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Fligelgeschichten — Was Schmetterlingsfltgel tber die
Evolution und den Zustand von Populationen erzahlen

Wing stories — What butterfly wings tell about the evolution and the
status of populations

JAN CHRISTIAN HABEL & THOMAS SCHMITT

Zusammenfassung: Die Auspragung eines Schmetterlingsfltgels ist einmalig und kann zwischen
Individuen stark variieren. In diesem Beitrag werden Arbeiten vorgestellt, die sich auf Basis geome-
trischer Morphometrie von Flugelstrukturen von Schmetterlingen mit der Biogeographie und dem
Zustand von Populationen beschéftigen. Die Schmetterlingsarten Polyommatus coridon und Melanargia
galathea zeigen Uber ihr Areal starke Differenzierungen in der Organisation der Fliigeladern. Diese
Differenzierungen sind auf die Isolation dieser Arten in unterschiedlichen und nicht miteinander
in Kontakt stehenden Refugien wahrend der Glaziale zurtickzufiihren. Fur kleine und geographisch
isolierte Reliktpopulationen der stark bedrohten Schmetterlingsart Lycaena helle sowie an den beiden
Blutstropfchenarten Zygaena carniolica und Z. viciae zeigen geometrisch-morphometrische Studien
signifikante Abweichungen bilateraler Symmetrien der Flligelstrukturen; eine solche erhhte fluk-
tuierende Asymmetrie wird hdufig als ein Index fir Umweltstress interpretiert. Anhand der Arten
Erebia pandrose, Erebia ligea und Parage aegeria wird deutlich, dass Fligelstrukturen hdufig Anpassungen
an lokale Umweltbedingungen aufweisen. Auf Grundlage dieser Beispiele wird aufgezeigt, dass auch
im Zeitalter sich rasant weiterentwickelnder molekulargenetischer Analysetechniken klassische Me-
thoden, wie die der geometrischen Morphometrie, wichtige Informationen zur Evolutionsgeschichte
und zur naturschutzfachlichen Bewertung von Arten und Populationen liefern kénnen und daher
eine zentrale Rolle in der Biologie und Okologie einnehmen.

Schlusselwdrter: Anpassung, Biogeographie, fluktuierende Asymmetrie, Fliigelmorphometrie,
Fllgeldderung, geometrische Morphometrie, Selektion, Tagfalter

Summary: The design of the wing of a butterfly is unique and shows strong variation among indi-
viduals. In this contribution we present various studies based on geometric morphometrics of wing-
vein structures of butterflies. These structures may give information about the past biogeographic
history and the recent status of local populations. The butterflies Polyommatus coridon and Melanargia
galathea show strong differentiation of wing-vein structures over their distribution range. The strong
differentiations in these species evolved in the wake of persisting in distinct refugia during the past
glacial stages. Small and isolated relict populations of the highly endangered butterfly species Lycaena
helle as well as of the two burnet moth species Zygaena carniolica and Z. viciae show severe deviations
of bilateral symmetries in wing-vein structures based on geometric morphometric analyses; such
increased levels in fluctuating asymmetry are frequently interpreted as an index of environmental
stress. The species Erebia pandrose, Erebia ligea and Parage aegeria show that wing structures reflect
adaptations on local environmental conditions. These examples underline that even in times of rapid
development in molecular analytical approaches classical methods like geometric morphometrics
provide relevant information on the evolution and the conservation of species and populations and
hence play a central role in biology and ecology.

Keywords: Adaptation, biogeography, fluctuating asymmetry, wing morphometry, wing veins,
geometric morphometry, selection, butterfly
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Prolog

,»Vorhersagbarkeit: Kann der Fliigelschlag
eines Schmetterlings in Brasilien einen Tor-
nado in Texas auslosen?* (Originaltitel in
Englisch: Predictability: Does the flap of a
butterfly’s wings in Brazil set off a tornado
in Texas?). Mit diesem Vortragstitel auf der
Jahrestagung der ,,American Association for
the Advancement of Science* im Jahr 1972
machte Ebwarp N. Lorenz darauf aufmerk-
sam, dass komplexe nichtlineare Systeme, die
einer hohen Dynamik unterliegen, eine gro-
Re Empfindlichkeit gegentber selbst kleinen
Abweichungen in den Anfangsbedingungen
aufweisen und letztendlich zu véllig unter-
schiedlichen Endergebnissen fiihren kon-
nen. Dieser Vergleich war namensgebend
fur den sogenannten ,Schmetterlingseffekt'
(englisch: butterfly effect) (Lorenz 1963),
nach dem der Schlag eines kleinen Schmet-
terlingsflugels auf einer Blumenwiese,
zumindest in der Theorie, grof3e Effekte an
einem anderen Ort der Welt haben kann. Be-
trachtet man die Fltgel mehrerer Individuen
einer Schmetterlingsart beispielsweise eine
Serie einer Art in einem Schaukasten, féllt
schnell die grof’e Bandbreite, die Varianz
an FlugelgréRe, Farbung, Zeichnung und
Flugelstruktur auf. Es lohnt sich, sich mit
Schmetterlingsfliigeln genauer zu befassen,
was wir im Folgenden tun werden.

1. Einleitung

Die individuelle Morphologie eines Schmet-
terlingsfllgels, der Phanotyp, wird maligeb-
lich durch den zugrunde liegenden Genotyp
bestimmt sowie von den Bedingungen
im Verlauf der Ontogenese beeinflusst.
Umweltbedingungen wie Klima oder Pré-
dationsdruck wirken als direkte Selektions-
mechanismen Uber die morphologischen
Charakteristika auf den Genotyp. Die auf
den Phéanotyp wirkende Selektion hat somit
unmittelbare Konsequenzen fiir die geneti-
sche Konstitution von Populationen und

somit die Evolution von Arten (SCHLUTER
1995; RAINEY & TRrAvisano 1998; MULLEN
& HoecksTrA 2008; MAHLER et al. 2010).

Fligelmorphen von Organismen wie
Schmetterlingen haben deshalb seit langem
zahlreiche Wissenschaftler fasziniert und
inspiriert, stellen sie doch ein geeignetes
Forschungsobjekt dar, um evolutionsbiolo-
gische, 6kologische, verhaltenshiologische,
biogeographische und naturschutzbiologi-
sche Prozesse zu studieren (BREUKER et al.
2006). Das vielleicht beriihmteste Beispiel
Okologischer Einwirkungen auf die Mor-
phologie von Schmetterlingsfliigeln ist der
Industriemelanismus des Birkenspanners
Biston betularia in England, der noch bis heute
in zahlreichen Lehrbichern als Paradebei-
spiel natdrlicher Selektion aufgefiihrt wird.
Die Fligelfarbungen der Individuen der
betroffenen Populationen dieses Spanners
verschoben sich als Reaktion auf die verédn-
derte Umweltim Zuge der Industrialisierung
von Generation zu Generation immer mehr
von urspringlich hellen Mustern zu fast ein-
heitlichem Schwarz. Grund hierfir war, dass
die von RuB bedeckten Birkenstdmme, die
auBerdem durch weitere Schadstoffen (wie
Schwefel) ihren urspriinglichen Flechten-
bewuchs eingebut hatten, hierdurch eine
dunklere Grundfarbung aufwiesen. Man
nahm an, dass Individuen mit dunklen FI{-
gelmorphen somit einen Selektionsvorteil
hatten, denn sie wurden weniger von Pré-
datoren aufgespirt und konnten hierdurch
mehr zur Folgegeneration beitragen, so dass
sie sich sukzessive durchsetzten. Mit der
starken Reduktion der Schadstoffemissio-
nen und der Rickkehr der Flechten an die
Baume invertierte sich der Selektionsdruck
erneut und Individuen der urspringlichen,
weilgefleckten Morphen nahmen wieder an
Frequenz zu. So sehr dieses Beispiel Evo-
lutionsbiologen begeistert und inspiriert,
so umstritten ist es bis heute, da B. betularia
tagstiber nur selten auf diesen Stdmmen
anzutreffen ist und somit die Stammfarbung
einen eher untergeordneten Effekt auf den
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Selektionsdruck hat (siehe Covyne 1998;
SARGENT et al. 1998).

Umfangreiche Serien préparierter Schmet-
terlinge, die sich heute in privaten und
offentlichen Sammlungen befinden, stellen
hervorragende Arbeitsgrundlagen flr wis-
senschaftliche Studien zur Morphologie von
Schmetterlingsfliigeln dar. Sowohl rdumlich
wie auch zeitlich deckt dieses Material haufig
groRe Skalen ab. Das simple Vermessen von
Fllgelstrukturen mag manchem antiquiert
erscheinen — besonders in einer Zeit, in
der durch neue Sequenziertechniken ganze
Genome mit Uberschaubarem finanziellem
und zeitlichem Aufwand analysiert werden
kdnnen. Allerdings kann bei genetischen
Analysen oft nur schwer ein direkter Zu-
sammenhang zwischen bestimmten Genen
und deren Funktionalitédt hergestellt werden.
Hingegen lassen sich flir morphologische
Charakteristika vergleichsweise leicht be-
stimmte Funktionen wie Partnererkennung,
Attraktivitat, Flugverhalten oder physiolo-
gische Eigenschaften und somit konkrete
Selektionsmechanismen zuordnen (BREUKER
et al. 2006).

Anhand unterschiedlicher Arbeiten wird
im Folgenden die hohe biologische Aus-
sagekraft geometrisch-morphometrischer
Vermessungen von Flugelstrukturen, die
an zahlreichen Individuen unterschiedlicher
Schmetterlingsarten durchgefiihrt wurden,
dargelegt. Es wird die Relevanz von mor-
phologischen Studien und damit auch der
grofRe wissenschaftliche und naturschutz-
fachliche Wert von naturkundlichen Samm-
lungen herausgearbeitet. Dabei werden wir
auf die folgenden drei Aspekte eingehen:
(i) Rdumliche Differenzierungen zur Ana-
lyse der biogeographischen Geschichte, am
Beispiel der Arten Polyommatus coridon und
Melanargia galathea; (ii) zeitliche Veranderung
der Fligelvarianz innerhalb von Individuen
(also Abweichungen zwischen linker und
rechter Fligelseite eines Individuums) als
naturschutzrelevanter Pradiktor flr den
Zustand von Populationen, am Beispiel von
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Lycaena helle und zwei Zygaenenarten sowie
(iii) verhaltenshiologische Anpassungen
an unterschiedliche Umwelten durch mor-
phologische Anpassungen, am Beispiel von
Pararge aegeria und zweier Mohrenfalterarten
(Erebia pandrose und E. ligea).

2. Datengrundlagen

Die Qualitat einer auf morphologischen
Daten basierenden wissenschaftlichen Ar-
beit hangt zunéchst von der Qualitdt und
dem Umfang der ihr zu Grunde liegenden
Rohdaten ab, also dem gespannten Samm-
lungsmaterial der ausgewahlten Schmet-
terlingsarten. Um eine ausreichende Stich-
probengrofe zu erzielen, muss ausreichend
Material zu einem bestimmten Zeitpunkt an
einem bestimmten Ort (idealerweise einer
Generation eines lokalen Vorkommens)
gesammelt worden sein. Serien aus Zuchten,
bei denen oft alle Individuen von einem Rau-
pengespinst abstammen oder die Eiablage
ex situ durch ein einziges Weibchen erfolgte,
spiegeln nicht die natlrliche Variabilitat
einer lokalen Population einer Art wider.
Auch erfolgen Zuchten unter véllig anderen
Bedingungen als im Freiland (Temperatur,
Beleuchtung, Feuchtigkeit, Nahrungsverflig-
barkeit), so dass die gemeinsame Analyse
von Zucht- und Freilandmaterial generell
problematisch ist. Auerdem kénnen fir
wissenschaftliche Arbeiten ausschlielich In-
dividuen bercksichtigt werden, fir die alle
notwendigen Informationen wie Sammelda-
tum und Lokalitét vollstandig vorliegen. Wie
detailliert diese Angaben sein missen, hangt
letztendlich von der jeweiligen Fragestellung
ab. Nahere Informationen zur Vorgehens-
weise der standardisierten Datenaufnahme
wie Fotografieren und Vermessen sind in
HAuseR et al. (2005) detailliert zusammen-
gefasst.

Die meisten in diesem Beitrag vorgestell-
ten Beispiele basieren auf sogenannten
Landmarken (englisch: landmarks). Bei
dieser Technik werden Punkte manuell an
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Kreuzungs- bzw. Endpunkte der Fligel-
adern von (Schmetterlings)Fliigeln gesetzt.
AnschlieBend werden mit Hilfe entspre-
chender Programme Relationen zwischen
diesen Punkten ermittelt. Hieraus lassen
sich die Flugelvarianzen (1) zwischen lokalen
Populationen bzw. Gruppen, (2) zwischen
Individuen innerhalb einer Population so-
wie (3) innerhalb eines Individuums, also
zwischen linker und rechter Flugelseite,
ermitteln. Es kdnnen aber auch Distanzen
zwischen im Vorfeld gewahlten Landmarken
ermittelt werden. Im Internet kostenlos ver-
fugbare Programme wie TpsDig, TpsDig2,
Morphol und andere haben in den letzten
Jahren zu einer qualitativen Verbesserung
und Vereinfachung von morphologischen
Studien und somit zu einer Renaissance
der geometrischen Morphometrie gefiihrt
(Abawms et al. 2004; KLINGENBERG 2008; LA-
wING & PoLLy 2009). Es sei an dieser Stelle
auch darauf verwiesen, dass die Durch-
fuhrung von morphometrischen Analysen,
anders als genetische Studien, nicht die
Logistik und den finanziellen Hintergrund
eines Forschungsinstituts bendtigt, so dass
auch Hobbyentomologen in diesem Wis-
senschaftsfeld an der Spitze der Forschung
mitarbeiten kdnnen, wenn die Daten mit der
oben beschriebenen Sorgfalt erhoben und
ausgewertet werden.

3. Differenzierungen zwischen Indivi-
duen unterschiedlicher Populationen

Die Artenzusammensetzung und die inner-
artliche Differenzierung einzelner Arten
Uber Europa ist stark Uberpréagt von den
pleistozénen Klimaschwankungen, mit lange
anhaltenden Eiszeiten (> 100.000 Jahre) und

vergleichsweise kurzen Warmzeiten (10.000
bis 26.000 Jahre). Auf unserem Kontinent
Uberdauerten warmeliebende Organismen
die fur sie suboptimalen Kaltzeiten grof3teils
in stidlichen Refugien auf den slideuropé-
ischen Halbinseln (Iberien, Italien, Balkan-
region). Als Konsequenz befanden sich
zahlreiche thermophile Arten ber lange
Zeitrdume hinweg isoliert in diesen raumlich
voneinander getrennten Refugien. Aufgrund
dieser lange andauernden geographischen
Isolation entwickelten sich aus den Popu-
lationen dieser Riickzugsrdume in etlichen
Féllen distinkte Linien. Wahrend der Inter-
glaziale erfolgte eine Expansion aus diesen
Rlckzugsgebieten heraus und somit eine
Wiederbesiedlung nach Norden, also tber
Mitteleuropa, in vielen Féllen bis nach Nord-
europa. Diese innerartlichen Linien sind
bis heute fiir zahlreiche Organismen Uber
Mitteleuropa genetisch wie morphologisch
nachweisbar und besitzen unterschiedliche
paradigmatische Verbreitungsmuster (siehe
u. a. Hewitt 1996).

Zwei Tagfalteraten, die wahrend der Gla-
zialphasen vermutlich vollstdndig aus
Mitteleuropa verschwunden waren, in den
oben beschriebenen sidlichen Refugien
Uberdauerten und sich hier in Isolation als
distinkte Populationsgruppen unabhén-
gig voneinander differenzierten, sind der
Schachbrettfalter Melanargia galathea und
der Silbergriine Blauling Polyommatus coridon.
Beide Arten wurden molekulargenetisch be-
reits intensiv untersucht (HAgeL et al. 2011,
SCHMITT & ZIMMERMANN 2012).

Fur P. coridon belegen die genetischen Daten
zwei Hauptrefugien, auf der Balkanhalbinsel
und in Italien (ScHmiTT & SEITz 2001). Die
beiden Linien treffen entlang einer Kontakt-

Abb. 1: Grundlage geometrisch-morphometrischer Studien: die Schmetterlingsfliigel der Arten (A)
Polyommatus coridon, (B) Melanargia galathea, (C) Melanargia galathea magdalenae, (D) Lycaena helle, (E)
Zygaena carniolica und (F) Erebia pandrose. Fotos: JAN C. HABEL.

Fig. 1: Basics for geometric morphometric studies: wings of the butterfly species (A) Polyommatus
coridon, (B) Melanargia galathea, (C) Melanargia galathea magdalenae, (D) Lycaena helle, (E) Zygaena carniolica,

and (F) Erebia pandrose. Pictures: Jan C. HABEL.
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Abb. 2: Verteilung des Flugelzeichnungsmusters des Silbergriinen Blaulings Polyommatus coridon tiber
die westliche Paldarktis. (A) Die morphologischen Unterschiede basieren auf der Breite des braunen
Saums des VorderfliigelauBenrandes sowie der Présenz oder Absenz weiler Kreise in diesem Saum
(ScHmiTT, unverdffentlichte Daten); die Unterschiede zeigen eine klare Trennung in zwei Gruppen.
(B) Die rdumliche Verteilung dieser Gruppen stimmt mit der geographischen Verbreitung von zwei
Allozymlinien (ScHmiTT & Seitz 2001) tiberein.

Fig. 2: Distribution of the wing patterning of the Chalk-hill Blue Polyommatus coridon over the western
Palaearctic. (A) Morphologic divergences based on the width of the brown margin of the outer wing
margin of the fore wing and the presence or absence of white circles within this margin (ScHmiTT,
unpublished data); the data clearly indicate two distinct groups. (B) Their spatial distribution is
congruent with two allozyme lineages (ScHmiTT & SeiTz 2001).

zone im &stlichen Mitteleuropa aufeinander et al. 2005). Morphologische Analysen der
(ScHmITT & ZimmermanN 2012). Auf der Zeichnungsmuster der Fligeloberseiten
iberischen Halbinsel evolvierte sich die der Mannchen zeigen ein identisches Bild:
Geschwisterart Polyommatus hispana (ScHmitt  zwei morphologische Linien, die entlang
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dieser Kontaktzone aufeinandertreffen. Die
beiden Linien unterscheiden sich auf der
Populationsebene deutlich in zwei Merk-
malen voneinander: Die Ostlinie weist (1)
einen deutlich breiteren braunen Saum am
AuRenrand der Oberseite des Vorderflligels
auf und (2) der Anteil an Tieren mit weil3en
Ringen, die die Felder zwischen den Adern
in diesem Saum ausflllen, ist deutlich niedri-
ger als in der Westlinie (Abb. 1A, 2; ScHMmITT,
unverdffentlichte Daten).

Die Tagfalterart Melanargia galathea zeigt ein
komplexeres biogeographisches Muster:
Molekulargenetische Daten trennen die
Populationen in mehrere distinkte Gruppen,
woraus sich wiederum europdische Refugien
in Italien und auf der Balkanhalbinsel ablei-
ten lassen. Nordwestafrika stellt ein weiteres
wichtiges Differenzierungszentrum fur diese
Art dar, fur das aktuell zwei unterschiedliche
genetische Linien nachgewiesen wurden:
eine fur den westlichen Maghreb (Marokko),
die andere flir den 6stlichen Maghreb (Tune-
sien), wobei die Linie des dstlichen Maghreb
eine sehr &hnliche genetische Konstitution
wie die Populationen auf Sizilien aufweisen.
Auf der iberischen Halbinsel ist durch die
starke geographische Isolation tber meh-
rere Glaziale hinweg die Geschwisterart

Melanargia lachesis entstanden (HABEL et al.
2011) (Abb. 3).

Daten auf Basis der Flligeladerstrukturen
(Abb. 1B) zeigen teilweise deutliche Uber-
einstimmungen mit diesen genetischen
Mustern, weichen aber auch deutlich von
den genetischen Strukturen ab. Fir die
gewdhlten 16 Landmarken auf dem Vor-
der- und Hinterflugel ergibt sich ebenfalls
eine deutliche Differenzierung zwischen M.
lachesis und M. galathea sowie eine Auftren-
nung zwischen einer aus der Balkanregion
stammenden Ostlinie und einer aus Italien
(inkl. Sizilien) expandierenden Westlinie.
Im Gegensatz zu den genetischen Daten
zeigen Individuen aus dem Maghrebraum
jedoch keine West-Ost-Differenzierung,
und Individuen aus Sizilien stehen inter-
medidr zwischen den Flugelstrukturen des
Maghrebs und des italienischen Festlandes
(HaBeL et al., unveroffentlichte Daten).
Diese Unterschiede zwischen morpho-
logischen und genetischen Daten werfen
die Frage auf, ob und wenn wie stark die
untersuchten morphologischen und/oder
genetischen Eigenschaften lokalen bzw.
regionalen Selektionsdriicken unterliegen.
Die analysierte Population aus dem Friaul
(Norditalien), welche der nur kleinrdumig

Tunesien Sizilen allen

Marokko O-Europa

Abb. 3: Genetische Struktur von Melanargia galathea basierend auf polymorphen Allozymloci,
analysiert mit Hilfe einer Bayesian Strukturanalyse, bei der eine individuenbasierte Zuweisung der
analysierten Proben in Abhéngigkeit des Vorkommens von Allelen und Allelfrequenzen in genetische
Gruppen erfolgt (Details in HaseL et al. 2011).

Fig. 3: Genetic structure of Melanargia galathea based on polymorphic allozyme loci, analysed using
a Bayesian structure approach; this technique performs an individual-based assignment to distinct
genetic clusters of samples analysed, depending on the occurrence of alleles and allele frequencies
(details in HageL et al. 2011).
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verbreiteten Unterart M. galathea magdalenae
zugerechnet wird, weist auf eine nicht zu
unterschatzende Relevanz lokaler Selekti-
onsdrucke hin: Diese Individuen sind deut-
lich schwérzer (Abb. 1C) als alle anderen
bekannten Morphen des Schachbretts, ein
regionales Phdnomen, das auch bei anderen
Tagfalterarten in dieser Region festgestellt
wurde (z. B. v6llig schwarze Individuen
des Taxons Erebia euryale ocellata, haufige
Verschwdrzungen bei Erebia manto in der
forma pyrrhula usw.). Auch auf Basis der
Organisation der Fliigeladern unterscheidet
sich diese M. galathea-Population deutlich
von allen anderen.

4. Differenzierungen innerhalb von
Individuen

Anders als rdumliche Differenzierungsmus-
ter, die, unter Berlicksichtigung lokaler Aus-
nahmen und Besonderheiten, in etlichen
Féllen eine biogeographische Interpretation
Uber oftmals erdgeschichtliche Zeitraume
zulassen, kénnen temporale Serien, die
lediglich die letzten Dekaden abdecken,
wichtige Hinweise Uber die Entwicklung,
den aktuellen Zustand und magliche
Trends von lokalen Populationen geben.
Hier spielt das Phdnomen der fluktuieren-
den Asymmetrie eine zentrale Rolle, also
die Abweichungen zwischen der linken und
rechten Seite eines Organismus (z. B. linker
und rechter Vorder- bzw. Hinterflligel eines
Schmetterlings). In etlichen Studien konnte
ein statistischer Zusammenhang zwischen
erhdhten Werten dieser fluktuierenden
Asymmetrie, reduzierter genetischer Varia-
bilitdt und geringer individueller Fitness
festgestellt werden (PALMER & STROBECK
1992; KLINGENBERG & McINTYRE 1998;
Babpvaev et al. 2000; BourcUeT 2000; HoGa
2001; HoLzel et al. 2002; HENDRICKX et al.
2003; LeamY & KLINGENBERG 2005; TROTTA
et al. 2005; WiLLmore et al. 2005; Nako-
NIECZKNY et al. 2007; ZacHos et al. 2007;
WHITE & SeARLE 2008; ScHMELLER et al.

2011) und wurde und wird daher haufig als
ein Frihwarnsystem verwendet, um Aussa-
gen Uber die Uberlebenswahrscheinlichkeit
lokaler Populationen zu treffen (PArsoN
1992; Lens et al. 1999, 2001, 2002; LENS &
VAN DoNGEeN 2001). Allerdings gibt es ahn-
lich viele Beispiele, die keinen signifikanten
Zusammenhang zwischen genetischer
Diversitat, fluktuierender Asymmetrie
und Fitness aufzeigen (kritisch reflektiert
in Rasmuson 2002). Somit bleibt der rege
und bis heute andauernde wissenschaftliche
Disput Uber die Aussagekraft fluktuieren-
der Asymmetrie sehr lebendig.

Studien zum Einfluss von Umweltstress auf
den Grad der fluktuierenden Asymmetrie
wurden auf Basis von Fllgelstrukturen an
zahlreichen Tagfalterarten durchgefiihrt.
Hierbei konnten signifikante Zusammen-
hange beispielsweise in Arbeiten an Bicyclus
anynana (BRAkEeFIELD 1997), an einer stark
riicklaufigen Population von Parnassius
apollo (Abamski & Witowski 2002) oder
fur Inachis io (Winpic 1998) nachgewiesen
werden.

Wir untersuchten die geometrische Mor-
phometrie der Fliigeladerung, basierend auf
insgesamt 16 Landmarken (neun auf dem
Vorderfllgel, sieben auf dem Hinterfligel),
an Individuen des Blauschillernden Feuer-
falters Lycaena helle (Abb. 1D; weitere De-
tails in HageL et al. 2014). Die kleinen und
geographisch isolierten Populationen dieser
Art aus den Mittelgebirgen Europas stellen
Reliktvorkommen einer historisch weiteren
Verbreitung in diesem Bereich dar, wahrend
in den Alpen und im Schweizer Jura aktuell
noch groBe Populationsnetzwerke exis-
tieren. Populationen aus dem Westerwald
und dem Schweizer Jura wurden Uber die
vergangenen Dekaden hinweg besammelt,
so dass umfangreiche Datenreihen vor-
handen sind, die einen &hnlichen Zeitraum
abdecken. Wahrend die Individuen aus dem
Westerwald einen starken Anstieg der fluk-
tuierenden Asymmetrie zeigen, bleibt der
Grad der fluktuierenden Asymmetrie in den
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analysierten Populationen aus dem Schwei-
zer Jura relativ konstant. Diese Ergebnisse
stimmen mit der Populationssituation in
den jeweiligen Gebieten tberein: Wahrend
fur das Vorkommen im Westerwald starke
Bestandseinbriiche im Laufe der letzten
Dekaden beobachtet wurden (FiscHER et al.
2014), sind die Populationen im Schweizer
Jura relativ stabil. Diese Ergebnisse legen
den Schluss nahe, dass in diesem Fall die
Anderungen der fluktuierenden Asymmetrie
Aussagen Uber die Stabilitat der Populatio-
nen erlauben.

Auch die genetische Konstitution von Ar-
ten konnte einen Einfluss auf die Stabilitat
der Flugeldderung besitzen, was in einem
Vergleich der beiden Blutstropfchenarten
Zygaena viciae und Zygaena carniolica (Abb.
1E) gezeigt wurde (HaBeL et al. 2012).
Erstgenannte Art ist auf mageren Wiesen-
flachen weit verbreitet (HoFrmann 1994),
zeigt jedoch aufgrund des Verlustes dieser
Habitate auch deutliche Riickgénge ihrer Po-
pulationen (ScHmipT 2010). Zygaena carniolica
besitzt eine hohe Spezialisierung flr basen-
reiche Magerrasen, auf denen sie jedoch
individuenreiche und stabile Populationen
ohne grofe jahrliche Schwankungen aufbaut
(HormaNN 1994; SchmipT 2010). Vergleicht
man die Daten von morphometrischen und
populationsgenetischen Analysen der beiden
Arten, die flr Gebiete in Rheinland-Pfalz,
dem Saarland, Lothringen und Luxemburg
analysiert wurden, zeigt die spezialisiertere
Art Z. carniolica geringere genetische Diver-
sitaten fur die analysierten Populationen als
die weniger spezialisierte Z. viciae (HABEL
et al. 2012), ein erwartetes und auch haufig
nachgewiesenes Phdnomen im Generalist-
Spezialist-Kontinuum (FrRankHAM et al.
2002). Fur die geometrisch-morphometri-
schen Studien wurden fur beide Arten an
den gleichen Fligeladerpunkten Landmar-
ken gesetzt (Details in HageL et al. 2012) und
die Variabilitat der Fllgeladerung zwischen
Individuen sowie innerhalb einzelner Indivi-
duen (Abweichungen zwischen linkem und
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rechtem Fligel) ermittelt. Die detektierte
hohere genetische Diversitat bei Z. viciae geht
auch mit einer groReren morphologischen
Variabilitat zwischen Individuen einer Popu-
lation als bei Z. carniolica einher. Der Grad
der fluktuierenden Asymmetrie zeigt einen
hoheren Wert fiir die weniger spezialisierte
und genetisch diversere Z. viciae als fir die
starker spezialisierte Z. carniolica. ES ist
mdglich, dass Individuen und Populationen
der weniger spezialisierten Art Z. viciae, be-
dingt durch die starke Fragmentierung ihrer
Restlebensrdume, sogar unter starkerem
Umweltstress leiden als der echte Spezialist
Z. carniolica, der generell an ein Uberleben in
isolierten Populationen angepasst ist. Dieses
Phanomen fithren HageL & ScHmiTT (2012)
darauf zurtick, dass genetisch wenig diverse
Populationen von Spezialisten nicht oder nur
geringflgig mit nachteiligen Genen belastet
und somit eher unempfindlich gegeniber
Inzucht sind. Im Gegensatz hierzu scheinen
haufigere Arten mit einer grof3en geneti-
schen Diversitét der einzelnen Populationen
schnell unter Umwelt- oder Inzuchtstress zu
geraten, wenn sie ihre hohe genetische (und
morphologische) Vielfalt nicht mehr durch
permanenten Austausch von Individuen
zwischen Populationen aufrechterhalten
kénnen. Somit kdnnte der detektierte ho-
here Grad fluktuierender Asymmetrie bei
Z. viciae ein Alarmsignal fur einen anstehen-
den dramatischen Einbruch der Populationen
diese Artim Untersuchungsgebiet darstellen.

5. Verhaltensbiologische Anpassungen

Die beiden Arten Melanargia galathea und Po-
lyommatus coridon zeigen, dass geographische
Isolation zur Auspragung morphologischer
Grundmuster der Fligeladerstruktur und
Fligelfarbung gefiihrt hat und hier offen-
sichtlich lokale Effekte eine untergeordnete
Rolle spielen (sieht man von Ausnahmepo-
pulationen wie der von M. galathea magdalenae
ab). Die Studien an der Reliktart Lycaena
helle sowie an den beiden Zygaenenarten
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legen nahe, dass Umweltstress auch auf
die Morphologie einwirken kann und dann
detektierbar wird. Solche morphologischen
Untersuchungen in Kombination mit mo-
lekulargenetischen Datensatzen tragen zu
einem besseren Verstandnis lokaler Popula-
tionen bei. In diesem letzten Abschnitt wer-
den wir auf unmittelbare Selektionsprozesse
auf bestimmte phanotypische Merkmale in
unterschiedlichen Umwelten eingehen. Hier-
bei spielen Fligelform und Fligelfarbung
eine entscheidende Rolle.

Fur das Waldbrettspiel Pararge aegeria wur-
den zwei unterschiedliche Verhaltenswei-
sen der Mannchen bei der Partnersuche
festgestellt. Beim Revierverhalten (in der
englischsprachigen Literatur wird hierfir
der Begriff ,,perching* verwendet) besetzt
ein Méannchen ein von ihm verteidigtes
Territorium, oft einen Sonnenfleck im Wald,
und wartet hier auf ein vorbei fliegendes
paarungswilliges Weibchen. Beim Patrouil-
lieren (im englischen ,,patrolling” genannt)
fliegen die Méannchen auf der Suche nach
paarungswilligen Weibchen umher, meist
entlang von linearen Strukturen (BErGMAN
et al. 2007). Analysen zur Fligelstruktur
haben gezeigt, dass sich die Fliigelformen
zwischen Individuen dieser beiden Verhal-
tensweisen unterscheiden: Fliigel von Tieren
aus Populationen mit héaufig patrouillieren-
den Méannchen sind signifikant langlicher
(das Verhaltnis Flugellange zu Flugelbreite
ist also grof}) und somit besser fiir Fliige
Uber weitere Strecken geeignet; die Fligel
aus Populationen mit eher standorttreuen
Ménnchen sind gedrungener (Verhéltnis
Fligellange/Fllgelbreite klein) und somit

besser angepasst an die flir diese Lebenswei-
se notwendigen kleinrdumigen Flugmandver
(BErwaERTs et al. 2002). Morphologische
Studien an den Flugelstrukturen von P.
aegeria mit acht Landmarken auf dem Vor-
derfligel wurden auch an Individuen aus
Oasen der marokkanischen Nordsahara
durchgefiihrt (weitere Details in HABEL et
al. 2013) (Abb. 4). Die Fllgeladerung zeigt,
dass die Vorderfliigel durchgehend langlich
sind (Verhéltnis Fligellange/Fligelbreite
groR). Da Oasen raumlich klar abgegrenzte
Lebensrdume darstellen und meist geogra-
phisch isoliert sind, konnten und kénnen
solche Exklaven nur von sehr mobilen
Individuen erreicht werden, woraus sich ein
hoher Selektionsdruck auf die Fliigelform
ableitet; diese Eigenschaft spiegelt sich
scheinbar bis heute in den langgestreckten
Fligeln wider (HABEL et al. 2013).

Ein weiteres Beispiel zur Variation der
Fligelform, bedingt durch unterschiedliche
Umweltbedingungen, liegt fur Vertreter der
Gattung Erebia vor. Die Mohrenfalterarten
Erebia pandrose und Erebia ligea (Abb. 1F)
weisen im schweizerischen Engadin eine
Veranderung der Flugelform entlang eines
Hdohengradienten auf, von eher langlichen
Fligelnin tieferen Lagen zu gedrungeneren
Fligeln in héheren Lagen (HageL et al.,
unpubliziert). Dies kénnte mit einem eher
standorttreuen Verhalten in hoheren Lagen
zusammenhdngen, um mdgliches Verdrif-
ten und damit Verlassen des Habitates zu
vermeiden. Diese Verhaltensunterschiede
lassen sich auch gut durch den Gradienten
der durchschnittlichen Windgeschwindigkeit
erklaren, die mit steigender Héhe zunimmt,

Abb. 4: Dattelpalmen mit Olivenbdumen bilden den Lebensraum des Waldbrettspiels Parage aegeria in
der Sahara (oben); P. aegeria im Vordergrund, T. ScHmiTT beim Sammeln von P. aegeria flir molekulare
und morphologische Studien im Hintergrund (mitte); und P. aegeria in einer Oase in Stidmarokko

(unten). Fotos: JaN C. HABEL.

Fig. 4: Date palms and olive trees represent the habitat for the Speckled Woodland butterfly Parage
aegeria in the Sahara desert (on the top); P. aegeria in the front, T. ScHmiTT in the background collecting
individuals of P. aegeria for molecular and morphologic analyses (middle), and P. aegeria in an oasis
of South Morocco (below). Pictures: Jan C. HABEL.
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wodurch sich auch die Gefahr fir fliegende
Falter, verdriftet zu werden, erhoht. Ein
weiterer Erklarungsansatz ware, dass eine
groRere Flugelflache dem Falter in héheren
und somit kélteren Lagen ein schnelleres
Aufwdrmen ermdglicht, was sich letztend-
lich positiv auf die Aktivitatsdauer, die den
Individuen zur Verfligung steht, auswirken
sollte.

Die meisten bislang aufgezeigten Beispiele
(auBer der Studie an Polyommatus coridon)
beschranken sich weitgehend auf die
Flugeldderung. Ein letztes Beispiel moch-
ten wir deshalb der Variabilitdt der Fli-
gelfarbung widmen. Zahlreiche Arbeiten
haben gezeigt, dass die Fligelfarbung eine
grol3e Rolle bei der Partnerfindung spielt.
Es ist also anzunehmen, dass diese unter
sexueller Selektion steht oder eine Antwort
auf Pradationsdriicke (Tarnung, aposema-
tische Farbungen) darstellt. Farbung ist
aber auch ein wichtiges Charakteristikum,
das mit der Physiologie eines Organismus
zusammenhéngt (Guppy 1986; DENNIS
1989; ELLERs & Bocas 2002; STAVENGA et
al. 2004; Neve 2010). Die melanistische
Form des Birkenspanners Biston betularia
und die Unterart Melanargia galathea magda-
lenae des Schachbrettfalters, beide bereits
in diesem Aufsatz erwédhnt, zeichnen sich
durch intensive Schwarzfarbungen aus, also
eine erhohte Produktion von Melanin. Die
Produktion von Melanin ist allerdings sehr
energieintensiv (Merck et al. 2008). Studien
haben gezeigt, dass die Produktion von
Melanin einer Kosten-Nutzen-Funktion
folgt: Falter mit dunklen Fligeln warmen
sich schneller auf; schnelles Aufwérmen
bedeutet mehr Zeit zur Partnersuche,
Fortpflanzung und Eiablage. Somit haben
Individuen mit dunkleren Fligeln einen
Selektionsvorteil gegenliber Individuen
mit hellerer Fligelfarbung (Merck et al.
2008). Studien an der Tagfalterart Pararge
aegeria haben gezeigt, dass Individuen,
denen mehr Ressourcen zur Verfugung
stehen, mehr Energie in die Produktion von

Melanin investieren als Individuen, die auf
weniger Ressourcen zurlickgreifen kdnnen
(TALLOEN et al. 2004).

Epilog

Die dargelegten Beispiele basieren auf
Studien an heimischen Tagfalter- und Wid-
derchenarten, auf Tausenden gespannter
Individuen und Zehntausenden gesetzter
Landmarken. Die Ergebnisse geben wichti-
ge Hinweise zur raumlichen und zeitlichen
Dynamik von Arten und Populationen,
zum aktuellen Zustand einzelner, lokaler
Vorkommen und zu ihrem Schutz. Wir
moéchten mit diesem Beitrag die hohe
Relevanz geometrisch-morphometrischer
Studien unterstreichen, die noch immer
eine wichtige Rolle in der biologischen
Forschung spielt, auch in Zeiten sich ra-
sant entwickelnder molekulargenetischer
Methoden und oft ausschlieBlich auf diesen
fuenden Forschungsansatzen. AuRRerdem
maochten wir mit diesem Beitrag auf den
hohen wissenschaftlichen Stellenwert
von naturkundlichen Sammlungen fir die
Biodiversitatsforschung hinweisen. Und
vielleicht hat ja wirklich schon der ein oder
andere ,,Schlag eines Schmetterlingsfliigels*
zu wissenschaftlichem Erkenntnisgewinn
geflhrt.
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