arten
sind an feuchte Stellen im Eulitoral von Bin-
nengewissern gebunden (vor allem in der
Nordhemisphire), die meisten leben in der
feuchten Bodenstreu oder als Pflanzenklette-
rer in den Subtropen und Tropen, einige ha-
ben sogar die Kronenzone von tropischen
Bdumen besiedelt (Purhz 1971). Die Imagi-
nes sind Réuber, die sich optisch mit grof3en,

beinahe die gesamten Kopfseiten einneh-
menden Komplexaugen orientieren (Abb. 4,
5A). Als besondere Apomorphie weisen sie
ein stabformig verlingertes Fanglabium auf,
das innerhalb weniger Millisekunden durch
Himolymphdruck aus dem Kérper hervor-
geschnellt werden kann (Abb. 4). Wird ein
Beutetier von den zwei an der Labiumspitze
zu Haftpolstern umgebildeten Paraglossen
(Abb. 5B-C) getroffen, bleibt es daran haften
und kann anschlieBend tber die Retraktion
des Labiums in den Bereich der Mandibeln
gebracht werden (WEINREICH 1968). Alterna-
tiv konnen die Vertreter vieler Arten Beute-

Abb. 4: Beutefangsequenz bei S. comma. Nach
Anniherung an die Beute auf Fangdistanz (oben)
wird der Klebfangapparat blitzartig vorgeschnellt
(Mitte) und das angeklebte Beuteobjekt in den
Bereich der Kiefer zurtickgezogen (unten). Aus
WEINREICH (1968). Mit freundlicher Genehmi-
gung des Springer Verlags, Heidelberg,

Fig. 4: Prey-capture sequence in . comma. After
approaching the prey to a critical distance (top),
the prey-capture apparatus is rapidly protruded
(middle) and the glued prey is withdrawn to the
mandibles (bottom). From WEINREICH (1968).
Courtesy of Springer Verlag, Heidelberg,
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Abb. 5: Der Klebfangapparat bei Stenus spp.
(Rasterelektronenmikroskopische (REM-)Auf-
nahmen). A-B: 8. comma; C: S. nitidinsculus. Az
Kopf mit vorgestreckter Klebzunge (Labium);
MafBstab = 1 mm. B: Dorso-Frontalansicht der
Spitze des Labiums mit zu Haftpolstern umge-
wandelten Paraglossen; Maf3stab = 100 pm. C:
Detailansicht eines Klebpolsters von ventrola-
teral. Beachte die terminal verzweigten Hafttri-
chome; Mafistab = 20 pm. Abkiirzungen: hv =
hiutige Verbindungsmembran; Ip = Labialpal-
pen; pgl = Paraglossen; pm = Primentum.

Fig. 5: The adhesion-capture apparatus of Stenus spp. (Scanning electron microscopic (SEM-)
images). A-B: S. comma; C: S. nitidinsculus. Az Head with protruded sticky rod (labium); Scale bar =
1 mm. B: Dorso-frontal view of the apex of the labium with the paraglossae modified into sticky
pads; Scale bar = 100 um. C: Ventrolateral detailed aspect of a sticky pad. Note the terminally
branched adhesive trichomes; Scale bar = 20 um. Abbreviations: hv = connecting membrane; Ip =
labial palps; pgl = paraglossae; pm = prementum.

objekte aber auch direkt mit den Mandibeln
ergreifen (BAUER & Prerrrer 1991). Bau, Funk-
tion und biologische Rolle dieses Klebfang-
apparats sind in zahlreichen Arbeiten unter-
sucht worden, wobei licht- und elektronen-
mikroskopische Techniken mit Filmanalysen
des Beutefangverhaltens kombiniert wurden.
Aufgrund dieser Untersuchungen war es
méglich, die funktionelle Bedeutung vieler
der an diesem Mechanismus beteiligten Ele-
mente zu verstehen und ein Funktionsmo-
dell des Fangmechanismus zu erstellen (Ka-
pitel 2.1.). Die potenzielle Leistungsfahigkeit
dieses Fangapparats und damit sein Anpas-
sungswert wurden vergleichend bei einer Rei-
he einheimischer Arten gegentiber unter-
schiedlich grof3en Beutetieren im Labor ge-
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testet. Diese Untersuchungen zeigen, dass
sich bei Vertretern der Gattung Stenus offen-
bar ganz unterschiedliche Wege herausgebil-
det haben, die zu einer Erweiterung der Nah-
rungsnische hin zu groBlen und gleichzeitig
sehr fluchtfihigen Beutetieren gefiihrt haben
(Kapitel 2.2.-2.3.).

Neben ihrem hoch entwickelten Fangapparat
zeichnen sich die Vertreter der Gattung Stenus
auch durch deutliche Unterschiede in ihrer Tar-
salmorphologie aus, die mit Unterschieden in
der Habitatnutzung korreliert zu sein schei-
nen. So koénnte die in vielen Gruppen beob-
achtete Nutzung krautiger Pflanzen als Jagd-
habitat mit der Evolution verbreiterter Tarsen
einhergegangen sein und damit zur enormen
Radiation dieser Gruppe beigetragen haben.
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Als Grundlage fiir vergleichende Experimen-
te zum Anpassungswert unterschiedlicher Tar-
susstrukturen wurde zunichst die generelle
Morphologie, Anatomie und Ultrastruktur der
Tarsen dieser Gruppe untersucht (Berz 2003).
Hierbei lag ein Schwerpunkt auf deren Aus-
stattung mit Sensillen und Drisen als Liefe-
ranten eines Haftsekrets. Gezielte Experimen-
te an manipulierten Tarsen (Br1z 2002) ermog-
lichten es schliellich, den Anpassungswert ver-
breiterter zweilappiger Tarsen zu verstehen, wie
sie bei den meisten Gattungsvertretern vor-
kommen (Kapitel 2.5.)

2.1. Funktionsmorphologie des Fang-
apparats bei Stenus spp.

Voraussetzung fir die Bearbeitung 6komor-
phologischer Fragestellungen ist zunéchst die
exakte Beschreibung der relevanten morpho-
logischen Strukturen (Ebene 1 in Abb. 3).
Bei ihrer Beschreibung sind primir solche
Aspekte zu berticksichtigen, die fiir ihre Funk-
tion bedeutsam sind (Bock 1994). Dabei
mussen viele Strukturen als so genannte
Funktionskomplexe verstanden werden, die
aus einzelnen Elementen bestehen, welche
fir die Erreichung des Funktionszieles zu-
sammengeordnet sind (DUNCKER 1992). Ziel
funktionsmorphologischer Untersuchungen
ist es letztlich, ein testbares Modell der Funk-
tionsweise des untersuchten Funktionskom-
plexes zu formulieren (HOMBERGER 1988).
Neben der theoretischen Anwendung bio-
mechanischer Prinzipien seien als wichtige
Methoden die direkte oder indirekte Funkti-
onsbeobachtung, die morphometrische Ana-
lyse sowie das Laborexperiment mit unter
Umstinden manipulierten Strukturen ge-
nannt. Die Anwendung von Optimalitits-
und Effizienzkriterien (z.B. Curio 1973;
Smrth 1978; Orzack & SOBER 1994) kann
dabei helfen, das aktuelle Ausmal3 der Opti-
mierung einer morphologischen Struktur zu
erkennen oder aber Beschrinkungen zu iden-
tifizieren, die ihrer funktionellen Verbesse-
rung entgegenstanden.

Im Falle des Fangapparats bei Stenus kann
aufgrund einer Reihe morphologischer und
verhaltensbiologischer Untersuchungen
(Scumrrz 1943; WEINREICH 1968; BAUER &
PrrIFFER 1991; BETZ 1996, 19982; KOLscH &
Brrz 1998; Korsch 2000; BETz & KoOLscH
2004) ein Funktionsmodell vorgeschlagen
werden, welches hier in stark vereinfachter
Form zusammengefasst ist (Abb. 6). Im
Ruhezustand liegt das Primentum im Kopf
zuriickgezogen. Hier ist das sklerotisierte dis-
tale Primentum von einer hiutigen Verbin-
dungsmembran umgeben, die sich hand-
schuhfingerférmig eingestilpt hat (Abb. 6:
oben). Innerhalb der hdutigen Verbindungs-
membran und des Primentums verlaufen
paarige Buindel cuticuldrer Kanile (nicht ge-
zeichnet), welche ein Adhisionssekret zu den
zu Klebpolstern umgewandelten Paraglos-
sen an der Spitze des Primentums transpor-
tieren. Dieses Klebsekret wird in speziellen
Driisen im Kopf produziert, deren Fein-
struktur von Korsch (2000) detailliert darge-
stellt wurde. Zum Beutefang wird das Pri-
mentum aus dieser Ruheposition via Himo-
lymphdruck aus dem Kérper in Richtung auf
die Beute vorgeschnellt (Abb. 6: unten).
Dabei wird das Primentum jedoch nicht in-
folge der einstromenden Himolymphe ein-
fach aus dem Koérper herausgedriickt. Das
Lumen ist im Ubergangsbereich zwischen
Primentum und hiutiger Verbindungs-
membran vollstindig mit Gewebe angefiillt
(Retraktormuskeln, Nervengewebe, Sekretka-
nile und Tracheen), so dass keine Himolym-
phe einstrémen kann. Dies dndert sich jedoch,
wenn das Labium in der Ruheposition liegt.
In dieser Position bildet sich ein Liickenraum
zwischen den dorsalen (an einem proxima-
len Apodem des Primentums inserierenden)
Muskeln und den ventralen Retraktoren, die
distad in das Primentum hineinziehen und
an dessen Innenwand inserieren (KorscH &
Brrz 1998). Durch diesen Liickenraum (* in
Abb. 6 oben) kann das Primentum mit Hi-
molymphe ,,befillt” werden, noch wihrend
es in der Ruheposition verharrt. Die Steige-
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Abb. 6: Schematischer Lingsschnitt durch den
labialen Fangapparat bei Szenus spp. Funktions-
modell bei Ruheposition (oben) und Fangpositi-
on (unten). Der grau gefirbte Bereich bezeichnet
den mit Himolymphe gefiillten Raum. Der Pfeil
zeigt auf das dorsale Apodem des Primentum, an

dem die dorsalen Labialretraktoren insetieren.
Weitere Erklirungen siche Text. Abkiirzungen:
dlr = dorsale Labialretraktoren; eit = Epidermis,
welche dem inneren Gewebekomplex direkt auf-
liegt; Ib = Labrum; m = Mentum; mct = héutige
Verbindungsmembran; p = Pharynx; pg = Para-
glossa; pm = Primentum; vlr = ventrale Labialre-
traktoren. Aus KoLscH & Berz (1998).

Fig. 6: Schematic sagittal section through the
labial capture apparatus in Stenus spp. Function-
al model at the resting position (top) and the
active capture position (bottom). The grey area
indicates the region filled with haemolymph. The
arrow points to the dorsal apodeme of the pre-
mentum onto which the dorsal labial retractors
are inserted. For further explanations see text.
Abbreviations: dlr = dorsal labial retractors; eit
= extra inner epidermal tube, which directly
wraps the inner complex of tissue; Ib = labrum;
m = mentum; mct = membranous connecting
tube; p = pharynx; pgl = paraglossa; pm = pre-

mentum; vlr = ventral labial retractors. From
Kovschn & Berz (1998).

rung des Himolymphdruckes im Primen-
tum bewirkt in dieser Phase vermutlich
zugleich die Aufrichtung der distalen Para-
glossen, so dass deren Klebflichen nun di-
rekt nach frontal in Richtung auf das Beute-
tier ausgerichtet sind (Abb. 6: unten). Trotz
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des gestiegenen Himolymphdruckes wird das
Labium jedoch in dieser Phase noch immer
nicht aus dem Kopfbereich herausgedriickt,
da es durch die kriftigen Labialretraktoren
(eventuell unter Mithilfe der an den Mund-
winkeln ansetzenden Retraktoren; vgl. WEIN-
REICH 1968) im Kopf zuriickgehalten wird.
Erst wenn diese Muskeln entspannt werden,
kann das infolge des Himolymphdruckes
gleichsam wie ein Bogen vorgespannte Labi-
um aus dem Korper innerhalb von nur 3-5
ms in Richtung auf das Beutetier herausge-
schleudert werden. Wir haben es somit mit
einem Katapultmechanismus zu tun, bei dem
die elastischen Elemente des Labiums und
der Muskeln durch den gesteigerten Himo-
lymphdruck unter Spannung gesetzt werden.
Als Antagonisten, die das Labium zunichst
noch im Bereich des Kérpers zurtckhalten
und damit seine Vorspannung erst ermagli-
chen, fungieren die dorsalen und ventralen
Labialretraktoren. Der Himolymphdruck sel-
ber wird vermutlich durch die Kontraktion
der abdominalen Rumpfmuskulatur erzeugt,
so dass die beteiligten antagonistischen Mus-
kelgruppen an ganz unterschiedlichen Stellen
des Korpers liegen.

Am Klebfang ist ein Haftsekret beteiligt, wel-
ches innerhalb langer cuticulirer Sekretkanile
durch das gesamte Labium bis hin zu den
terminalen Klebpolstern transportiert wird.
Von hier aus wird es tiber Poren ausgeleitet,
die sich in der lateralen Flankenhaut der Kleb-
polster befinden (Pfeil in Abb. 7A) und
schlieBlich tber den gesamten Bereich der
Hafttrichome verteilt (Abb. 7A). Wegen der
grof3en Menge des abgegebenen Sekrets be-
ruht seine Wirkung vermutlich vor allem auf
dessen Viskositat, die wihrend der raschen
Retraktion des Fanglabiums zur Wirkung
kommt (Abb. 7B). Untersuchungen zur Ult-
rastruktur der das Sekret produzierenden
Kopfdriisen sowie des Sekrets weisen dar-
auf hin, dass es sich um ein disperses System
handelt, bei dem Lipidtrépfchen in einer
michtigeren proteinhaltigen Fraktion emul-
giert vorliegen (vgl. 1d und se in Abb. 7A)



12 OLIVER BETZ

Kleborgan

TsT

Substrat (Beute)
3nR*
F iskositt — . 19
Viskositit 41‘612

Abb. 7: Struktur und Funktion der zu Klebpolstern umgewandelten Paraglossen bei Stenus spp. A:
Transmissionselektronenmikroskopisches Bild eines Querschnitts eines Klebplosters bei S. juno. Der
Pfeil deutet auf die Ausleitung des Haftsekrets aus den lateralen Poren. MaBstab = 20 um. Weitere
Erklirungen siche Text. B: Schema des vermuteten Haftmechanismus auf Grundlage der Viskosi-
tit des Haftsekrets. Bei Riickzug des Klebpolsters (Pfeil 1) wiirde sich die entstechende Liicke
zwischen Klebpolster und Substrat normalerweise mit dem flissigen Sekret fillen (Pfeile 2),
vorausgesetzt, es ist ausreichend fliissig. Ist das Sekret jedoch zu viskos, um in diese Liicke unmit-
telbar hineinflieBen zu kénnen, so kann sich der Spaltraum zwischen Klebpolster und Substrat
nicht weiter vergroBern, und das Substrat (die Beute) wird stattdessen weiter zum Klebpolster
hingezogen (Pfeile 3). Die Formel gibt den Einfluss verschiedener Parameter an, welche die iiber
Viskositit zu erreichende Klebkraft F bestimmen; R = Radius der Kontaktfliche, d = Abstand
zwischen den zu verklebenden Oberflichen, N = Viskositit des Haftsekrets, t = Zeit, in der beide
Oberflichen voneinander entfernt werden. Abkiirzungen: cd = cuticulirer Kanal; dpg = dorsaler
Abschnitt der Paraglossa; 1d = Lipidtropfchen; se = proteinéses Sekret; tr = Hafttrichom; vpg =
ventraler Abschnitt der Paraglossa. Aus KorscH (2000) und Btz & KorscH (2004).

Fig. 7: Structure and function of the paraglossae modified into sticky cushions in Stenus spp. A:
Transmission electron microscopic image of a transverse section through a sticky cushion in . juzo.
The arrow points to the location on the paraglossa at which the secretion is discharged via the
lateral pores. Scale bar = 20 um. For further explanations see text. B: Schematic representation of
the proposed adhesive mechanism based on the viscosity of the secretion. At withdrawal of the
sticky cushion (arrow 1), the emerging gap between both the sticky cushion and the substrate has
to be filled by the secretion (arrows 2) provided that it is sufficiently fluid. If the secretion is too
viscous to fill the gap immediately, this gap cannot increase and the substrate (prey) is drawn instead
towards the adhesive pad (arrows 3). The equation desctibes the various parameters that determine
the viscous force F; R = radius of the contact area, d = distance between both the surfaces to be
sticked together, 1 = viscosity of the fluid, t = time required for the separation of the surfaces to
infinity. Abbreviations: cd = cuticular ductules; dpg = dorsal part of paraglossa; 1d = lipid droplets;
se = proteinaceous secretion; tr = adhesive trichome; vpg = ventral part of paraglossa. From
KorscH (2000) and Betz & KorscH (2004).

(Korsch 2000; BErz & Korscu 2004). Wih-  mischbaren Fliissigkeiten (eine polare und eine
rend echte Losungen die gelésten Teilchen  weniger polare), wobei die eine Phase in der
als Einzelmolekile oder Tonen enthalten, anderen dispergiert vorliegt. Mikroemulsio-
handelt es sich bei Emulsionen um so ge- nen, bei denen lipidartige Nanotrépchen fein
nannte metastabile Kolloide aus zwei nicht = verteilt in einer wasserléslichen Komponen-
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te vorliegen (,,Ol-in-Wasser*-Emulsion) oder
umgekehrt (, Wasser-in-Ol1“-Emulsion),
werden neuerdings auch im Zusammenhang
mit dem Haftsekret tarsaler Haftsysteme bei
Insekten diskutiert (GOrs et al. 2001; FEDER-
LE et al. 2002; VoTscH et al. 2002). Der Vorteil
solcher Emulsionen konnte zum einen in
verbesserten Benetzungseigenschaften gegen-
tber verschiedenen Substraten liegen, da sie
sich sowohl mit hydrophilen als auch hydro-
phoben Oberflichen verbinden kénnen, zum
anderen lieB3e sich dartiber vielleicht auch die
Viskositit des Haftsekrets und damit seine
Haftwirkung auf die jeweils erforderlichen
Bindungskrifte einstellen, je nachdem, wie
stark eine der beiden Phasen in der Emulsi-
on vertreten ist (LAGALY et al. 1997).

Die Klebpolster sind aus einem komplexen
Netzwerk endocuticularer Fasern aufgebaut
(BrTZ 1996; Korsch & Berz 1998). Im Ver-
ein mit der nicht sklerotisierten dufleren Cu-
ticula der Klebpolster fithrt dies zu einer er-
hohten Elastizitit und Flexibilitit der Pols-
ter, so dass sie sich eng an die Unregelmalig-
keiten der Oberfliche der Beutetiere anpas-
sen kénnen. Zudem werden die Klebpolster
infolge des erhéhten Himolymphdruckes
unmittelbar vor dem Fangschlag etwas auf-
gebliht, so dass es zu einer weiteren Vergro-
Berung ihrer haftenden Oberfliche kommt
(Korschn & Brrz 1998).

2.2. Leistungsfahigkeit des Fangapparats
beim Beuteerwerb

Ein weiterer Integrationsschritt im ,,6komor-
phologischen Programm® ist die Feststellung
der Leistungsfihigkeit (Performanz) eines
morphologischen Struktur-Funktionskom-
plexes (Ebene 3 in Abb. 3). Die Kenntnis der
Performanz erlaubt Rickschlisse auf die
potenzielle 6kologische Nische eines Orga-
nismus, indem sie hilft abzuschitzen, wel-
chen Anteil die untersuchte morphologische
Struktur bei der Erbringung potenzieller phy-
siologischer und 6kologischer Leistungen
einnimmt.
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BAUER & Premrer (1991) untersuchten das
Beutefangverhalten der Art Szenus conma und
machten dabei die erstaunliche Entdeckung,
dass die Tiere dieser Art ihr Fanglabium nur in
etwa 50 % der Fille einsetzen und in der Lage
sind, selbst schwierig zu fangende Collembo-
len durch direkten Zugriff mit den Mandi-
beln zu erbeuten. Vor diesem Hintergrund
stellte sich die Frage nach dem adaptiven Wert
des Fanglabiums und seiner Evolution. So
warfen die Ergebnisse an . comma die Frage
auf, wie sich ein solch komplexer Fangapparat
herausbilden konnte, obwohl er doch offen-
sichtlich gar nicht unbedingt benétigt wird.
Um diese Frage zu kliren, wurden vergleichen-
de Beobachtungen und Analysen zum Beute-
fangverhalten bei 19 einheimischen Senus-Ar-
ten aus verschiedenen Habitaten und Unter-
gattungen durchgefiihrt (BeTz 1998a,b). Dabet
ergab sich zunichst, dass bis auf wenige Aus-
nahmen Vertreter nahezu simtlicher Arten
sowohl die Mandibeln als auch das Labium
zum Beuteerwerb einsetzen kénnen. Dadurch
war es moglich, die Leistungsfahigkeit beider
Fangmethoden gegeniiber verschiedenen
Beutetieren innerhalb jeder Art direkt zu ver-
gleichen. In den meisten Fillen war das Fang-
labium dabei deutlich erfolgreicher als die Man-
dibeln. Dies ist im Wesentlichen auf drei Leis-
tungsparameter zuriickzuftihren. Zum einen
ermdglicht der Fang mit dem Labium die FEin-
haltung einer signifikant h6heren Fangdistanz
(Abb. 8), wodurch sich die Gefahr der vorzei-
tigen visuellen oder mechanosensitiven Ent-
deckung des Riubers durch die Beute verrin-
gert. Ein weiterer sich daraus ergebender Vor-
teil ist die Moglichkeit, Liickenrdume in der
Vegetation oder der Streuschicht zu einem
Beuteobjekt zu tberbricken (Abb. 9). Dies
konnte wiederholt bei in Terrarien gehaltenen
Tieren beobachtet werden.

Der zweite Vorteil des Labiums gegeniiber
den Mandibeln liegt darin, dass der Vorstof3
des Labiums mit lediglich 3-5 ms um eine
GrofBenordnung schneller ist als der Zugriff
mit den Mandibeln (10-30 ms). Dies konnte
durch Auswertung von Hochgeschwindig-
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Abb. 8: Stenus cicindeloides: Histogramm der Héu-
figkeitsverteilung der mit beiden Fangtechniken
(Mandibeln versus Labium) erzielten Fangdistan-
zen. Das Labium erméglicht im Mittel die Einhal-
tung einer hoheren Fangdistanz als der Fang mit
den Mandibeln. Dieses Ergebnis wurde bei allen
untersuchten Szenus-Arten bestitigt, die beide
Fangtechniken beim Beutefang einsetzen.

Fig. 8: Stenus cicindeloides: Histogram showing
the frequency distribution of the prey-capture
distances as attained with both the prey-capture
techniques (i.e. mandibles versus labium). Com-
pared with the mandibles, the labium makes
possible a higher mean prey-capture distance. This
result has been confirmed for all investigated
Stenus species that use both alternative capture
techniques.

keitsaufnahmen von Fangakten mit beiden
Mundwerkzeugtypen ermittelt werden (BAu-
ER & PrEIFFER 1991; BETZ 1998a).

Zum dritten besteht ein Vorteil des labialen
Fangapparats darin, dass er die Fixierung der
Beute im Moment der Bertihrung erméglicht,
ohne dass komplexe neuromuskulire und
sensorische Kontroll- und Steuermechanis-
men wie bei dem prizisen Zugriff mit den
Mandibeln erfordetlich wiren.

Angesichts dieser Performanzvorteile des
Labiums gegeniiber den Mandibeln stellte sich
weiterhin die Frage, weshalb Arten wie . coz-
ma dennoch einen hohen Prozentsatz von
Beutetieren direkt mit den Mandibeln ergrei-
fen. Hierfiir war es erforderlich, die Fanger-
folge der verschiedenen Szenus-Arten gegen-
iber verschieden grof3en Collembolen im
Labor differenzierter zu analysieren.

Abb. 9: Stenus cicindeloides: Charakteristische
Beutefangsituation beim Jagen einer Blattlaus in
der Vegetation. Die sichtbare Linge des vorge-
streckten Labiums betrdgt 1,3 mm.

Fig. 9: Stenus cicindeloides: Characteristic prey-
capture situation occurring while hunting an aphid
in vegetation. The visible length of the protruded
labium amounts to 1.3 mm.

2.3. Struktur- und Verhaltensunter-
schiede verschiedener Stenus-Arten
im Funktionskreis Beutefang

Zur niheren Betrachtung des Beutefangver-
haltens unter Standardbedingungen wurde
das Fangverhalten der Kifer gegeniiber Col-
lembolen zweier verschiedener Kérpergro-
Ben (,,klein“: im Mittel 0,71 mm lang und
8,4 ug schwer; ,,grof3*: im Mittel 1,34 mm
lang und 62,3 pug schwer) der Art Heteromu-
rus nitidus in kleinen Kivetten von oben mit
einer Videokamera gefilmt. Hierbei wurden
bei insgesamt 19 Arten jeweils 20 Individu-
en untersucht, wobei jeweils etwa zehn
aufeinander folgende Fangversuche hinsicht-
lich eingesetzter Fangtechnik und Fangerfolg
ausgewertet wurden. Hieraus wurde fiir je-
des Individuum eine mittlere prozentuale
Anwendungshiufigkeit beider Fangtechni-
ken sowie eine mittlere prozentuale Fanger-
folgsrate ermittelt (BAUER & PrEIFFER 1991;
Betrz 1998a).
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Die Experimente ergaben, dass sich bei eini-
gen Vertretern der Untergattung Szenus s. str.
als Bewohnern offener Habitate (freie Ufer-
béden), zu denen auch die von BAUER &
Preirrer (1991) untersuchte Art S. comma
zihlt, ein Wechsel der Fangtechnik in Abhan-
gigkeit von der BeutegroB3e erfolgt. Wahrend
kleine Collembolen bevorzugt mit dem ILa-
bium erbeutet werden, ergreifen die Tiere gro-
Be Collembolen ganz tiberwiegend mit den
Mandibeln (Abb. 10A). Dies korrespondiert
mit dem entsprechenden Fangerfolg beider
Fangtechniken, der hier am Beispiel der Art
8. fossulatus llustriert sei. Wihrend gegentiber

A

Mandibeln

kleinen Collembolen das Labium der erfolg-
reichere Fangmechanismus ist, werden grof3e
Collembolen erfolgreicher mit den Mandi-
beln erbeutet (Abb. 10B). Dies ist dadurch
bedingt, dass gegeniiber grofien Collembolen
der Klebmechanismus des Labiums bereits
an die Grenze seiner Leistungsfahigkeit stoft,
da sich grof3e und damit schwerere Beutetiere
sehr leicht wieder von den Klebpolstern ab-
16sen konnen. Dieses Defizit kann bei diesen
Lebensformen dadurch kompensiert werden,
dass sie solche Beuteobjekte direkt mit den
Mandibeln ergreifen. Diese M6glichkeit war
bei den untersuchten Arten jedoch nur bei

Labium

S. comma

—'—_5—'

S. fossulatus

eee——

S. biguttatus

S. guttula

100 80 60 40

20 20 40 60

80 100

Anwendungshaufigkeit [%)]

groRe‘ Collembolen
Jkleine® Collembolen

"kleine" Collembolen

Ticht erfolgreich

62 %

"grofke" Collembolen

Abb. 10: Ergebnisse der Beutefangversuche gegentiber Heteromurus nitidus bei agilen Kifern der
Untergattung Szenus s. str. als Bewohner offener Biotope. A: Anwendungshiufigkeit [%]. B: Fang-
erfolge [%] (am Beispiel von S. fossulatus) beider Fangtechniken gegentiber Collembolen unter-
schiedlicher KérpergréBe. Ahnliche Ergebnisse wie bei . fassulatus wurden auch bei den anderen
drei Arten ermittelt. Aus Brtz (1998a,b). Die Ergebnisse fiir 5. guttula stammen aus der nicht
publizierten Diplomarbeit von L. KOERNER.

Fig. 10: Results of prey-capture expetiments towards Heseromurns nitidus in agile beetles of the
subgenus Szenus s. str. inhabiting open biotopes. A: Rate of occurrence [%]. B: Capture success [%0]
(as illustrated for S. fossulatns) of both attack types towards collemboles of different body sizes.
Similar results to those for S. fossulatus were obtained in the other three species. From Betz
(1998a,b). The results for S. guttula were taken from the unpublished diploma thesis of L. KOERNER.

Entomologie heute 18 (2006)
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einer kleinen Zahl besonders wendiger und
agiler Jager mit grolen Komplexaugen, lan-
gen Beinen und schmalen Tarsen ausgeprigt,
die simtlich zur Untergattung Stenus s. str.
gehoren.

Bei der iberwiegenden Mehrzahl der unter-
suchten Arten handelt es sich um weniger agi-
le und wendige Lebensformen, die im bo-
dennahen Pflanzendetritus oder der Vegetati-
on jagen. Sie sind haufig durch flachere Kom-
plexaugen gekennzeichnet und weisen gerin-
gere relative Beinlingen auf (Brrz 1998b).
Diese Arten setzen gegeniiber sich bewegen-

A
Mandibeln

den Collembolen unabhingig von deren K-
pergroBe die Mandibeln nur in getingem Maf3
ein oder versuchen diese sogar ausschlieSlich
mit dem Labium zu fangen (Abb. 11A). Of-
fenbar sind diese Lebensformen zwar an den
Fang fluchtfihiger Beute angepasst, diese darf
sich jedoch nur wenig und nicht unvorherge-
schen bewegen. Eine rasche Verfolgung und
ein prizises Ergreifen der sich mit vielen Rich-
tungswechseln fortbewegenden Hezeronurus-
Collembolen ist den Vertretern dieser Arten
nicht méglich. Entsprechend ist es hier nicht
zu einer Verfeinerung der Mandibel-Fangtech-

Labium

S. juno
8. bimaculatus
S. providus

S. solutus

S. boops

8. similis
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S. impressus
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Abb. 11: Ergebnisse der Beutefangversuche gegentber Heteromurus nitidus bei Stenus-Kifern mit
begrenzter Agilitit und Reaktivitit aus verschiedenen Untergattungen als Bewohner dicht struktu-
rierter Habitate. A: Anwendungshdufigkeit [%]. B: Fangerfolge [%] (am Beispiel von 5. cicindeloides)
beider Fangtechniken gegeniiber Collembolen unterschiedlicher KorpergréBe. Ahnliche Ergebnisse
wie bei S. dicindeloides wurden auch bei den anderen Arten ermittelt. Aus BETz (1998a,b).

Fig. 11: Results of prey-capture experiments towards Heseromurus nitidus in Stenus beetles with
limited agility and reactivity from various subgenera and inhabiting densely structured habitats. A:
Rate of occurrence [%]. B: Capture success [%o] (as illustrated for S. cicindelvoides) of both attack
types towards collemboles of different body sizes. Similar results to those of S. cicindeloides were
obtained in the other species. From Betz (1998a,b).



Integration von Form, Funktion und Okologic am Beispiel der Gattung Szenus

17

nik gekommen, so dass sie in viel hherem
Mafl3e vom Einsatz ihres Fanglabiums abhin-
gig sind. Wie das Beispiel der Art S. cicindeloi-
des zeigt, ist der labiale Klebfangapparat ge-
geniiber beiden Beutetiergrof3en beim Fang
signifikant erfolgreicher als die Mandibeln
(Abb. 11B). Dennoch ist auch hier der Fang-
erfolg gegentiber groflen Collembolen ver-
mindert, da sich diese wieder leichter von den
Klebpolstern ablésen. Allerdings haben die
Klebpolster in einigen Stammeslinien inner-
halb der Untergattungen Hemistenns und Hy-

postenus eine deutliche Vergréerung ihrer
Oberfliche erfahren, was zum Teil mit erheb-
lichen Abweichungen von der als urspriing-
lich anzusehenden ovalen Form (Abb. 5B,
12A) einhergeht. So sind die Klebpolster bei
S. latifrons besonders lang gestreckt (longiform)
(Abb. 12B), was mit einer deutlichen Erh6-
hung der Zahl der Hafttrichome auf ihrer
Oberfliche einhergeht. Wie aus der Gleichung
in Abbildung 7B zu erwarten, wies diese Art
im Verhaltensexperiment deutlich erhéhte
Fangerfolge auch gegentiber grofien Collem-

Abb. 12: Die verschiedenen bei Stenus spp. bislang festgestellten Paraglossa-Typen. A: Oval (S.
comma), Messbalken = 50 um. B: Longiform (S. /atifrons), Messbalken = 200 um. C: Koniform (5.
cf. luteolunatus), Messbalken = 200 um. D: Actiniform (8. electriger), Messbalken = 20 um. A,
B:Ventralansicht. C: Dorsalansicht. D: Lateralansicht.

Fig. 12: The different paraglossa types as hitherto established in Szenus spp. Az Oval (8. comma), scale
bar = 50 um. B: Longiform (S. latifrons), scale bar = 200 um. C: Coniform (8. cf. luteolunatus), scale
bar = 200 um. D: Actiniform (. elctriger), scale bar = 20 um. A, B: Ventral apects. C: Dorsal

aspect. D: Lateral aspect.

Entomologie heute 18 (2006)
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bolen auf. Dies korrespondiert mit der Beob-
achtung, dass bei Szenus spp. der Fangerfolg
mit der Fliche der Klebpolster und der damit
einhergehenden Zahl der Hafttrichome posi-
tiv korreliert ist. Auch einige orientalische Ar-
ten der Untergattung Hemzistenus weisen von
der urspringlichen Form abweichende Para-
glossen auf. Hier finden sich zum Teil spitz-
kegelige (koniforme) Klebpolster (Abb. 12C;
vgl. Berz 1996; Puthz 1998). Zudem stellte
Putnz (2005) actiniforme (mit langen tenta-
kelférmigen Hafttrichomen versehene) Para-
glossen bei einigen siidamerikanischen Hezzi-
stenns-Arten fest (Abb. 12D). Uber den Beu-
tefang dieser Arten liegen bislang keine Beob-
achtungen vor.

Insgesamt zeigen unsere Experimente, dass
bei der Gattung S7enus eine Erweiterung der
Nahrungsnische hin zu grof3en und gleich-
zeitig fluchtfihigen Beutetieren auf zwei er-
staunlich unterschiedlichen Wegen erreicht
wurde, nimlich zum einen durch eine Verin-
derung des Beutefangverhaltens, zum ande-
ren durch eine Verbesserung der Struktur der
Klebpolster. Die erste Moglichkeit scheint
zumindest bei den untersuchten mitteleuro-
péischen Arten der Untergattung Szenuss. stt.
vor allen Dingen bei Jagern offener (Boden-)
Biotope verwirklicht zu sein und geht einher
mit einer Verbesserung der Mandibelfang-
technik. Die hohe Agilitit, Reaktionsfihig-
keit und Laufgeschwindigkeit dieser Arten
(vermutlich in Verbindung mit einem ent-
sprechend feinen Auflésungsvermdégen der
frontalen Augenbezirke) missen als wichti-
ge Voraussetzungen hierfiir angesehen wer-
den, die das Verfolgen und Ergreifen schnell-
laufender Beutetiere ermdglichen. Die expe-
rimentellen Befunde belegen, dass das Fang-
labium ftir den Fang solcher Beuteobjekte nur
begrenzt geeignet ist, da sein Einsatz offen-
bar eine exaktere visuelle Lokalisation aus gro-
Berer Entfernung sowie eine kurze Unterbre-
chung der Laufbewegung erfordert. Somit
scheint der Labiumfang eher auf den Fang
sich wenig bewegender oder stillsitzender
Beuteobjekte ausgerichtet zu sein.

Die meisten der untersuchten Szenus-Arten
weisen eine geringere Agilitit und Reaktions-
fihigkeit auf als die genannten Bewohner
offener Habitate und sind daher beim Beute-
fang viel stirker auf das Fanglabium ange-
wiesen. Diese Lebensformen weisen zugleich
eine enge Bindung an den bodennahen Pflan-
zendetritus oder die Vegetation auf. Da die
weitaus meisten rezenten Arten in solchen
Habitaten leben (vgl. Puthz 1971), ist zu ver-
muten, dass sich das spezialisierte Fanglabi-
um bei Stenus spp. im Zusammenhang mit
der Lebensweise im bodennahen Pflanzen-
detritus und der angrenzenden Vegetation
entwickelt hat. In diesen Habitatstrukturen
scheint die lingere Verfolgung schnelllaufen-
der Beutetiere 6kologisch nicht méglich zu
sein. Stattdessen scheint es fiir viele potenzi-
elle Beutetiere hier vorteilhafter zu sein, sich
dem Sehfeld von Riubern zu entziehen, in-
dem sie schnell wegspringen, sich fallen las-
sen oder hinter Pflanzenstrukturen Deckung
nehmen. Der adaptive Wert des Fanglabiums
bei Stenus muss somit wohl vor allem darin
gesehen werden, dass es diesen im Detritus
und der Vegetation vorkommenden Lebens-
formen ungeachtet ihrer begrenzten Reakti-
vitit und Agilitit einen blitzartigen und fir
die Beute tiberraschenden Angriff ermdglicht.
Auf diese Weise konnen die Kifer selbst aus-
gesprochen fluchtfihige Beute wie Collem-
bolen, kleine Zikaden, Dipteren und Hyme-
nopteren fangen. Offenbar in Anpassung an
den Erwerb grof3er fluchtfihiger Beuteobjekte
ist es in einigen Stammeslinien zu einer Ver-
gréBerung der Klebpolster gekommen, auf-
grund der fehlenden 6kologischen Lizenzen
sowie der verminderten Agilitit aber offen-
bar nicht zu einer Leistungsverbesserung des
Verhaltens in Form eines prizisen Fanges mit
den Mandibeln.

2.4. Zur Evolution des Fanglabiums
Die vergleichende Untersuchung der Labien

einer Vielzahl von Stenus-Arten (Berz 1996,
1998a) ergab interessanterweise, dass verschie-
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dene Vertreter der Untergattung Szenus s. str.
(Verwandtschaftsgruppe um S. canaliculatus)
stark verkurzte Fanglabien mit stark reduzier-
ten Klebpolstern aufweisen (Abb. 13). Ob-
wohl ausfiihrliche phylogenetische Untersu-
chungen innerhalb der Gattung noch ausste-
hen, stellen die Fanglabien dieser Formen
vermutlich Rudimentationen und keine pri-
mitiven Zwischenstufen (Orimente) des la-
bialen Fangapparats dar. Hierfiir spricht ne-
ben anatomischen Details (Berz 1996) die
Beobachtung bei . canaliculatus, dass das
Labium weder beim Beutefang noch offen-

Abb. 13: Ventralansichten des ausge-
streckten Labiums bei S. canaliculatus
(A) und S. comma (B). Nihere Erkla-
rung siche Text. Messbalken = 200 um.
Fig. 13: Ventral view of the pro-
truded labium in S. canaliculatus (A)
and S. comma (B). For further explan-
ations see text. Scale bar = 200 pm.
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bar in einem anderen Zusammenhang eine
biologische Rolle spielt. Die Tiere erbeuteten
Collembolen im Experiment ausschlief3lich
mit den Mandibeln, wobei sie sehr hohe Fang-
erfolge erzielten. Auch in dieser Verwandt-
schaftsgruppe ist es somit offenbar unabhin-
gig von den oben genannten Arten aus der
Untergattung Szenus s. str. zu einer Verbesse-
rung des Fangmechanismus mit den Mandi-
beln gekommen. Im Zusammenhang damit
weisen diese Kifer zudem sehr schlanke, lan-
ge und sibelférmige Raubmandibeln auf,

wodurch sie sich von all jenen Arten unter-



20

OLIVER BETZ

scheiden, deren Labium nicht verktrzt ist und
die kiirzere und kriftige Mandibeln besitzen.
Nach bisherigem Kenntnisstand besitzen
simtliche Arten der Gattung Dianous, welche
als Schwestergattung von Stenus angesehen
wird und mit dieser zusammen die Unterfa-
milie der Steninae bildet, ein unspezialisier-
tes, nicht verlingertes Labium, welches nicht
aus dem Kérper hervorgestiilpt werden kann
(Putnz 1981). Daher bietet diese Gattung
keine Aufschliisse tber die Evolution des
Fanglabiums bei Szenus. Neuere phylogene-
tische Analysen haben die Euaesthetinae als
Schwestergruppe der Steninae bestitigt (LE-
SCHEN & NEWTON 2003) (Abb. 14). Die Au-
toren erwihnen zwei Gattungen innerhalb
dieser Unterfamilie, deren Vertreter ein zun-
genartiges Labium aufweisen, welches wie bei
Stenus als Fangapparat fungieren kénnte. Es
handelt sich dabei um die Gattung Tyranno-
mastax aus Madagaskar (OROUSSET 1988) so-
wie eine noch unbeschriebene Gattung aus
Australien. Weitere Untersuchungen mussen
erweisen, ob diese Labialstrukturen zu der
Klebzunge von Sznus homolog sind, so
dass die Euaesthetinen dann vielleicht sogar
als paraphyletisch im Hinblick auf die Steni-
nen angesehen werden mussen (NEWTON,
miindliche Mitteilung).

Megalopsidiinae
Euaesthetinae

Dianous

@

[v]

2.

5
Stenus
Abb. 14: Aktuelle Hypothese der phylogeneti-
schen Bezichungen zwischen den Steninen und
ihren nichsten AuBlengruppen (vgl. THAYER 2005).
Fig. 14: Current hypothesis with regard to the
phylogenetic relationships between the Steninae
and their closest related outgroups (cf. THAYER
2005).

2.5. Zum Anpassungswert verbreiterter,
zweilappiger Tarsen bei Stenus spp.

Bei verschiedenen Vertretern der Gattung Sze-
nus kommen neben Vertretern mit schmalen
(Abb. 15A) und schwach gelappten Tarsen
(Abb. 15B) auch solche mit stark verbreiter-
ten, zweilappigen Tarsen vor (Abb. 15C).
Dabei legen erste Analysen der Verteilung die-
ses Merkmals vor dem Hintergrund einer
Phylogenie nahe, dass die Verbreiterung der
Tarsen bei Stenus erst sekundir entstanden
sein muss. So konnte die Evolution verbrei-
terter Tarsen innerhalb dieser Gattung ein
Schlusselmerkmal datstellen, welches die Be-
siedlung der Vegetation als neue adaptive
Zone ermdglicht hat. Um der Hypothese
nachzugehen, dass Arten mit sekundir ver-
breiterten, zweilappigen Tarsen gegeniiber
solchen mit schmalen Tarsen ein verbessertes
Vermogen besitzen, an glatten Pflanzenober-
flichen zu klettern, wurde eine Reihe von
Laborexperimenten mit jenen Arten durch-
gefiihrt, die bereits im Zusammenhang mit
dem Beutefangverhalten intensiver unter-
sucht worden waren.

Aus direkten Verhaltensbeobachtungen
geht auBlerdem hervor, dass viele Szenus-
(und Dianous-)Arten in der Lage sind, unter
Ausnutzung der Oberflichenspannung tiber
die Wasseroberfliche zu laufen, wobei sie
ausschlieBlich von den Tarsen gestiitzt wer-
den (BETZz 1999). Da dieses Vermdégen bei
Insekten unter anderem von der Linge der
Umrisslinie des Tarsus im Kontakt mit der
Wasseroberfliche abhingt (GUTHRIE 1989;
DEexNY 1993), hatte bereits RENKONEN
(1934) vermutet, dass erst die sekundire
Verbreiterung der Tarsen in verschiedenen
Evolutionslinien die erfolgreiche Besiedlung
des Litoralbereichs von Gewidssern ermég-
licht hat. Somit waren zwei alternative Hy-
pothesen zum primiren Anpassungswert
verbreiterter Tarsen innerhalb der Gattung
Stenus zu testen. Die Hypothese zur Fihig-
keit des Laufens auf der Wasseroberfliche
wurde durch direkte Beobachtung sowie
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Abb. 15: Ventralansichten der Hintertarsen von S. comma (A), S. brunnipes B) und S. pubescens (C).
Messbalken = 20 pm.
Fig. 15: Ventral views of the hind tarsi of S. comma (A), S. brunnipes (B) and S. pubescens (C). Scale
bars = 20 um.

Messungen des Kontaktwinkels auf der
Unterseite der Tarsen sowohl bei Arten mit
verbreiterten als auch solchen mit schmalen
Tarsen getestet (BETz 2002). Aus den Kon-
taktwinkeln konnte die Vertikalkomponen-
te der Oberflichenspannung des Wassers
errechnet werden. Nach Erhebung zusitzli-
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cher morphometrischer Daten zur Linge der
Umrisslinie der Tarsen konnte ein Sicher-
heitskoeffizient errechnet werden, der das
Potenzial der Oberflichenspannung des
Wassers angibt, die Tiere beim Laufen tiber
eine Wasserfliche zu tragen. Ist dieser gro-
Ber als eins (d.h. die Vertikalkomponente
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der Oberflichenspannung tibersteigt die Ge-
wichtskraft des Kifers), werden die Tiere si-
cher auf der Wasseroberfliche gehalten. In
den Experimenten zeigte sich, dass die Un-
terseiten der Tarsen aller untersuchten Ar-
ten unabhingig von ihrer Struktur extrem

wasserabweisend sind, so dass Kontaktwin-
kel von bis zu 150° etreicht werden. Hieraus
ergaben sich fiir simtliche getestete Arten
unabhingig von deren Tarsusstruktur Si-
cherheitskoeffizienten, die deutlich tGber eins
liegen (Brtz 2002). Dies legte bereits die Ver-
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Abb. 16: A: Maximale vertikale Zugkrifte pro Kérpergewicht bei einer Dianons-Art und 18 Szenus-
Arten an einer glatten Standardoberfliche (Glas), die hier stellvertretend fur glatte Pflanzenober-
flichen steht. Dargestellt sind die artspezifischen Mittelwerte + Standardabweichungen. Arten mit
verbreiterten Tarsen (rechts der gestrichelten Trennlinie) der Untergattungen Hypo-, Meta- und
Parastenus erreichen signifikant héhere Zugkrifte als Arten mit schmalen Tarsen (links dieser Trenn-
linie) der Untergattung Stenus s. str. B: Auf der Glasoberfliche erreichte maximale vertikale
Zugkrifte als Funktion der mittleren Anzahl von Hafthaaren auf dem Hintertarsus. Arten mit
schmalen Tarsen stehen links, Arten mit verbreiterten Tarsen rechts der gestrichelten Trennlinie.
Wegen der Vergleichbarkeit unterschiedlich grofier Kiferarten sind die kérpergewichtsbereinigten
Residuen beider Variablen dargestellt. Artkiirzel: 1 = Stenus comma; 2 = S. bignttatus; 3 = S. fossulatus,
4 = 8. bimaculatus; 5 = S. junoy; 6 = S. providus; T = S. boops; 8 = S. canaliculatus; 9 = S. cicindeloides; 10
= 8. solutus; 11 = S, similis; 12 = 8. tarsalis; 13 = S. latifrons; 14 = S. bifoveolatus; 15 = S. binotatus; 16
= 8. pubescens; 17 = 8. nitidinsculus; 18 = S. impressus; 19 = Dianons coernlescens. Aus BrTz (2002).

Fig. 16: A: Plots of maximum vertical pulling forces per body weight as achieved by representa-
tives of one Dianous and 18 Stenus species on a smooth standard surface representative of smooth
plant surfaces. Species-specific arithmetic means * standard deviations are shown. Species with
widened bilobed tarsus (on the right side of the dashed dividing line) of the subgenera Hypo-, Meta-
and Parastenus attain significantly higher pulling forces than species with slender tarsi (on the left
side of the dividing line) of the subgenus Stenus s. str. B: Mean maximum vertical pulling forces
attained on a glass surface as a function of the mean number of tarsal tenent setae, the latter being
referred to by the number of tenent setae on one hind tarsus. Species with slender tarsi are found
on the left side of the dashed dividing line, whereas species with widened bilobed tarsi are on its
right side. To ensure that the values of the differently sized beetles were comparable, both vatiables
were corrected for body mass, and the residuals were plotted. Species labels: 1 = Stenus comma; 2 =
S. bignttatus; 3 = S. fossulatus; 4 = S. bimaculatns; 5 = S. junoy 6 = S. providus; 7 = S. boops; 8 = 5.
canalicnlatus; 9 = S. cicindeloides; 10 = S. solutus; 11 = S. similis; 12 = S. tarsalis; 13 = S. latifrons; 14
= 8. bifoveolatus; 15 = S. binotatus; 16 = S. pubescens; 17 = 8. nitidinsculus; 18 = S. impressus; 19 =
Dianous coernlescens. From Btz (2002).
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mutung nahe, dass die wesentlichen Selekti-
onskrifte, die bei Stenus zu einer Verbreite-
rung der Tarsen gefithrt haben, von der Fa-
higkeit herrithren missen, an glatten Pflan-
zenoberflichen laufen zu kénnen. In diese
Richtung deuten auch Laborexperimente, in
denen an einer elektronischen Analysewaage
die Zugkrifte gemessen wurden, die die Tie-
re beim Klettern an vertikalen Oberflichen
unterschiedlicher Rauigkeit erbracht haben.
Messungen an 19 Arten ergaben, dass brei-
te Tarsen wesentlich bessere Hafteigen-
schaften auf glatten (Pflanzen-)Oberflichen
aufweisen als schmale (Abb. 16), wihrend
dieser Unterschied auf rauen Oberflichen
nicht mehr auftrat. Es konnte nachgewiesen
werden, dass dafur sowohl die Anzahl tar-
saler Hafthaare als auch deren spezifische
Struktur (sohlenférmig versus einfach haar-
férmig) verantwortlich sind. Uberschlags-
rechnungen machen deutlich, dass die von
schmaltarsigen Arten aufgebrachten Haft-
eigenschaften (im Gegensatz zu breittarsi-
gen Arten) nicht ausreichen, um den Wi-
derstandskriften standzuhalten, denen die
Tiere beispielsweise in der durch Windbe-
wegungen oszillierenden Vegetation aus-
gesetzt sind (Betz 2002).
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2.6. Beziehungen zwischen Morpholo-
gie und Okologie bei Stenus spp.

Aufbauend auf den geschilderten Laborexpe-
rimenten soll abschliefend ein Aspekt der Be-
ziehung zwischen Morphologie und tatséich-
lich realisierter 6kologischer Nische (Ebene 4
in Abb. 3) bei der Gattung Szenus untersucht
werden. In einem multivariaten diskriminanz-
analytischen Ansatz sollte dabei evaluiert wer-
den, welche morphologischen Merkmale be-
stimmen, in welchen tbergeordneten Habi-
tatstrukturen verschiedene Vertreter einheimi-
scher Arten jagen. Durch die Auswertung von
(Halb-)Freilandbeobachtungen (z.B. HOrioN
1963; BeTZ 1998a,b) war es moglich, Boden-
bewohner von Vegetationsbewohnern (Pflan-
zenkletterer) zu unterscheiden. Innerhalb der
Bodenbewohner lassen sich wiederum die
Bewohner offener Bodenflichen von solchen
des Feuchthumus unterscheiden. Die Diskri-
minanzanalyse ergab als wichtigste morpho-
logische Trennvariable zwischen Vegetations-
und Bodenbewohnern die Tarsusbreite (Abb.
17). Als ebenfalls signifikante Trennvariablen
zwischen beiden Gruppen (allerdings geringe-
rer Bedeutung) erwiesen sich die Antennen-
linge und die Beinlidnge, wobei die Vegetati-

Abb. 17: Diskriminanzanalytische Trennung der
bei mitteleuropdischen Stenus-Arten vorgefun-
denen hauptsichlichen drei Jagdhabitate. Jeder
Datenpunkt reprisentiert eine andere Szenus-Art.
Die Tarsusbreite erwies sich dabei als wichtigs-
ter Pradiktor fiir die Trennung zwischen Boden-
und Vegetationsbewohnern. Ausgehend vom
bodennahen Detritus als vermutetem ancestra-
len Lebensraum deuten die Pfeile die bei einigen
Stammlinien erfolgten evolutiven Verinderun-
gen der Jagdhabitate an. Aus BETZ (im Druck).

Fig. 17: Discriminant analytical separation of the three major hunting sites established in Central

European Stenus species. Each dot represents a different Szenus species. The tarsus width appeats to

be the most important predictor for the separation of the ground-dwelling versus the vegetation-

dwelling species. Proceeding from the debris near the ground as the presumed ancestral habitat the

arrows indicate the evolutionary shifts of the hunting sites that have occurred in some phyletic

lines. From BEeTz (in press).
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onsbewohner durch lingere Antennen und
kiirzere Beine gekennzeichnet sind. In Uber-
einstimmung mit den im vorigen Kapitel be-
sprochenen experimentellen Befunden zur
Leistungskapazitit verschiedener Tarsusmor-
phen beim Klettern konnen die verbreiterten
Tarsen somit als Schliisselmerkmal fiir die Er-
schlieBung der Vegetation durch viele Gat-
tungsvertreter angesehen werden.

Innerhalb der Bodenbewohner lassen sich
wiederum die Bewohner freier Bodenflichen
von den im Feuchthumus jagenden Arten
durch die verlingerten Beine sowie die héhe-
re Ommatidiendichte trennen. Beide Merk-
male lassen sich funktionell als Anpassun-
gen an das Leben in vegetationsarmen bis
vegetationsfreien Habitaten ansehen, die sich
naturgemil3 durch gute Lichtverhiltnisse aus-
zeichnen (hohe Ommatidiendichte).
Obwohl diese Analysen nur 19 Arten aus der
heimischen Fauna berticksichtigten, wurde bei
der Auswahl der Arten auf eine mdéglichst
grof3e 6kologische und phylogenetische Viel-
falt (Vertreter aus fast allen Untergattungen)
geachtet. Aus den Analysen ldsst sich der vor-
sichtige Schluss ziehen, dass sich bei Stenus
ausgehend von der als ancestral anzusehen-
den Lebensweise im bodennahen Feuchthu-
mus eine Entwicklung offenbar in zwei Be-
reiche vollzogen hat (Pfeile in Abb. 17). Zum
einen muss es in einigen Stammeslinien zu
einer stufenweisen Ausweitung des Jagdbe-
reichs in offene, vegetationsfreie Flichen ge-
kommen sein, zum anderen kam es im Zu-
sammenhang mit einer abgewandelten Tar-
susstruktur zu einer dauerhaften Besiedlung
der Vegetation als neue adaptive Zone.

3. Ausblick

Ausgehend von der von REnLY & WAIN-
WRIGHT (1994) ausgearbeiteten konzeptionel-
len Programmatik (Abb. 3) wurden in der
vorliegenden Arbeit Fallbeispiele eines inte-
grativen organismischen Ansatzes zur Un-
tersuchung der Funktion und biologischen
Rolle morphologischer Funktionskomplexe

vorgestellt. Am Beispiel der Kurzflugelkifer-
Gattung Stenus werden zwei Form-Funkti-
onskomplexe untersucht, welche direkte
Schnittstellen zur Umwelt darstellen, nim-
lich der labiale Fangapparat sowie die Tarsen.
Methodisch war hierzu die Kombination
vergleichender funktionsmorphologischer
Untersuchungen mit Laborexperimenten
und direkten Verhaltensbeobachtungen im
Freiland und Halbfreiland notwendig. Eine
solche Kombination deskriptiver und expe-
rimenteller Morphologie mit quantifizierba-
ren Verhaltensbeobachtungen erscheint ein
vielversprechendes Konzept, um zu einem
umfassenden Verstindnis des Anpassungs-
wertes und der evolutiven Bedingungen zu
gelangen, unter denen sich direkt mit der
Umwelt interagierende morphologische
Strukturen herausgebildet haben.

Um langfristig zu einer verbesserten Beurtei-
lung der Evolution der hier vorgestellten
Form-Funktionskomplexe zu kommen, wird
es in Zukunft jedoch notwendig sein, Teilgrup-
pen bei Szenus sowie ihrer Aullengruppen ei-
ner molekular-phylogenetischen Analyse zu
unterziehen. Dadurch wird es moglich sein,
die hier vorgestellten Merkmale auf eine un-
abhingig von der Morphologie erarbeitete
Stammbaumhypothese aufzutragen und Ana-
lysen zur Merkmalsevolution durchzufiihren.

Danksagung

Far die Einladung zu einem Vortrag auf dem
Westdeutschen Entomologentag 2005 danke
ich sehr herzlich Prof. Dr. H. GReVEN (Univer-
sitit Diisseldorf) sowie Dr. N. LEnz (Lébbe-
cke-Museum Diisseldorf). In die Darstellung
der Funktionsmorphologie des Fanglabiums
gingen die publizierten Ergebnisse der Diplom-
arbeit von Dr. G. KorscH (Universitit Ham-
burg) und die noch nicht publizierten Daten zu
Stenus guttula aus der Diplomarbeit von L.
KOorRNER ein. Prof. Dr. T. BAUER, Dr. V. Puthz
und Dr. H. BE17z danke ich fur ihre kontinuier-
liche Unterstiitzung dieser Untersuchungen. K.-
H. HELLMER fertigte die Abbildungen 12D und



Integration von Form, Funktion und Okologie am Beispiel der Gattung Stensus 25

13 an. Dr. W. ARENS machte die Abbildungen
5A-B. Dr. T. Jones korrigierte die englischspra-
chigen Passagen des Manusktiptes.

Literatur

ARNOLD, S.J. (1983): Morphology, performance
and fitness. American Zoologist 23: 347-361.

ARNOLD, S.J. (2003): Performance surfaces and
adaptive landscapes. Integrative and Compar-
ative Biology 43: 367-375.

BAugr, T., DESENDER, K., MORWINSKY, T., & BETZ,
O. (1998): Eye morphology reflects habitat
demands in three closely related ground bee-
tle species (Coleoptera: Carabidae). Journal
of Zoology 245: 467-472.

Baugr, T., & Preirrer, M. (1991): Shooting
springtails with a sticky rod: the flexible hunt-
ing behaviour of Stenus comma and the coun-
terstrategies of its prey (Coleoptera; Staphy-
linidae). Animal Behaviour 41: 819-828.

BeLrwoob, DR., & WamwriGHT, PC. (2001): Lo-
comotion in labrid fishes: implications for hab-
itat use and cross-shelf biogeography on the
Great Barrier Reef. Coral Reefs 20: 139-150.

BTz, O. (1996): Function and evolution of the
adhesion-capture apparatus of Stenus species
(Coleoptera, Staphylinidae). Zoomorphology
116: 15-34.

Betz, O. (19982): Comparative studies on the
predatory behaviour of Sznus spp. (Coleo-
ptera: Staphylinidae): the significance of its
specialized labial apparatus. Journal of Zool-
ogy 244: 527-544.

BTz, O. (1998b): Life forms and hunting behav-
iour of some central European Stenus species
(Coleoptera, Staphylinidae). Applied Soil
Ecology 9: 69-74.

BETz, 0. (1999): A behavioural inventory of adult
Stenus species (Coleoptera: Staphylinidae). Jour-
nal of Natural History 33: 1691-1712.

Betz, O. (2002): Performance and adaptive value
of tarsal morphology in rove beetles of the
genus Stenus (Coleoptera, Staphylinidae). Jour-
nal of Experimental Biology 205: 1097-1113.

BTz, O. (2003): Structure of the tarsi in some
Stenus species (Coleoptera, Staphylinidae): ex-
ternal morphology, ultrastructure, and tarsal
secretion. Journal of Morphology 255: 24-43.

Berz, O. (im Druck): Ecomorphology: integra-
tion of form, function, and ecology in the

Entomologie heute 18 (2006)

analysis of morphological structures. Mittei-
lungen der Deutschen Gesellschaft fiir Allge-
meine und Angewandte Entomologie.

BEetz, O, & Kovsch, G. (2004): The role of ad-
hesion in prey capture and predator defence
in arthropods. Arthropod Structure & De-
velopment 33: 3-30.

Berz, O., THAYER, M.K., & NEWTON, A.F. (2003):
Comparative morphology and evolutionary
pathways of the mouthparts in spore-feed-
ing Staphylinoidea (Coleoptera). Acta Zoo-
logica 84: 179-238.

Bock, W.J. (1980). The definition and recogni-
tion of biological adaptation. American Zool-
ogist 20: 217-227.

Bock, WJ. (1994): Concepts and methods in eco-
morphology. Journal of Biosciences 19:403-413.

Curio, E. (1973): Towards a methodology of
teleonomy. Experientia 29: 1045-1058.

Denny, MMW. (1993): Surface tension: the ener-
gy of the interface. S. 253-270 in: DENNY,
M.W. (Hrsg,): Air and water: the biology of
physics of life’s media. Princeton University
Press; Chichester.

Duncker, H.-R. (1992): Funktionelle Morpho-
logie und ihre methodischen Grundlagen. Ver-
handlungen der Deutschen Zoologischen Ge-
sellschaft 85: 339-348.

Feperee, W, RieHLE, M., CurTis, A.S.G., & FuLL,
R.J. (2002): An integrative study of insect
adhesion: mechanics and wet adhesion of
pretarsal pads in ants. Integrative and Com-
parative Biology 42: 1100-1106.

GORrs, S, GOrs, E., & KASTNER, V. (2001): Scale
effects on the attachment pads and friction forces
in syrphid flies (Diptera, Syrphidac). Journal of
Experimental Biology 204: 1421-1431.

GUTHRIE, M. (1989): Animals of the surface film.
Naturalists’ Handbook Series 12. Richmond
Publishing Company; Slough.

Harvey, PH., & Purvis, A. (1991): Comparative
methods for explaining adaptations. Nature
351: 619-624.

HERREL, A., Popos, J., HUBER, SK., & HENDRY,
A.P. (20052): Bite performance and mor-
phology in a population of Darwin’s finches:
implications for the evolution of beak shape.
Functional Ecology 19: 43-48.

Herrer, A., Rowe, N.P, & Serck, T. (Hrsg,
2005b): Ecology and biomechanics: a mech-
anical approach to the ecology of animals
and plants. CRC Press; Boca Raton.



26

OLIVER BETZ

HowmeerGER, D.G. (1988): Models and tests in
functional morphology: the significance of
description and integration. American Zool-
ogist 28: 217-229.

Horion, A.D. (1963): Faunistik der mitteleuro-
péischen Kifer, Band IX: Staphylinidae, 1.
Teil: Micropeplinae bis Euaesthetinae. Verlag
Aug. Feyel; Uberlingen.

Korsch, G. (2000): The ultrastructure of glands
and the production and function of the se-
cretion in the adhesive capture apparatus of
Stenus species (Coleoptera: Staphylinidae).
Canadian Journal of Zoology 78: 465-475.

Kovsch, G, & Betz, O. (1998): Ultrastructure
and function of the adhesion-capture appara-
tus of Szenus species (Coleoptera, Staphylini-
dac). Zoomorphology 118: 263-272.

Lacavy, G, ScHurz, O, & ZiMeHL, R. (1997).
Dispersionen und Emulsionen. Steinkopff
Verlag; Darmstadt.

Lauber, G.V. (2003): The intellectual challenge
of biomechanics and evolution. S. 319-325
in: Bers, VL., Gasc, J.-P, & CasiNos, A. (Hrsg):
Vertebrate biomechanics and evolution. BIOS
Scientific Publishers; Oxford.

LEescHEN, R.AB., & NEwTON, A.E (2003): Lat-
val description, adult feeding behavior, and
phylogenetic placement of Megalopinus (Co-
leoptera: Staphylinidae). Coleopterists Bulle-
tin 57: 469-493.

Morta, PJ.,, & Korrscuar, K.M. (1992): Cor-
relative, experimental, and comparative evol-
utionary approaches in ecomorphology.
Netherlands Journal of Zoology 43: 400-415.

OROUSSET, J. (1988): Insectes: Coléopteres, Sta-
phylinidae, Euaesthetinae. S. 189-196 in: ABER-
LENC, H.-P. (Hrsg.): Faune de Madagascar 71.
Muséum national d’Histoire naturelle; Patis.

OrzAck, S.H., & SoBer, E. (1994): Optimality
models and the test of adaptationism.
American Naturalist 143: 361-380.

Puthz, V. (1971): Revision der afrikanischen
Steninenfauna und Allgemeines tiber die Gat-
tung Szenus Latreille (Coleoptera, Staphylini-
dac). Annales de Musée Royal de I’Afrique
Centrale, Serie in-8° 187: 1-376.

Purnz, V. (1981): Was ist Dianons Leach, 1819,
was ist Szenus Latreille, 1796? oder: Die Apo-
rie des Stenologen und ihre taxonomischen
Konsequenzen (Coleoptera, Staphylinidae).
Entomologische Abhandlungen 44: 87-132.

Purnz, V. (1998): Die Gattung Szenus Latreille in
Vietnam (Coleoptera, Staphylinidae). Revue
Suisse de Zoologie 105: 383-394.

Puthz, V. (2005): Neue und alte neotropische
Stenns (Hemistenus-) Arten (Coleoptera: Sta-
phylinidae). Mitteilungen des Internationa-
len Entomologischen Vereins e.V., Supple-
ment XI: 1-60.

RelLLy, S.M., & WaINWRIGHT, P.C. (1994): Con-
clusion: ecological morphology and the pow-
er of integration. S. 339-354 in: WAINWRIGHT,
P.C., & ReiLLy, SM. (Hrsg): Ecological mor-
phology. The University of Chicago Press;
Chicago, London.

RENKONEN, O. (1934): Uber das Vorkommen der
Stenus-Arten (Col. Staph.) an verschiedenen
Wohnorten in Finnland. Annales Zoologici
Societatis Zoologicae Botanicae Fennicae
Vanamo 1: 1-33.

ScHALLER, E (1962): Die Unterwelt des Tierrei-
ches. Springer; Berlin.

Scumrrz, G. (1943): Le labium et les structures
bucco-pharyngiennes du genre Szenus Latreille.
Cellule 49: 291-334.

Swmrri, J.M. (1978): Optimization theory in evol-
ution. Annual Reviews of Ecology and Sys-
tematics 9: 31-56.

THAYER, M.K. (2005): 11. Staphylinoidea. 11.7.
Staphylinidae Latreille, 1802. S. 296-344 in:
BruteL, R.G,, & LescHEN, R.AAB. (Hrsg): Coleo-
ptera, Vol. I: morphology and systematics (Ar-
chostemata, Adephaga, Myxophaga, Polyphaga
partim). Handbook of Zoology, Vol. IV, Arthro-
poda: Insecta. De Gruyter; Berlin, New York.

VorscH, W, NIcHOLSON, G, MULLER, R., STIERHOF,
Y-D.,, Gors, S, & ScHwarz, U. (2002): Chemical
composition of the attachment pad secretion of
the locust Locusta migratoria. Insect Biochemistry
and Molecular Biology 32: 1605-1613.

WiNrEICH, E. (1968): Uber den Klebfangapparat der
Imagines von Stzenus Latr. (Coleoptera, Staphyli-
nidae) mit einem Beitrag zur Kenntnis der Jugend-
stadien dieser Gattung; Zeitschrift fiir Morpholo-
gie und Okologie der Tiere 62: 162-210.

Prof. Dr. Oliver Betz

Zoologisches Institut der Universitit Tiibingen
Abteilung Evolutionsbiologie der Invertebraten
Auf der Morgenstelle 28E

D-72074 Ttbingen

E-Mail: olivet.betz@uni-tuebingen.de



ZOBODAT - www.zobodat.at

Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database
Digitale Literatur/Digital Literature

Zeitschrift/Journal: Entomologie heute

Jahr/Year: 2006

Band/Volume: 18

Autor(en)/Author(s): Betz Oliver

Artikel/Article: Der quassungswert morphologischer Strukturen: Integration von
Form, Funktion und Okologie am Beispiel der Kurzfligelkafer-Gattung Stenus
(Coleoptera, Staphylinidae). The Adaptive Value of Morphological Structures:

Integration of Form, Function, and Ecology Shown in the Rove Beetle Genus
Stenus (Coleoptera, Staphylinidae) 3-26


https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=21326
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=62385
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=444901

