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Warum einfach, wenn es auch kompliziert geht?
Das Wirken der sexuellen Selektion am Beispiel der
Genitalstrukturen bei den Kurzfliigelkafern Aleochara

curtula und A. tristis (Coleoptera, Staphylinidae)

Sexual Selection and Genital Structures in the Rove Beetles
Aleochara curtula and A. tristis (Coleoptera, Staphylinidae)
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Zusammenfassung: Die beiden Staphylinidenarten Alkochara curtula und A. tristis zeichnen sich
durch komplexe Genitalstrukturen und komplizierte Vorginge bei der chrtragung der Spermien
aus. Bei A. curtula wird wihrend der Paarung vom Minnchen eine aus vielen verschiedenen Sekre-
ten aufgebaute Spermatophore in die Genitalkammer des Weibchens abgegeben. Aus der Sperma-
tophore wichst ein Schlauch, der in das Receptaculum seminis eindringt und sich dort zu einem
Ballon aufbliht. Der Vorgang des Auswachsens beginnt in der Endphase der Kopplung der Ge-
schlechter; im Wesentlichen lduft er jedoch nach der Trennung der Partner ab. Durch das Aufblihen
des Spermatophorenschlauchs wird, bevor die Spermien aus der Spermatophore einflielen, eine
entsprechende Menge des Receptaculuminhalts (Sekret oder Sekret mit Spermien von Vorgingern)
aus dem Receptaculum verdringt. Bei A. #istis fiihrt das Mannchen wihrend der Paarung ein mehr
als doppelt korperlanges, in Ruhe im ménnlichen Genital aufgerolltes Flagellum in den entspre-
chend langen, ebenfalls aufgewundenen Ductus receptaculi des Weibchens ein. Auch bei A. #istis
wird eine Spermatophore iibertragen. Wie die Spermien in das Receptaculum gelangen, ist noch
nicht bekannt. Bei der Trennung der Partner nach der Paarung klemmen die Midnnchen das Flagel-
lum zwischen Pro- und Mesonotum ein, zichen es , kontrolliert” aus dem Weibchen heraus und
verstauen es geordnet wieder im Abdomen. In der Arbeit wird der Versuch unternommen, die
extravaganten, mit der Paarung verbundenen Merkmale der beiden Aleochara-Arten als Ergebnis
sexueller Selektion zu deuten.

Schliisselwérter: komplexe Genitalorgane, Genitalmorphologie, Spermienverdringung, Sper-
matophore, sexuelle Selektion

Summary: The two staphylinid species Akochara curtula and A. tristis are distinguished by their
complex genital morphology and complex processes during sperm transfer. During a mating in 4.
curtula, a spermatophore that is composed of many different secretions is deposited by the male into
the female genital chamber. The spermatophore grows a tubular protuberance that enters into the
spermatheca and balloons there. Although protuberance growth begins during the final phase of
sexual coupling, its main part occurs after the members of the pair have separated. Due to inflation
of the spermatophore tube, a corresponding amount of spermathecal content (secretion or secre-
tion with predecessor’s sperm) is flushed from the spermatheca prior to the influx of sperm from
the spermatophore. During mating in 4. #stis, the male introduces a long flagellum into the female
spermathecal duct. The flagellum is twice as long as the male’s body and, during rest, is coiled up
inside the male genitalia; the female’s duct is of corresponding length, and similarly coiled. A. #istis
also transfers a spermatophore, but the mechanism of sperm transport into the spermatheca is not
completely understood. When the members of a pair separate after copulation, males exhibit a
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particular behaviour: the flagellum is pinched between pro- and mesonotum, is extracted from the
female in a controlled manner, and is properly stored inside the male’s abdomen. It is attempted to
interpret the extravagant mating characteristics of the two Aleochara species as results of sexual
selection.

Keywords: complex genital structures, genital morphology, sperm displacement, spermatophore,

sexual selection

1. Einleitung

Bei vielen Organismen gibt es vor allem im
minnlichen Geschlecht sehr kompliziert aus-
gebildete Genitalorgane, wobei die Komple-
xitit einen Grad erreichen kann, der mit der
urspriinglichen Funktion der Genitalien, nim-
lich Spermien zu Gibertragen und zu speichern,
nicht allein zu erkliren ist. Innerhalb einer Art
ist die Variabilitit meist nur gering, so dass
Genitalmerkmale zur Bestimmung herange-
zogen werden kénnen; zwischen den Arten
unterscheiden sich die Genitalien aber auffal-
lend. Allgemein bekannt sind komplexe Ge-
nitalstrukturen bei vielen Insekten und Spin-
nen. Komplexe Genitalstrukturen sind aber
nicht auf Arthropoden beschrinkt, sondern
finden sich in den verschiedensten Tiergrup-
pen bis hin zu den Wirbeltieren (Ubersicht bei
EBERHARD 1985). Nicht nur morphologische
Merkmale der Genitalien, sondern auch Merk-
male des Verhaltens, welche im weitesten Sin-
ne mit der Paarung zu tun haben, sind haufig
in einer uns oft unerklirlichen, ja vollig iber-
trieben erscheinenden Art und Weise ausge-
bildet. Bekannte Beispiele hierfiir sind das Rad
eines Pfauenhahns, die aufwindige Balz der
Kampfliufer oder die seltsam anmutenden
Balzbauten der Laubenvogel.

Die angesprochenen Phinomene bediirfen
einer evolutionsbiologischen Erklirung, Bi-
ologische Phinomene kénnen ganz allge-
mein auf zwei unterschiedliche, gleichberech-
tigte Weisen erklirt werden (TINBERGEN 1963;
Arcock 2001). Zum einen stellt sich die Fra-
ge, wie Merkmale beschaffen sind und wie sie
funktionieren. Bei dieser so genannten pro-
ximaten Fragestellung sind die Antworten
detaillierte Beschreibungen sowie Analysen
von Funktionen und Verhaltensabliufen,
wobei sowohl Studien an einzelnen Arten
als auch vergleichende Untersuchungen sol-
che Fragen beantworten kénnen. Zum ande-
ren stellt sich die Frage, wozu Merkmale so
sind, wie sie sind, und welchen Vorteil der
Triger eines bestimmten Merkmals gegen-
uber einem Individuum erzielt, das dieses
Merkmal nicht oder in einer anderen Aus-
fithrung besitzt. Die ultimate Fragestellung
oder Frage nach dem biologischen Zweck gibt
Antworten darauf, warum Triger bestimm-
ter Merkmale besser tibetlebt haben oder sich
besser fortpflanzen konnten. Die ultimate
Fragestellung versucht also, die evolutiven
Hintergriinde, die zur Ausprigung eines
Merkmals gefithrt haben, zu erkliren.

Fir die Entstehung extravaganter Genital-
strukturen wurden drei Hypothesen vorge-

Abb. 1: Paarung und Genitalstrukturen bei A. curtula: A: Aedeagus mit ausgestiilptem Endophal-
lus. B: Receptaculum des Weibchens; C: Kopulationsstellung, Korpergrofie eines Tieres 7-8 mm.
D: Schema der duBleren Genitalien beider Geschlechter wihrend der Endphase der Kopulation
nach Abgabe der Spermatophore; E: Genitalkammer pripariert nach Trennung der Partner, der
Spermiensack ist von Sekret tberzogen (REM). Abkutrzungen: ah = Aedeagushaken; am = amor-
phe Masse der Spermatophore; d = Driise; dr = Ductus receptaculi; eb = Endophallusblasen; f =
Flagellum; g = Genitalkammersklerit; m = Muskel; md = Miindung des Ductus receptaculi; ov =
Oviductus communis; rz = Receptacularzihne; sl = Spermatophorenschlauch; ss = Spermiensack;
v = Ventil; z = Zihnchen am Genitalkammerdach; zp = Zahnplatten. A und D verindert aus
PrscHKE (1978), B und E verindert aus GACK & PESCHKE (1994).
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Fig. 1: Mating and genital morphology of A. curtula: A: Aedeagus, endophallus inflated. B: Sperma-
theca. C: Mating position, body length of a beetle 7-8 mm. D: Schematic drawing of the outer
genitalia of male and female at the end of mating, the spermatophore was already transferred. E:
SEM preparation of the genital chamber after termination of mating, the sperm sac is covered with
secretion. Abbreviations: ah = hook of aedeagus; am = amorphous secretion of the spermato-
phore; d = gland; dr = spermathecal duct; eb = extrusions of the endophallus; f = flagellum; g =
sclerite of genital chamber; m = muscle; md = opening of the spermathecal duct; ov = oviductus
communis; rz = receptacular teeth; sl = tube of the spermatophore; ss = sperm sac; v = valve; z =
small teeth at the roof of the genital chamber; zp = serrated sclerite. A and D modified after
PrscHKE (1978), B and E modified after Gack & PrscHKE (1994).

Entomologie heute 18 (2006)



Das Wirken der sexuellen Selektion am Beispiel der Genitalstrukturen von Akochara 29

Fig. 1: Mating and genital morphology of A. curtula: A: Aedeagus, endophallus inflated. B: Sperma-
theca. C: Mating position, body length of a beetle 7-8 mm. D: Schematic drawing of the outer
genitalia of male and female at the end of mating, the spermatophore was already transferred. E:
SEM preparation of the genital chamber after termination of mating, the sperm sac is covered with
secretion. Abbreviations: ah = hook of aedeagus; am = amorphous secretion of the spermato-
phore; d = gland; dr = spermathecal duct; eb = extrusions of the endophallus; f = flagellum; g =
sclerite of genital chamber; m = muscle; md = opening of the spermathecal duct; ov = oviductus
communis; rz = receptacular teeth; sl = tube of the spermatophore; ss = sperm sac; v = valve; z =
small teeth at the roof of the genital chamber; zp = serrated sclerite. A and D modified after

PrscHkE (1978), B and E modified after Gack & PrscHKE (1994).

Entomologie heute 18 (2006)



30

CrAupIA GACK, JoseF K. MULLER & KLAUS PESCHKE

schlagen (EBERHARD 1985; ARNQuIST 1997).
Die Pleiotropie-Hypothese (1) besagt, dass
komplexe Genitalien durch Zufall entstan-
den sind als Beiprodukte anderer Anpassun-
gen, die ihrerseits nicht direkt mit der Fort-
pflanzung im Zusammenhang stehen. Nach
der Schliissel-Schloss-Hypothese (2) entste-
hen komplexe Genitalien als Anpassung, um
Arten reproduktiv voneinander effektiv zu
isolieren. Mit der Hypothese der sexuellen
Selektion (3) erklirt man die Entstehung
komplexer Genitalien damit, dass bei der
Partnerfindung und Partnerauswahl Triger
bestimmter Merkmale gegeniiber anderen ei-
nen Vorteil haben.

Im Folgenden sollen exemplarisch an den
beiden Kurzfligelkifern Alkochara curtula und
A. tristis einerseits die besonderen Ausfor-
mungen der Genitalstrukturen und die be-
sonderen, mit der Paarung zusammenhin-
genden Verhaltensweisen beschrieben werden
(Details siche GAck & PEsCHKE 1994, 2005),
und andererseits soll versucht werden, die
ultimaten Ursachen der Evolution der Merk-
male zu finden.

2. Genitalstrukturen und Paarung bei
Aleochara curtula

Bei A. curtula-Minnchen zeichnet sich der Ae-
deagus durch einen kriftigen Aedeagushaken
und zweti stark sklerotisierte Zahnplatten aus.
Am Endophallus entspringt das Flagellum
(Virga), ein stabférmiges, etwa 900 um langes
Sklerit (Abb. 1A). Die weiblichen Geschlechts-
organe entsprechen dem bei Kifern weit ver-
breiteten orthopteroiden Typ, der Oviductus
communis mindet mit einer von Muskeln
umgebenen Vagina am Dach einer Genitalkam-
mer. Caudal von der Miindung des Oviduc-
tus communis 6ffnet sich der etwa 1 mm lan-
ge, schwach sklerotisierte Ductus receptaculi,
der blind in einem u-férmig gekrimmten,
stark sklerotisierten Receptaculum endet. Auf
dem Receptaculum sitzen auflen eine Driise
und ein Muskel (Abb. 1B). Im Eingangsbe-
reich des Receptaculums befindet sich eine Ver-

engung (Ventil). An der Driiseneinmiindung
und am blinden Ende sind kriftige Zdhne
entwickelt. Bei virginellen Weibchen ist das
Receptaculum mit Driisensekret gefiillt, bei
begatteten Weibchen befinden sich im Sekret
etwa 15 000 ungefihr 100 um lange, sich stin-
dig bewegende Spermien. Wihrend der Ko-
pulation, die bei A. curiula im Mittel 40 min
dauert, sind die beiden Tiere auf die fiir Aleo-
charinen charakteristische Weise miteinander
verbunden (Abb. 1C): Das Minnchen hat das
Abdomen nach frontal gebogen; von auflen
ist kein Teil der minnlichen Genitalien sicht-
bar, auch nicht die klammerartig ausgebilde-
ten Parameren. Die Genitalien sind mit Hilfe
des Aedeagushakens und der Zahnplatten
innen fest in der Genitalkammer des Weib-
chens verankert. Detailliertere Beschreibungen
der Genitalien und der Kopplung von 4. aur-
tula finden sich in PEscHKE (1978) und Gack
& PrEscHKE (1994).

Minnchen der Aleochara-Arten tibertragen
in der Endphase der Kopulation eine Sper-
matophore in die weibliche Genitalkammer.
Bei A. curtula besteht die Spermatophore
dullerlich aus zwei gut erkennbaren Teilen,
einem kleinen, birnenférmigen Spermien-
sack und einer viel gréBeren, anhaftenden
amorphen Masse. Der Spermiensack enthalt
neben den Spermien unterschiedliche Sekre-
te in einer charakteristischen Anordnung
(FORSTER et al. 1998).

Wihrend der Kopulation liegt der mit Hilfe
von Haemolymphdruck aufgeblihte Endo-
phallus in seiner Lage fixiert in der Genital-
kammer (Abb. 1D). Der Aedeagushaken in-
seriert am Genitalkammersklerit, die Zahn-
platten liegen in je einer seitlich zum Genital-
kammersklerit gelegenen Grube des Genital-
kammerdachs; das Flagellum des Midnnchens
ist ein Stiick weit in den Ductus receptaculi
des Weibchens eingefiihrt. Kurz vor Beendi-
gung der Kopulation ist an der Basis des Fla-
gellums die Spermatophore ausgetreten, die
sich an der Spitze bereits als Schlauch ein Stiick
weit in den Ductus receptaculi ausgedehnt hat
(Abb. 1D). Nach der Trennung der Partner
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verbleibt die Spermatophore in der Genital-
kammer. Die Spermatophore ist mit Sekret
in kleinen Kutikulazihnchen des Genitalkam-
merdachs und durch den auswachsenden
Schlauch verankert (Abb. 1E).

Nach der Trennung der Partner dehnt sich
der Schlauch ohne Zutun des Minnchens
weiter in den Ductus receptaculi bis zum Be-
reich des Ventils aus (Abb. 2A). Nach kurzer
Pause dringt der Schlauch, dessen Inhalt glas-
klar ist, durch das Ventil in das Lumen des
Receptaculums ein (Abb. 2B-C). In dieser
Phase erkennt man einen zweiten Schlauch,
der sich —innerhalb des ersten Schlauches —
nach vorne schiebt (Abb. 2C). Im Receptacu-
lum platzt die Spitze des ersten Schlauches,
der Inhalt tritt aus und bleibt fur eine Weile
als Sekretwolke sichtbar, durch die der zweite
Schlauch tritt (Abb. 2D-E, I). Hat die Spitze
des zweiten Schlauchs das blinde Ende des
Receptaculums erreicht (Abb. 2F), biegt sich
der Schlauch um und bliht sich zu einem
Ballon auf (Abb. 2G, H, J), der ohne jede
Verletzung an den spitzen Zihnen vorbei
gleitet. In den Ballon flie3en rasch Spermien
und Sekret aus dem Spermiensack ein. Bei
dem Aufblihvorgang kann der Ballon eine
unterschiedliche Grof3e erreichen; er kann nur
einen Teil, aber auch beinahe das gesamte
Receptaculum ausfillen (Abb. 2K). Der Aus-
wachsprozess dauert etwa 45 min. Wihrend
der Ausdehnung des sehr stabilen Sperma-
tophorenschlauchs im Receptaculum, vor al-
lem wihrend des Umbiegens und Aufbli-
hens, sind an der Ventilregion und im Duc-
tus receptaculi kriftige Strémungen zu erken-
nen. Im Spermatophorenschlauch flieBen
Sekrete und Spermien in Richtung Recepta-
culum, zwischen Spermatophorenschlauch
und Ductuswandung flie3t Receptaculums-
inhaltin Richtung der Genitalkammer heraus.
Handelt es sich um ein virginelles Weibchen,
besteht der Inhalt des Receptaculums aus
Sekret der Receptaculardriise, handelt es sich
um ein bereits begattetes Weibchen, aus Drii-
sensekret mit Spermien aus vorherigen Ko-
pulationen. Durch den komplexen Aus-
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wachsprozess der Spermatophore werden
also Spermien, die bereits im Receptaculum
vorhanden sind, verdringt. Durch die unter-
schiedliche Ausdehnung des Spermatopho-
renballons werden unterschiedliche Mengen
von Spermien aus dem Receptaculum ent-
fernt. Paarungsexperimente und Vaterschafts-
analysen (BENKEN et al. 1999) haben gezeigt,
dass bei Zweifachpaarungen die Vaterschaft
des zweiten Ménnchens (P,-Wert) im Mittel
bei 87 % liegt, jedoch variiert der P,-Wert in
weiten Grenzen (0-100 %). Die grof3e Streu-
ung in den Vaterschaften der zweiten Minn-
chen kann man zumindest zum Teil auf die
unterschiedlichen Ausdehnungen des Sper-
matophorenballons zuriickfihren.

Durch die komplexen Strukturen am ménn-
lichen Genitalapparat, Aedeagushaken, Zahn-
platten und Endophallusblasen, sowie durch
die entsprechenden Strukturen am Genital-
kammerdach des Weibchens liegen die Geni-
talien beider Partner bei der Paarung so
ineinander, dass das Flagellum direkt vor die
Miindung des Ductus receptaculi zu liegen
kommt und eingefithrt werden kann. Das
Flagellum dient so dem sich ausdehnenden
Spermatophorenschlauch als Leitschiene
beim beginnenden Auswachsprozess. Lost
sich das Minnchen aus der Kopplung, ist die
Spermatophore mittels Sekret und durch den
bereits in den Ductus receptaculi auswachsen-
den Schlauch fest im Weibchen verankert. Bei
A. curtnla dienen die mannlichen Strukturen
und Produkte der Ubertragung der eigenen
Spermien, aber auch dem Ausriumen der
Spermien von Vorgingerminnchen.

3. Genitalstrukturen und Paarung bei
Aleochara tristis

Bei A. #ristis trigt der Aedeagus keine speziel-
len Strukturen zur Verankerung in der weib-
lichen Genitalkammer. Der Zusammenhalt
withrend der Kopplung wird wahrscheinlich
allein durch den sich aufblihenden Endo-
phallus gewihrleistet. Detailliertere Angaben
zum Bau des Aedeagus finden sich bei Dk
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Abb. 2: Auswachsen ciner Spermatophore in das Receptaculum bei A. curtnla: A-H: Schematische
Darstellung, I: (entspricht D im Schema) Vordringen des zweiten Schlauchs im geplatzten ersten
Schlauch (Lichtmikroskop). J: (entspricht H im Schema) ausgewachsener Schlauch nach Entfer-
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MAarzo (1993). Das Flagellum ist in Ruhe
hoch geordnet wie eine Uhrfeder planspiral
im Inneren des méinnlichen Kopulationsap-
parates aufgewickelt; im Querschnitt zeigt
sich, dass es eine Rinne bildet (Abb. 3A-C).
Das Flagellum erreicht eine Linge von etwa
16 mm bei einer Kérperlinge der Midnnchen
von nur dutrchschnittlich 6 mm. Zieht man
bei einem abget&teten Mannchen das Flagel-
lum mit einer Pinzette aus dem Abdomen
heraus und lasst es los, verwickelt es sich, was
auf eine hohe Figenelastizitit zurtickzufih-
ren ist. Der Ductus receptaculi des Weibchens
misst wie das Flagellum ungefihr 16 mm
(Abb. 3D) und ist ebenfalls im Korper auf-
gewickelt. Der Verlauf der Windungen un-
terscheidet sich jedoch vom Verlauf des Fla-
gellums. Mit der Mindung am Dach der
Genitalkammer beginnend, verliuft der Gang
in 3 1/2 Windungen, wendet um 180°, vet-
lauft weitere 3 1/2 Windungen in die Gegen-
richtung und dann zum Receptaculum semi-
nis (Abb. 3E). Das kompliziert gebaute Re-
ceptaculum (Abb. 3F) weist nach dem Uber-
gang vom Ductus in das Receptaculum einen
Kniuel aus unregelmifligen Windungen auf
und ist in mehrere Abschnitte gegliedert; die
Bedeutung dieser Strukturen ist unbekannt.
Wie bei A. curtula sind am Receptaculum eine
Drise und ein Muskel entwickelt; an der dem
terminalen Zahn von A. curtula vergleichba-
ren Stelle befindet sich ein grof3es, ambossar-
tiges Gebilde.

Wihrend der ungefihr 5 min dauernden
Kopulation zeigt das Minnchen heftige

Pumpbewegungen, die von Ruhephasen
unterbrochen werden. Die Kopulationsstel-
lung von A. tristis (Abb. 4A) unterscheidet
sich nur wenig von der von A. curtula. Bei
A. tristis liegen jedoch die Parameren, mit
denen das Minnchen stindig das Hinter-
leibsende des Weibchens betupft, wihrend
der Paarung auf3en auf dem Weibchen auf.
Priparationen und histologische Schnitte ge-
koppelter Tiere zeigen, dass das Flagellum
bei der Paarung in den Ductus receptaculi
eingefithrt wird (Abb. 3G) und zwar in alle
Windungen, mindestens aber bis kurz vor
das Receptaculum (Abb. 3H). Zum Ende
der Kopulation tbertridgt das Mdnnchen eine
Spermatophore, die wie bei A. curtula aus
einem Spermiensack und einer anhaftenden
amorphen Masse besteht; allerdings ist die
Menge der amorphen Masse deutlich gerin-
ger. Vom Spermiensack aus wichst ebenfalls
ein Schlauch in den Ductus receptaculi, ver-
mutlich in der Rinne des Flagellums. Der
Schlauch ist jedoch sehr diinn; ob er bis in
das Receptaculum gelangt, ist ungeklart. Die
Spermien sind im Receptaculum innerhalb
weniger Minuten nach Ubertragung der Spet-
matophore zu sehen.

Die Trennung des Paares wird offensicht-
lich vom Minnchen eingeleitet. Bei der Tren-
nung zieht das Minnchen sein Flagellum
ein kleines Stick heraus und fuhrt es mit
der Hinterleibsspitze seitlich in die Nihe
der vorderen Elytrenkante in den Spalt zwi-
schen Pronotum und Mesothorax (Abb.
4B). Kontinuierlich bewegt nun das Mann-

nung des blinden Endes des Receptaculums (REM). K: Ausgewachsener Spermatophorenschlauch
im Receptaculum, zur besseren Sichtbarkeit ist die Kontur des Spermatophorenschlauchs verstirkt
(Lichtmikroskop). Abkutrzungen: 1 = Spitze des ersten Schlauchs; 2 = Spitze des zweiten Schlauchs;
s = Sekret aus dem ersten Schlauch; v = Ventil. A-] aus Gack & PescHKE (1994).

Fig. 2: Process of elongation of the tube of the spermatophore within the duct, the valve and the
head region of the spermatheca of A. curtula: A-H: Schematic diagram. I: (Corresponding to D)
expansion of the secondary tube within the burst primary tube (light microscope). J: (Correspond-
ing to H) the expanded tube within the spermatheca after removal of the spermatheca’s blind end
(SEM). K: Expanded tube within the spermatheca, outline artificially traced (light microscope).
Abbreviations: 1 = top of the primary tube; 2 = top of the second tube; s = secretion flowing out
of the primary tube; v = valve. A-J after Gack & PrscHKE (1994).

Entomologie heute 18 (2006)



34 CrAupIA GACK, JoseF K. MULLER & KLAUS PESCHKE

SO
%’KM&
s

Y6l

=2
+ 'j‘,v‘
. .
<

@W@aﬂw&%ﬁ% ot

0.3 mm

Abb. 3: AuBere und innere Genitalstrukturen bei A. #ristis: A: Aedeagus (Lichtmikroskop). B:
Aedeagus, schematische Darstellung (der Balken markiert die Schnittebene in Abb. 3C). C: Schnitt
durch den hinteren Teil des Aedeagus und das aufgerollte Flagellum. D: Ductus receptaculi und
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chen sein Abdomen in die normale, ge-
streckte Position, wobei ungefihr die Half-
te des straff gespannten Flagellums aus
dem Weibchen herausgezogen wird (Abb.
4C-D, 5A). Um die andere Hilfte des Fla-
gellums herauszuziehen, dreht sich das
Minnchen um 180° und lauft vom Weib-
chen weg (Abb. 4E, 5B). In dieser Phase,
besonders nachdem das Flagellum aus dem
Weibchenkérper herausgezogen ist, ldsst
die Spannung des Flagellums etwas nach —
zu erkennen an einer leichten Wellung —, es
liuft aber immer noch zwischen Pronot-
um und Mesothorax hindurch (Abb. 4F).
Stiick fiir Stick verschwindet nun das Fla-
gellum im Korper des Minnchens ohne ein
Anzeichen von Verwicklung (Abb. 4F-G).
Die Region zwischen Pronotum, Mesotho-
rax und Elytre, in welcher das Flagellum
gefiihrt wird, zeigt keine speziellen mor-
phologischen Anpassungen. Sie sicht
genauso aus wie bei den als nichstverwandt
geltenden Arten A. mahagi und A. trivialis
(Maus et al. 2001), die kein langes Flagel-

lum haben. Der Prozess des Herausziehens
vom Einklemmen des Flagellums zwi-
schen Pro- und Mesothorax bis zum voll-
stindigen Austritt aus dem Weibchen dau-
ert nur wenige Sekunden. Bis das Flagel-
lum endgtiltig im Minnchen verschwun-
den ist, vergehen etwa 2 min. Eine Vermu-
tung ist, dass nur Midnnchen mit langen
Flagellen ihre Spermien im Receptaculum
des Weibchens deponieren kénnen und
Weibchen dann nur Spermien solcher
Minnchen zur Besamung der Eier nutzen.
Man koénnte aber auch vermuten, dass die
Linge des Ductus receptaculi des Weib-
chens verhindern kann, dass Mannchen, wie
bei A. curtula, mit dem Spermatophoren-
schlauch in das Receptaculum eindringen
koénnen, um dabei Vorgingerspermien aus-
zurdumen. Die beiden Deutungen schlieSen
sich gegenseitig nicht aus, sie beschreiben
lediglich zwei Szenarien der Evolution. Im ers-
ten Fall wiren im Vetlauf der Evolution die
Veridnderungen bei Minnchen fithrend, im
zweiten Fall die der Weibchen.

Receptaculum (REM nach Mazeration, Ductus praparationsbedingt nicht in der nattrlichen Lage).
E: schematische Darstellung des Verlaufs des Ductus receptaculi in vivo (der Balken markiert die
Schnittebene in Abb. 3H). F: Receptaculum (REM nach Mazeration, der Pfeil kennzeichnet den
Ubergang vom Ductus in das Receptaculum). G: Priparation wihrend der Kopulation, in der
Hiilfte der Windungen ist das Flagellum sichtbar (Binokular). H: Schnitt durch ein Weibchen gegen
Ende der Kopulation, in sieben Ductusanschnitten ist das Flagellum zu sehen. Abktrzungen: d =
Driise; dr = Ductus receptaculi; drw = Wand des Ductus receptaculi; f = Flagellum; fk = Fettkor-
per; gk = Genitalkammer; gs = Genitalsegment; k = Klappen des Genitalsegments (Sternit IX); mf
= Ductus mit Flagellum; ov = Oviductus communis; rs = Receptaculum. A, G und H verindert
nach Gack & PescHKE (2005), B verindert nach Krivaszewskr (1984).

Fig. 3: External and internal genital structures of 4. #istis: Az Aedeagus (light microscope). B:
schematic drawing of the aedeagus (the bar marks the section plane in Fig, 3C). C: Section through
the hind part of the aedeagus and the coiled flagellum. D: Spermathecal duct and spermatheca
(SEM after mazeration, duct out of the in vivo arrangement). E: Schematic drawing of the in vivo
arrangement of the spermathecal duct (the bar marks the section plane in Fig. 3H). F: Spermatheca
(SEM after mazeration, the arrow marks the transition of the duct to the spermatheca). G:
Preparation done during mating, the flagellum is visible in half of the ductus’ coils (binocular). H:
Section through a female’s abdomen at the end of mating, the flagellum is visible in seven sections
of the spermathecal duct. Abbreviations: d = gland; dr = spermathecal duct; drw = wall of
spermathecal duct; f = flagellum; fk = fat body; gk = genital chamber; gs = genital segment; k =
covers of the genital segment (sternite IX); mf = duct, the flagellum within; ov = oviductus
communis; rs = spermatheca. A, G and H modified after Gack & PescHKE (2005), B modified after
Kurivaszewskr (1984).
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Abb. 4: Paarung bei A. #ristis: Verhaltenssequenz beim Herauszichen des Flagellums bei der Tren-
nung der Partner nach der Paarung: A: Kopulationsstellung. B-G: schematische Darstellung
aufeinander folgender Verhaltensweisen, Flagellum im Verhiltnis etwas zu dick gezeichnet. Erkla-
rungen siche Text. A-G aus GAck & PEscHKE (2005).

Fig. 4: Mating of _A. #istis: behaviours at the extraction of the flagellum during the separation of
male and female: A: mating position. B-G: A schematic drawing of the behavioural sequence, the
flagellum is drawn disproportionally thick. Explanations see text. A-G after GAck & PEscHKE (2005).
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Abb. 5: Paarung bei A. #istis: zwei Phasen des Verhaltens beim Herausziehen des Flagellums: A:
Herauszichen des Flagellums (entspricht Abb. 4C). B: Herauszichen des Flagellums (entspricht

Abb. 4D-E).

Fig. 5: Mating of _A. #istis: behaviours at the extraction of the flagellum during the separation of
male and female: A: Extraction of the flagellum (corresponding to Fig. 4C). B: Extraction of the

flagellum (corresponding to Fig. 4D-E).

4. Diskussion

In seiner Arbeit zu Zielstellung und Metho-
dik der Verhaltensforschung hat TINBERGEN
(1963: 411) vier Untersuchungsebenen be-
nannt, auf denen man biologische Forschung
betreiben und auf denen man biologische
Erklirungen fiir beobachtete Phinomene fin-
den kann. Die von ihm genannten Ebenen
‘ontogeny, evolution, causation, reproductive
value’— die ersten drei als proximate Ebenen
zusammengefasst, die letzte wird als ultima-
te Ebene bezeichnet — kénnen auf jegliche
Forschungsdisziplin innerhalb der Biologie,
also auch auf die Morphologie tibertragen
werden. Fir die hier dargestellten komplizier-
ten Genitalmerkmale und Verhaltensweisen
zweler Aleochara-Arten soll exemplarisch nur
eine Ebene betrachtet werden, und zwar die
Ebene, auf der nach dem evolutiven Erfolg
von Merkmalen (‘reproductive value’) gefragt
wird. Zur Ontogenie der Merkmale und zu
den Funktionsprinzipien gibt es keine Un-
tersuchungen und Vorstellungen. Fir eine
mégliche phylogenetische Betrachtung der
Aleachara-Arten liegen einige Uberlegungen
vor, die auf morphologischen Befunden
(Krimaszewskt 1984; Maus et al. 1998) und
molekulargenetischen Daten (MAus et al.
2001) basieren. Es ldsst sich jedoch auf3er der
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qualitativen Aussage, dass in verschiedenen
Claden auffallend komplizierte Genitalstruk-
turen vorkommen, zum Beispiel lange Fla-
gellen bei Minnchen und lange Ductus re-
ceptaculi bei den Weibchen, nur wenig tiber
die phylogenetischen Zusammenhinge aus-
sagen. Auf dem Stand der heutigen Kennt-
nis kann man davon ausgehen, dass kompli-
zierte Genitalien selbst innerhalb der Gattung
Aleocharaund den Aleocharini mehrfach un-
abhingig voneinander entstanden sind.

Bei der Frage nach dem adaptiven Wert der
Strukturen, also bei der Frage nach der ultima-
ten Ursache des Entstehens der komplexen
Strukturen, gibt es mehrere mégliche Antwor-
ten. Die erste und einfachste Antwort ist die,
dass die Strukturen keine Funktion haben, dass
sie zufillig als neutrale Merkmale oder als Bei-
produkt anderer Merkmale entstanden sind.
Die Pleiotropie-Hypothese (MAYR 1963) sagt
genau dieses: Nach ihr kénnten Gene, die
nicht direkt etwas mit der Ausbildung von
Genitalmerkmalen zu tun haben, sondern
andere Merkmale steuern, sozusagen nebenher
Genitalmerkmale beeinflussen. Die Einflisse
wiirde man dann als Pleiotropie-Effekte klas-
sifizieren. Nach dieser Hypothese hitten die
besonderen Ausformungen der Genitalstruk-
turen keinen Anpassungswert; sie konnten als
selektionsneutral betrachtet werden. Verinde-
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rungen in den Strukturen hitten demnach kei-
nen Einfluss auf den Fortpflanzungserfolg
ihrer Triger.

Gegen eine Bedeutung von pleiotropen Ef-
fekten spricht, dass extravagante Bildungen
vor allem bei Genitalien oder ganz allgemein
bei Merkmalen, die bei der Paarung wichtig
sind, auftreten. Wiirden Pleiotropie-Effekte
bei der Evolution komplizierter Strukturen
eine groB3e Rolle spielen, wiirde man erwar-
ten, dass auch andere Organe extravagante
Merkmale zeigen. Auch die Tatsache, dass es
bei Organismen mit duflerer Besamung kei-
ne komplexen Genitalstrukturen gibt (EBER-
HARD 1985), wohl aber andere extravagante
Ausbildungen von Merkmalen, spricht ge-
gen die Pleiotropie-Hypothese. Die Schwer-
ter der Schwerttriger (Basoro 1995) oder die
komplexen Rufe der Frésche wiren solche
Beispiele (Krump & GERHARDT 1997; WELCH
etal. 1998). Auch die Tatsache, dass bei Orga-
nismen, bei welchen die Spermien nicht mit
den primiren Genitalstrukturen tbertragen
werden, unter anderem bei Webspinnen, Li-
bellen und Diplopoden, die sekundiren Ubet-
tragungsorgane —also mannliche Pedipalpen,
sekundire Penes, Gonopoden — extravagan-
te Bildungen aufweisen, kann durch die Plei-
otropie-Hypothese nicht erklirt werden.

Bei vielen Organismen fillt neben der Kom-
plexitit der Genitalien auch eine perfekte Pas-
sung der Genitalorgane der beiden Geschlech-
ter auf. Viele Mannchen haben komplizierte
»ochliissel”, die genau in die entsprechend
komplizierten Genitalien der Weibchen, das
,»Schloss®, passen. Die Schliissel-Schloss-Hy-
pothese besagt, dass Genitalstrukturen des-
halb so komplex geworden sind und so per-
fekt ineinander passen, damit eine Hybridi-
sierung zwischen Arten vermieden wird (Du-
FOUR 1844; MAYR 1963). Komplexe Genitali-
en sollen hiernach entwickelt worden sein,
um eine praezygotische mechanische Isolati-
onvon Arten zu bewirken; der Anpassungs-
wert einer Steigerung der Komplexitit wire
eine verbesserte praezygotische Isolation.
Voraussetzung fir die Gultigkeit der Erkld-

rung ist, dass Fehlpaarungen ,,unerwiinscht*
sind, fiir die beteiligten Individuen also ei-
nen Nachteil haben. Gesetzt den Fall, dass
die Komplexitit der Genitalien aus Grin-
den der genetischen Isolation entwickelt wur-
de, sollte eine stabilisierende Selektion eine
grof3e Rolle spielen, das heif3t in einer Popu-
lation sollten Genitalmerkmale nur wenig
variieren. Die Komplexitit sollte auBerdem
eine Grenze haben oder ein Optimum errei-
chen, an dem eine weitere Steigerung nicht
mehr effektiv ist. Wenige effektive Merkmale
wurden gentigen, um Hybridisierungen zu
verhindern; es miisste nicht so kompliziert
sein, wie es oft ist. AuBBerdem sollte man mit
Genitalmerkmalen eine Phylogenie erstellen
konnen, da nahe verwandte Arten eine ver-
gleichbare Genitalmorphologie besitzen
missten. Die Auspriagungen von Schwester-
arten missten sich auf einen gemeinsamen
Ursprung zuriickfithren lassen, und die Ver-
inderungen sollten nicht tber das Maf3 einer
effektiven Isolation hinausgehen.

Gegen die Hybridisierungsvermeidung als
treibende Kraft fiir komplexe Genitalien im
Allgemeinen und im Speziellen fiir Aleochara
spricht, dass die oben gemachten Vorhersa-
gen in den meisten Fillen nicht zutreffen. Die
Erstellung einer Phylogenie aufgrund der Ge-
nitalmerkmale ist nicht widerspruchsfrei, und
eine nach den Genitalmerkmalen erstellte
Phylogenie, etwa basierend auf der Spiralisie-
rung oder der Linge der Flagellen wire nicht
deckungsgleich mit den Phylogenien auf-
grund von anderen morphologischen (K-
MASZEWSKI 1984; MAus et al. 1998) oder mole-
kulargenetischen Daten (MAus et al. 2001).
Betrachtet man die Verhiltnisse bei A. #is#s,
so ist es auch kaum vorstellbar, dass das lan-
ge Flagellum fiir eine Isolation wirklich nétig
sein konnte. Generell gilt, dass in der Regel
Fehlpaarungen durch die unterschiedlichsten
Signale bereits lange vor dem Kontakt der
Geschlechter ausgeschlossen werden. Ein 4.
fristis-Mannchen muss nicht zuerst versu-
chen, sein Flagellum einzufithren. Hinzu
kommt, dass es zum Beispiel unter den In-
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sekten, den Sdugetieren, den Schlangen und
den Fischen viele Arten gibt, bei denen nur
die minnlichen Genitalien extravagant sind,
die weiblichen aber nicht (EBERHARD 1985).
Hier wiirden viele Schliissel in dasselbe Schloss
passen.

Der dritte Erklirungsansatz ist die Ubetle-
gung, dass die komplexen Merkmale Giber die
Wirkung von sexueller Selektion entstanden
sind. Sexuelle Selektion bedeutet ganz allge-
mein, dass durch eine Wahl wihrend der Part-
nersuche und der Paarung eine Bevorzugung
eines Merkmalstrigers gegentiber einem an-
deren erfolgt, der dieses Merkmal nicht be-
sitzt. Einfach gesagt ist sexuelle Selektion
unterschiedlicher Erfolg bei Partnern. Merk-
male, die von der sexuellen Selektion beein-
flusst sind, sollten also stets im Zusammen-
hang mit der Partnerwahl, der Partnerakzep-
tanz und dem Zugang zu Partnern bei bise-
xuellen Arten stehen. Sexuelle Selektion soll-
te im Gegensatz zu natiirlicher Selektion nicht
zu Merkmalen fithren, die das Uberleben f6r-
dern, sondern zu Merkmalen, die den indivi-
duellen Paarungserfolg erhéhen. Der Paa-
rungserfolg kann quantitativ maximiert wer-
den, in dem ein Individuum méglichst viele
Partner erreicht, er kann aber auch qualitativ
optimiert werden, in dem ein Individuum
die richtigen Partner erreicht.

Aufbauend auf der Theorie der sexuellen
Selektion sind ganz verschiedene Vorstellun-
gen und Modelle entwickelt worden, die alle
das Ziel verfolgen, die unterschiedlichen
Merkmale bei Mannchen und Weibchen und
damit verbunden die Entstehung extravagan-
ter Strukturen hauptsichlich im méinnlichen
Geschlecht zu erkliren. Eine Zusammenfas-
sung der verschiedenen Méglichkeiten gibt
ANDERSSON (1994). Sowohl intra- als auch
intersexuelle Selektion kbnnen Triebfedern fiir
die Entstehung auflergewdhnlicher Merkma-
le sein. Intrasexuelle Selektion wirkt, wenn
Individuen eines Geschlechts, meist sind es
die Minnchen, miteinander in Konkurrenz
um Weibchen treten. Konkurrenz kann statt-
finden um den Zugang zu Paarungspartnern
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allgemein. Konkurrenz kann auch stattfin-
den, wenn Minnchen mit ihren Spermien um
den Zugang zu befruchtungsbereiten Eizel-
len konkurrieren, letzteres wird als Spermi-
enkonkurrenz bezeichnet (PARKER 1970). Bei
der intersexuellen Selektion, der zweiten
Form der sexuellen Selektion, steht das Wahl-
verhalten der Weibchen im Vordergrund.
Selbst wenn Weibchen nur zufillig ein auffil-
liges Merkmal bevorzugen, ein Merkmal, das
auller seiner Auffilligkeit ohne Bedeutung ist,
so kann dies in der Evolution durch geneti-
sche Kopplung des minnlichen Merkmals
und des Wahlverhaltens der Weibchen zu
komplexen Merkmalen fithren. Den grund-
legenden Vorgang dazu hat man zu Ehren
seines Entdeckers als Fisher-Prozess oder run-
away-Prozess bezeichnet (Fi1SHER 1958;
O’DoNALD 1977). Bei einem Fisher-Prozess
kann man sich vorstellen, dass besonders
auffillige Merkmale die Aufmerksambkeit der
Weibchen in hohem Mal3e auf sich ziehen,
und so konnte man erkliren, warum die
Minnchenmerkmale so auffillig und extra-
vagant geworden sind. Benutzt dagegen ein
Weibchen bei seiner Wahl das minnliche
Merkmal als Hinweis fiir gute Eigenschaften,
gute Gesundheit (Havizton & Zuk 1982)
oder gute Gene (TRIVERS 1976), so gibt das
Merkmal offensichtlich dem Weibchen Infor-
mationen Uber das Minnchen. Daher wer-
den alle Modelle auf der Grundlage der Ver-
wendung der méinnlichen Merkmale als Sig-
nale Indikatormodelle (Zanavi 1975, 1977)
genannt. Aufwindige Signale sind teuer, da-
her werden aullerordentlich extravagante
Ausprigungen besonders ,,glaubwiirdig®
sein (ZAHAVI 1977). Midnnchen mussen also
besonders extravagante Merkmale ausbilden,
damit sie als Signale wirken kénnen. Man
kann sich allerdings auch vorstellen, dass auf-
grund der Empfindlichkeit der Sensorik der
Weibchen bestimmte Merkmale eine grof3ere
Aufmerksamkeit erwecken als andere, dann
sollten vor allem solche Merkmale von Minn-
chen ausgebildet werden. Diese Uberlegung
wird als sensory-exploitation-Hypothese
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(Ryan 1990, 1998) bezeichnet. Im Prinzip
wiirde man aus letzterer Uberlegung folgern,
dass auch hier in der Komplexitit der ménn-
lichen Merkmale eine Grenze erreicht wird,
und zwar dann, wenn das Maximum der
Empfindlichkeit der Weibchen erreicht ist.
Warum die mannlichen Merkmale trotzdem
noch extravaganter werden kénnen, erklirt die
chase-away-Hypothese (HorLranp & RicE
1998), nach der Weibchen fur die Midnnchen-
signale immer unempfindlicher werden soll-
ten, wenn Minnchen nur noch auf die Aus-
prigung eines extravaganten Signals selektiert
werden und nicht mehr auf eine allgemeine
Uberlebensfihigkeit. In der Folge davon ent-
steht ein noch stirkerer Selektionsdruck auf
Extravaganz.

Alle Modelle der intersexuellen Selektion sind
entwickelt worden, um fir einen Betrachter
besonders auffallende, minnliche Ornamen-
te zu erkldren, also etwa auffillige optische
Strukturen, die sensorisch von Weibchen
wahrgenommen werden kénnen. Jedoch hat
EBERHARD (1985, 1991) darauf hingewiesen,
dass Modelle, welche Merkmale mit sexueller
Selektion erkliren, auch gelten sollten, wenn
man extravagantes minnliches Kopulations-
verhalten oder auffallende minnliche Geni-
talstrukturen betrachtet.

Bei der Bewertung der Verhiltnisse bei.A. cur-
tula gibt es eine einfache Erklirung: Mannchen
besitzen die Fahigkeit zur Ausbildung einer
Spermatophore, mit welcher sie in einer Kon-
kurrenzsituation mit anderen Miannchen
méglichst viele eigene Spermien im Recepta-
culum des Weibchens deponieren und
moglichst viele Spermien potentieller Vorgin-
ger entfernen kénnen. Seit den Arbeiten von
WaaGe (1979, 1982, 1984) an Libellen weil3
man, dass die komplexen Penes vieler Kleinli-
bellen dazu dienen, die Spermien von Vor-
gingerminnchen aus den weiblichen Speicher-
organen herauszuholen. Komplexe Genitali-
en kénnen also zu hoherer Besamungswahr-
scheinlichkeit fithren. Inzwischen sind viele
weitere Beispiele daftir bekannt geworden, wie
Minnchen mit Hilfe morphologischer Anpas-

sungen (DIESEL 1990; Yokor 1990; NEUNER &
Prscuke 1994) oder auch mit Hilfe der Pro-
duktion besonderer Spermatophoren, wie im
Fall A. curtula, die eigene Besamungswaht-
scheinlichkeit eth6hen.

Weit weniger einfach zu erkliren sind die ulti-
maten Ursachen der Verhiltnisse bei 4. #7s-
#s. Dies vor allem solange man nicht weil3,
zuwelchen Konsequenzen die Verlingerung
der Virga und des Ductus receptaculi fithrt.
Vier Denkmoglichkeiten gibt es; der Erkld-
rungswert der jeweiligen Méglichkeit hingt
von der Beantwortung der oben gestellten
Frage nach der Konsequenz der Verinderung
ab.

Eine erste Antwort auf die Frage nach der
Konsequenz der Verinderungen kénnte sein,
dass in der rezenten Situation der Fortpflan-
zungserfolg fur beide Partner grofer ist, wenn
sich beide Partner dhnlich sind (assortative
mating). Fir A. #stis wiirde das bedeuten,
dass der Fortpflanzungserfolg besonders
hoch ist, wenn Minnchen mit langen Flagel-
len sich mit Weibchen mit langem Ductus
verpaaren. In einem solchen Fall, kénnte ein
einfacher run-away-Prozess dazu fithren, dass
die Flagellen immer linger werden und mit
ihnen die Ductus receptaculi.

Eine zweite Antwort auf die Frage nach der
Konsequenz der Verinderungen kénnte sein,
dass in der rezenten Situation Weibchen mit
lingerem Ductus eine geringere Kopulations-
rate haben oder seltener die tibertragenen
Spermien eines Méannchens durch konkurrie-
rende andere Minnchen vetlieren. Mannchen
mit langen Flagellen sollten dann bessere
Moglichkeiten haben, Spermien der Vorgan-
ger auszurdumen, vergleichbar mit der Situa-
tion bei_A. curtula; aus irgendwelchen Griin-
den sollte gleichzeitig das Ausrdumen gegen
die evolutiven Interessen der Weibchen sein.
Weibchen kénnten sich dann nur gegen das
Ausriumen der Spermien wehren, indem sie
ihrerseits den Ductus immer mehr verlingern,
was zu einem evolutiven Wettrtsten flthren
konnte. Die Situation bei A. #stis wire dann
ein Beispiel aus der Morphologie fiir das Phi-
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nomen, das HoLLAND & Rick (1998) als chase-
away-selection beschrieben haben.

Die dritte Antwort wire, dass ein erhohter
Fortpflanzungserfolg dadurch entsteht, dass
Minnchen mit etwas lingeren Flagellen, ver-
gleichbar mit der Situation bei A. curfula, mehr
Spermien eines Vorgingers ausrdumen kon-
nen als Midnnchen mit kiirzeren Flagellen. Ein
Ausrdumen kann durch ein bloBes Aus-
schwemmen der Vorgingerspermien erfol-
gen, was durch eine mogliche bessere Platzie-
rung der eigenen Spermien durch ein linge-
res Flagellum ermdglicht werden konnte. Trié-
fe diese Erklirung zu, wire die Ausbildung
des langen Flagellums bei . #7istis eine Folge
der intrasexuellen Selektion.

Eine vierte Antwort fur die Entstehung der
komplizierten Genitalien kénnte sein, dass
ein gréf3erer Fortpflanzungserfolg von Minn-
chen mit lingeren Flagellen dadurch bedingt
ist, dass Weibchen Spermien von Minnchen
mit langen Flagellen eher bevorzugen als sol-
che von Minnchen mit kirzeren Flagellen.
Eine solche Bevorzugung miisste nicht di-
rekt erfolgen, sie kdnnte auch indirekt ablau-
fen, indem etwa Weibchen nach einer Kopu-
la mit einem Mannchen mit langem Flagel-
lum weitere Kopulationsversuche abwehren
oder schneller Eier ablegen. Weibchen kénn-
ten auch die Linge des Flagellums messen
und dessen erfolgreiche Benutzung bewer-
ten. Sie kénnten damit die Linge des Flagel-
lums als Signal innerhalb einer inneren Balz
im Sinne von EBERHARD (19906) benutzen
und so das beste Mannchen auswihlen. Das
Phinomen kénnte man dann, wieder im Sin-
ne von EBERHARD (19906), als cryptic female
choice ansehen. Wenn nur Minnchen mit lan-
gen Flagellen bei einer gegebenen Ductuslin-
ge tiberhaupt Spermien in aussichtsreicher
Position deponieren kénnen, wiirde man von
passiver Wahl der Weibchen sprechen.

Eine Entscheidung, welche der Modellvor-
stellungen das Phinomen bei .A. #istis am
besten erkliren kann, ist aus zwei Grunden
nicht eindeutig zu treffen. Zum einen sind
die Vorhersagen aller vier Denkmdglichkei-
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ten in einem Punkt identisch, nimlich, dass
es eine parallele Evolution der beiden Merk-
male, Verlingerung des Ductus und Verlin-
gerung des Flagellums geben muss. Der Un-
terschied in den Erkldrungen liegt darin, dass
die Vorhersagen, welches Geschlecht das Fiih-
rende oder Takt gebende sein wird, dem das
andere folgt, unterschiedlich sind: Bei einer
intrasexuellen Selektion auf der Ebene der
Minnchen in der Konkurrenzsituation soll-
ten die Minnchen fihrend sein, bei einem
einfachen run-away-Prozess konnte die Evo-
lution mehr oder weniger synchron auf der
Ebene beider Geschlechter vetlaufen. Bei den
Vorstellungen eines Wahlverhaltens der Weib-
chen und der chase-away-Uberlegung wiren
die Weibchen fithrend.

Der zweite Grund fiir die Schwierigkeit, eine
Entscheidung fur eine Erklirungsmdglich-
keit zu treffen, liegt darin, dass die Erklarungs-
modelle sich nicht ausschlieBen und die
zugrunde liegenden Mechanismen und Se-
lektionsbedingungen gemeinsam zu den be-
obachteten Phinomenen gefithrt haben
konnten. Dies gilt fiir beide dargestellten Fl-
le, fiir die Komplexitit der Spermatophore
mit ihren Auswachseigenschaften bei.A. cur-
tnla genauso wie fir die Entstehung der kom-
plizierten Struktur des Flagellums und der
Linge des Ductus receptaculi bei A. #ristis.
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Abb. 2: Auswachsen ciner Spermatophore in das Receptaculum bei A. curtnla: A-H: Schematische
Darstellung. I: (entspricht D im Schema) Vordringen des zweiten Schlauchs im geplatzten ersten
Schlauch (Lichtmikroskop). J: (entspricht H im Schema) ausgewachsener Schlauch nach Entfer-



34 CrAupIA GACK, JoseF K. MULLER & KLAUS PESCHKE

SO
%’KM&
s

Y6l

=2
+ 'j‘,v‘
. .
<

@W@aﬂw&%ﬁ% ot

0.3 mm

Abb. 3: AuBere und innere Genitalstrukturen bei A. #ristis: A: Aedeagus (Lichtmikroskop). B:
Aedeagus, schematische Darstellung (der Balken markiert die Schnittebene in Abb. 3C). C: Schnitt
durch den hinteren Teil des Aedeagus und das aufgerollte Flagellum. D: Ductus receptaculi und
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Abb. 4: Paarung bei A. #ristis: Verhaltenssequenz beim Herauszichen des Flagellums bei der Tren-
nung der Partner nach der Paarung: A: Kopulationsstellung, B-G: schematische Darstellung
aufeinander folgender Verhaltensweisen, Flagellum im Verhiltnis etwas zu dick gezeichnet. Erkld-
rungen siche Text. A-G aus GAck & PEsCHKE (2005).

Fig. 4: Mating of _A. #istis: behaviours at the extraction of the flagellum during the separation of
male and female: A: mating position. B-G: A schematic drawing of the behavioural sequence, the
flagellum is drawn disproportionally thick. Explanations see text. A-G after GAck & PEscHKE (2005).
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Abb. 5: Paarung bei A. #istis: zwei Phasen des Verhaltens beim Herausziehen des Flagellums: A:
Herauszichen des Flagellums (entspricht Abb. 4C). B: Herauszichen des Flagellums (entspricht

Abb. 4D-E).

Fig. 5: Mating of _A. #ristis: behaviours at the extraction of the flagellum during the separation of
male and female: A: Extraction of the flagellum (corresponding to Fig. 4C). B: Extraction of the

flagellum (corresponding to Fig. 4D-E).

4. Diskussion

In seiner Arbeit zu Zielstellung und Metho-
dik der Verhaltensforschung hat TINBERGEN
(1963: 411) vier Untersuchungsebenen be-
nannt, auf denen man biologische Forschung
betreiben und auf denen man biologische
Erklirungen fiir beobachtete Phinomene fin-
den kann. Die von ihm genannten Ebenen
‘ontogeny, evolution, causation, reproductive
value’— die ersten drei als proximate Ebenen
zusammengefasst, die letzte wird als ultima-
te Ebene bezeichnet — kénnen auf jegliche
Forschungsdisziplin innerhalb der Biologie,
also auch auf die Morphologie tibertragen
werden. Fiir die hier dargestellten komplizier-
ten Genitalmerkmale und Verhaltensweisen
zweler Aleochara-Arten soll exemplarisch nur
eine Ebene betrachtet werden, und zwar die
Ebene, auf der nach dem evolutiven Erfolg
von Merkmalen (‘reproductive value’) gefragt
wird. Zur Ontogenie der Merkmale und zu
den Funktionsprinzipien gibt es keine Un-
tersuchungen und Vorstellungen. Fir eine
mégliche phylogenetische Betrachtung der
Aleochara-Arten liegen einige Uberlegungen
vor, die auf morphologischen Befunden
(Krivaszewskr 1984; Maus et al. 1998) und
molekulargenetischen Daten (MAus et al.
2001) basieren. Es ldsst sich jedoch auf3er der
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qualitativen Aussage, dass in verschiedenen
Claden auffallend komplizierte Genitalstruk-
turen vorkommen, zum Beispiel lange Fla-
gellen bei Minnchen und lange Ductus re-
ceptaculi bei den Weibchen, nur wenig tiber
die phylogenetischen Zusammenhinge aus-
sagen. Auf dem Stand der heutigen Kennt-
nis kann man davon ausgehen, dass kompli-
zierte Genitalien selbst innerhalb der Gattung
Aleocharaund den Aleocharini mehtrfach un-
abhingig voneinander entstanden sind.

Bei der Frage nach dem adaptiven Wert der
Strukturen, also bei der Frage nach der ultima-
ten Ursache des Entstehens der komplexen
Strukturen, gibt es mehrere mégliche Antwor-
ten. Die erste und einfachste Antwort ist die,
dass die Strukturen keine Funktion haben, dass
sie zufillig als neutrale Merkmale oder als Bei-
produkt anderer Merkmale entstanden sind.
Die Pleiotropie-Hypothese (MAYR 1963) sagt
genau dieses: Nach ihr kénnten Gene, die
nicht direkt etwas mit der Ausbildung von
Genitalmerkmalen zu tun haben, sondern
andere Merkmale steuern, sozusagen nebenher
Genitalmerkmale beeinflussen. Die Einfltsse
wiirde man dann als Pleiotropie-Effekte klas-
sifizieren. Nach dieser Hypothese hitten die
besonderen Ausformungen der Genitalstruk-
turen keinen Anpassungswert; sie kénnten als
selektionsneutral betrachtet werden. Verinde-
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