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Morphologische Ungleichheiten bei Wald- und
Offenlandfaltern — Variation der Fliigelgestalt und
fluktuierende Asymmetrie in Abhangigkeit von der

Habitatpraferenz

Morphological Dissimilarities in Woodland and Grassland Butterflies
— Variation of the Wing Shape and Fluctuating Asymmetry in
Dependency of Habitat Preferences

MANUEL KONIG

Zusammenfassung: Umweltstress kann bei Invertebraten anhand von Geweben und morphologischen
Strukturen in unterschiedlicher Ausprigung gemessen werden. Neben diversen DN A-basierten Analysen
eignen sich besonders geometrisch-morphometrische Methoden, um Differenzen in der Stressbelastung
von Individuen festzustellen, denen diese wihrend ihrer Entwicklung ausgesetzt waren. Als Mal3 einer
durch Stress induzierten Entwicklungsstérung dient die fluktuierende Asymmetrie (FA), definiert als
kleine, zufillige Abweichungen der bilateralen Symmetrie durch subtile Verinderungen in der Entwick-
lungsumgebung, Ein Strukturmerkmal, das in der Analyse von FA seit jeher Verwendung findet, ist der
Insektenfliigel, der sich durch die Ausprigung der Fliigeladern ideal zum Vergleich der Rechts-Links-
Asymmetrie eignet. Diverse Stressoren, wie der Einsatz von Pestiziden oder Uberdiingung, zeigten in
der Vergangenheit besonders bei im Offenland lebenden Organismengruppen negative Einflisse auf
die Individualentwicklung, wohingegen in Waldhabitaten lebende Arten weniger statk gefihrdet waren.
Als Studienobjekte dienten in dieser Arbeit die Schmetterlinge Pieris napi, Maniola jurtina und Polyommatus
dearus als Offenland- und Aglia tan, Watsonalla binaria und Limenitis camilla als Waldfalter. An insgesamt
240 Individuen, 40 je Art, wurden fligelmorphomettische Unterschiede zwischen den beiden Gruppen
untersucht. Mithilfe von jeweils zwolf Landmarks an Aderpositionen beider Vorderfliigel wurde die
Hypothese bearbeitet, dass im Offenland lebende Arten stirkerem Umweltstress ausgesetzt sind als wald-
lebende Falterarten, was sich in signifikanten Abweichungen bilateraler Symmetrien der Fligelstrukturen
und in einer signifikanten Ausprigung von FA ausdriickt. Dariiber hinaus wurde die Hypothese getestet,
ob sich beide Gruppen aufgrund ihrer jeweiligen Habitatpriferenz in ihrer Fliigelgestalt unterscheiden.
Die Ergebnisse zeigen Trends beziiglich (i) einer gréBeren FA in Offenlandfaltern als in waldlebenden
Arten und (ii) unterschiedliche Fligelgestalten in Abhingigkeit der Habitatpriferenz. Die Ursachen der
tendenziell héheren FA-Werte in Offenlandfaltern kénnen sowohl anthropogen als auch natiitlich sein,
was im Speziellen untersucht werden muss. Die unterschiedliche Fliigelgestalt rithrt vermutlich von
habitatspezifischen Anspriichen an die Manévrierfahigkeit her.

Schlusselworter: Lepidoptera, Waldhabitat, Offenlandhabitat, Fluktuierende Asymmetrie, Rechts-
Links-Asymmetrie, Geometrische Morphometrie

Summary: Environmental stress can highly affect invertebrate organisms and can be measured
in tissues or morphological structures to certain degrees. Besides the use of DNA-based methods
to do so, geometric morphometric methods have proven as a valuable tool to study the effects of
environmental stress in exposed organisms. One of the indicators of stress induced developmental
disturbance from a morphological perspective is fluctuating asymmetry (FA). FA is defined as small,
random deviations from the ideal bilateral symmetry. A structural characteristic that has been used
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for the analysis of FA since the beginning are insect wings. Especially the wing venation is ideally
suited for this kind of geometric morphometrical procedure. It has been seen in the past that the
spraying of pesticides or overfertilization affects organisms that live in grassland habitats to a
greater extent than those living in woodland habitats, simply due to higher exposure. In this study,
the grassland butterflies Pieris napi, Maniola jurtina and Polyommatus icarns as well as Aglia tan, Wat-
sonalla binaria and Limenitis camilla as woodland species were tested for their right-left-asymmetry.
A total of 240 specimens, 40 individuals per species, were examined for wing morphometrical
differences among the two groups. On the basis of twelve landmarks, which were defined by vein
junctions or vein terminations on the forewings, the hypothesis that grassland species are exposed
to higher levels of environmental stress than those living in woodland habitats was tested, which,
due to larger developmental instability, would lead to a significantly deviant symmetry and larger FA
values. Furthermore, the hypothesis was tested that the wing shapes of both examined groups differ
according to their habitat preferences. The results show trends regarding (i) higher values of FA in
grassland species in comparison to woodland species and (ii) different wing shapes depending on
the respective habitat preference. The larger FA values in grassland species could either be caused
by anthropogenic effects, natural effects, or a mix between the two, which requires further detailed
research. The different wing shapes likely derive from habitat-specific needs for maneuverability.
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1. Einleitung

Die organismische Biodiversitit verzeich-
net in den letzten Jahren einen massiven
Riickgang, der sich besonders bei den
Insekten zeigt. So ist allein die Biomasse
der Insekten in deutschen Schutzgebieten
im Verlauf von 27 Jahren um bis zu 76 %
zuriickgegangen (HALLMANN et al. 2017).
Mbogliche Griinde hierfiir sind unter ande-
rem Uberdiingung (HARPOLE et al. 2016)
und die erh6hte Pestizidbelastung (CARSON
1962), die sich selbst in Naturschutzge-
bieten nachweisen lisst: So fanden sich
in 21 untersuchten Naturschutzgebieten
deutschlandweit insgesamt 47 verschiedene
Pestizide und bis zu 27 unterschiedliche
Pestizide je Standort (Buys & MANTINGH
2020; BroHL et al. 2021). Bei Schmetter-
lingen ist dieser Riickgang besonders zu
verzeichnen, was unter anderem die Rote
Liste verdeutlicht: 25 % der bewerteten
Spanner (Lepidoptera: Geometridae &
Drepanidae) gelten als ausgestorben
oder bestandsgefidhrdet (TRUSCH et al.
2011), bei den Tagfaltern (Lepidoptera:
Papilionoidea & Hesperioidea) sind es
42 % der bewerteten Arten (REINHARDT
& Borz 2011) und bei den spinnerartigen

Faltern (Lepidoptera: Bombyces, Sphinges
s.l) sind es sogar 47 % (RENNWALD et al.
2011). Auch lokal lassen sich entsprechen-
de Trends verzeichnen. So zeigte sich bei
Tagfaltern (Lepidoptera: Hesperioidea und
Papilionoidea) zwischen 1900 und 2004 im
Raum Disseldorf ein Verlust von 37 Arten,
von 64 auf 27 — ein Rickgang von 57 %
(ScruLteN & LeNz 2005). Auch die Rote
Liste der Schmetterlinge (Lepidoptera) in
NRW gibt an, dass sich 65,7 % der Falter-
arten in entsprechenden Gefidhrdungska-
tegorien befinden. Dartber hinaus zeigt
sich eine prozentual stirkere Gefihrdung
von Offenlandarten gegeniiber Waldarten
(ScHUMACHER & VORBRUGGEN 2021). Der
durch anthropogene Einfliisse verursachte
Habitatverlust fithrt zu einem Rickgang der
Habitate von sowieso schon gefidhrdeten
Arten um mindestens 47-50 % (KAJZER-
Bonk & Nowicki 2022).

Wie 99 % der rezenten Metazoa verfiigen
auch Schmetterlinge tber einen bilateral-
symmetrischen Aufbau (FREEMAN et al.
2014). Bei der Ontogenese eines Organis-
mus greifen homdéostatische Mechanismen,
die Stérungen in der Entwicklung ausglei-
chen und fir die Aufrechterhaltung der
Bilateralsymmetrie bzw. des genetisch vor-
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bestimmten Phinotyps sorgen; ein Phino-
men, das als Entwicklungsstabilitit bekannt
ist (WADDINGTON 1942; GiBBs & BREUKER
2006; HABEL et al. 2011; LUDOSKI et al.
2014). Kommt es zu kleinen, zufilligen
Abweichungen der perfekt ausgebildeten,
bilateralen Symmetrie durch subtile Verdn-
derungen in der Entwicklungsumgebung,
spricht man von fluktuierender Asymmetrie
(FA) (LupwiG 1932; PALMER & STROBECK
1986). Die Grinde fir das Auftreten von
FA durch einen nattrlichen Ursprung
sind vielzdhlig: eine hohe Parasitendichte
(MoLLER 20006), Nahrungsknappheit (STOKS
2001), mangelhafte Nahrungsqualitit
(WiNDIG & NyYLIN 2002) sowie thermale
Einflisse (N1sHIZAKI et al. 2015). Besonders
Stressoren, die auf anthropogene Ursprin-
ge zurlickzufiihren sind, wie Habitatverlust
(LEUNG et al. 2003; DELGADO-ACEVEDO &
RestrREPO 2008; ETEROVICK et al. 2010),
Gewisserverschmutzung (CLARKE 1993;
Bonaba et al. 2005) oder der Gebrauch von
Pestiziden (LABRIE et al. 2003; CHANG et al.
2007), nehmen immer mehr zu. Eine Aus-
wirkung ist, dass asymmetrische Individuen
unter einem zusitzlichen selektiven Druck
stehen, als solchem, dem Individuen einer
Population ohnehin ausgesetzt sind, sowohl
durch sexuelle Selektion (JOHNSTONE 1994,
SwWADDLE & CUTHILL 1994) als auch durch
Pridatoren (SWADDLE 1997; GALEOTTI et
al. 2005).

Die Analyse von FA findet auch vermehrt
bei Individuen aus Museumssammlungen
Verwendung, was den Vorteil mit sich
bringt, Individuen aus verschiedenen
Jahren oder sogar aus heute nicht mehr
existierenden Populationen untersuchen
zu konnen (HABEL et al. 2011; ASKAY et
al. 2014). Dartber hinaus ist bereits in der
Vergangenheit festgestellt worden, dass
ein statistischer Zusammenhang zwischen
erthohten Werten von FA, verminderter
individueller Fitness und reduzierter
genetischer Variabilitit besteht (PALMER
& STROBECK 1992; HoELZzEL et al. 2002;
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Leamy & KLINGENBERG 2005; SCHMELLER
et al. 2011). Zusammenfassend ldsst sich
also sagen, dass es sich bei FA um einen
sensitiven Biomarker sowie ein geeignetes
Werkzeug handelt, um den Einfluss von
Stressoren wihrend der Entwicklung eines
Organismus zu erkennen, wobei Umwelt-
stress einen besonders groen Effekt auf
eine FA-Reaktion aufweist (BEASLEY et al.
2013; GraHAM 2021).

Zur Untersuchung der FA wurden in
dieser Studie Typ I Landmarks genutzt;
das sind definierte, ibereinstimmende
Punkte, die wiederholt in biologischen
Strukturen auftreten und die sowohl in als
auch tber Populationen hinweg zu finden
sind (DRYDEN & MaRrDIA 1998). Anhand
dieser Landmarks kénnen die Strukturen
anschlieBend z.B. hinsichtlich ihrer Gestalt
analysiert werden. Die Gestalt beschreibt
in diesem Fall die geometrische Informa-
tion, die Ubrig bleibt, wenn GréBe, Lage,
MaBstab und Rotationseffekt eines Objekts
herausgefiltert werden (KENDALL 1977).
In der vorliegenden Studie wurde an sechs
Schmetterlingsarten aus zwei Habitaten
(Offenland und Wald) aus unterschied-
lichen Familien die Hypothese getestet,
dass der Stress, dem Organismen wihrend
ihrer Entwicklung ausgesetzt sind, in im
Offenland lebenden Faltern groBer ist als
bei im Wald lebenden Faltern. Dies wiirde
sich sich in einer signifikant gréBeren FA
duBern. Bei den im Offenland lebenden
Faltern handelte es sich um Pieris napi
(Linnaeus, 1758) (Pieridae), Maniola jurtina
(Linnaeus, 1758) (Nymphalidae) und Poly-
ommatus icarus (Rottemburg, 1775) (Lycaeni-
dae). Die im Wald lebenden Schmetterlinge
waren Watsonalla binaria (Hufnagel, 1760)
(Drepanidae), Aglia tan (Linnaeus, 1758)
(Saturniidae) und Limenitis camilla (Lin-
naeus, 1764) (Nymphalidae). Des Weiteren
wurde untersucht, ob sich in Abhingigkeit
der Habitatpriferenz Gestaltunterschiede
in den Fligeln zwischen den beiden Grup-
pen feststellen lassen.
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2. Material und Methoden
2.1. Stichprobe und Datenerfassung

Die Stichprobe setzte sich aus jeweils 40
Individuen von drei waldlebenden (Watso-
nalla binaria, Aglia tan, Limenitis camilla) und
drei im Offenland lebenden Falterarten
(Pieris napi, Maniola jurtina, Polyommatus

icarus) zusammen, die von 1960-1999 im
Arbeitsgebiet der Arbeitsgemeinschaft
Rheinisch-Westfilischer Lepidopterolo-
gen (Abb. 1) gefangen wurden. Insgesamt
wurden 240 Individuen bzw. 480 cinzelne
Fligel fotografiert und in die Analyse
einbezogen. Alle Individuen entstammten
der Sammlung des Aquazoo Loébbecke
Museum, Disseldorf (LMD).

Abb. 1: Arbeitsgebiet der Arbeitsgemeinschaft Rheinisch-Westfalischer Lepidopterologen (blaue

Umrandung). Observation.org,

Fig. 1: Central area of activity of the Arbeitsgemeinschaft Rheinisch-Westfélischer Lepidopterologen

(blue outline). Observation.org
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Die Fligel wurden auf einem Leuchttisch
mit einer Canon EOS 5D Mark II mit
100-mm-Makrolinse fotografiert. Die Befes-
tigung der Kamera erfolgte an einem Hori-
zontalarm-Stativ. Zwolf Landmarks auf den
Fligeladern der Schmetterlinge wurden fiir
die geometrisch-morphometrische Analyse
genutzt (Abb. 2; Tab. 1) und mit tpsDIG2
Version 2.31 (RoHLr 2018) gesetzt (http://
www.sbmorphomettics.org/index.html).

Satz LLandmarks digitalisiert. Der Messfehler
errechnete sich anschlieBend aus den Repli-
kationsmessungen der gesetzten LLandmarks.

2.2. Statistische Auswertung

Zur statistischen Analyse wurde das Pro-
gramm Morpho] Version 1.07a (KrLIN-
GENBERG 2019) genutzt. Eine Procrustes-
Superimposition wurde durchgefihrt.

Zur Ermittlung des Messfehlers wurde bei  AnschlieBend erfolgte die Durchfithrung

jedem Individuum zweimal ein kompletter einer Procrustes-ANOVA. FA ist dann

Abb. 2: Mittels <5 % Hypochloritldsung entfirbte rechte Vorderfliigel der untersuchten Of-
fenland- (A-C) und Waldfalterarten (D-F) mit eingezeichneten und nummerierten Landmarks
zur geometrisch-morphometrischen Analyse an Venen-End- und Verzweigungspunkten.
A Pieris napi, B Maniola jurtina, C Polyommatus icarns, D Watsonalla binaria, B Aglia tan, ¥ Limenitis
camilla. (Sc = Subcubitus, R = Radius, M = Media, Cu = Cubitus, A = Analvene). Entfirbung nach
Purt (1956).

Fig. 2: Right forewing of the examined grassland butterflies (A - C) and woodland butterflies (D - F),
discoloured via <5 % sodium hypochlorite solution. Indicators show the numerized landmarks required
for the geometric morphometrics analysis at the vein junctions and wing terminations. A Preris napi, B
Maniola jurtina, C Polyommatus icarus, D Watsonalla binaria, B _Aglia tan, F Limenitis camilla. (Sc = Subcosta,
R = Radius, M = Media, Cu = Cubitus, A = Anal veins). Discolouration according to Puri (1956).
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Tab. 1: Nummer der Landmark mit entsprechen-
der Venenposition auf dem Schmetterlingsfliigel.
Tab. 1: Number of Landmark with correspond-
ing vein position on the butterfly wing. (Sc =
Subcosta, R = Radius, M = Media, Cu = Cubitus,

nachweisbar, wenn das quadratische Mittel
(MS) der Interaktion zwischen Individuen
und Fligelseiten (Ind*Side) signifikant ist
(p < 0,05). Zum Vergleich der FA zwischen

den einzelnen Arten werden die Effektstir-
ken (F-Werte) herangezogen (PALMER &
StrOBECK 19806). Mittels einer Hauptkom-
ponentenanalyse wurde zusitzlich die Ge-

A = Anal veins).

staltvariation in der vorhandenen Stichprobe
untersucht und ein eventuelles Clustering
nach Habitaten gepriift. Weiterhin wurden
eine kanonische Korrelationsanalyse und
eine Diskriminanzanalyse durchgefthrt,
um signifikante Unterschiede in der Fligel-
gestalt zwischen Offenland- und Waldarten
zu identifizieren.

3. Ergebnisse

Der Messfehler wurde in allen sechs unter-
suchten Arten der zwei Gruppen bewertet,
indem eine Zweifachdigitalisierung der
Landmarks erfolgte. Die Ergebnisse der

Tab. 2: Procrustes-ANOVA fiir die Gestalt der Waldart Wassonalla binaria, dimensionslos charakte-
risiert durch Ubereinstimmende Symmetrie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches Mittel
(MS) geben die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (F) dient dem Vergleich der FA
verschiedener Arten.

Tab. 2: Procrustes ANOVA for the shape of the woodland butterfly Watsonalla binaria. Sums of
squares (SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s
F-statistic (F) can be used to compare the FA among species.

Tab. 3: Procrustes-ANOVA fiir die Gestalt der Waldart 4g/ia tan, dimensionslos charakterisiert durch
ibereinstimmende Symmetrie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches Mittel (MS) geben
die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (F) dient dem Vergleich der FA verschiedener
Arten.

Tab. 3: Procrustes ANOVA for the shape of the woodland butterfly .Agla tan. Sums of squares
(SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s F-statistic
(F) can be used to compare the FA among species.



Morphologische Ungleichheiten bei Wald- und Offenlandfaltern 83

Tab. 4: Procrustes-ANOVA fur die Gestalt der Waldart Limenitis camilla, dimensionslos charakte-
risiert durch dbereinstimmende Symmetrie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches Mittel
(MS) geben die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (F) dient dem Vergleich der FA
verschiedener Arten.

Tab. 4: Procrustes ANOVA for the shape of the woodland butterfly Limenitis camilla. Sums of
squates (SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s
F-statistic (F) can be used to compare the FA among species.

Tab. 5: Procrustes-ANOVA fiir die Gestalt der Offenlandart Péeris napi, dimensionslos charakterisiert
durch tbereinstimmende Symmetrie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches Mittel (MS)
geben die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (F) dient dem Vergleich der FA verschie-
dener Arten.

Tab. 5: Procrustes ANOVA for the shape of the grassland butterfly Pieris napi. Sums of squares
(SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s F-statistic
(F) can be used to compare the FA among species.

Tab. 6: ProcrustessANOVA fiir die Gestalt der Offenlandart Polyommatus icarus, dimensionslos
charakterisiert durch tibereinstimmende Symmettie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches
Mittel (MS) geben die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (FF) dient dem Vergleich der
FA verschiedener Arten.

Tab. 6: Procrustes ANOVA for the shape of the grassland butterfly Polyommatus icarus. Sums of
squares (SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s
F-statistic (F) can be used to compare the FA among species.

Tab. 7: Procrustes-ANOVA fiir die Gestalt der Offenlandart Maniola_jurtina, dimensionslos cha-
rakterisiert durch tbereinstimmende Symmetrie. Totale Quadratsumme (SS) und Quadratisches
Mittel (MS) geben die Procrustes-Distanzen wieder. Die Effektstirke (F) dient dem Vergleich der
FA verschiedener Arten.

Tab. 7: Procrustes ANOVA for the shape of the grassland butterfly Maniola jurtina. Sums of squares
(SS) and mean squares (MS) are in dimensionless units of Procrustes distance. Goodall’s F-statistic
(F) can be used to compare the FA among species.
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Procrustes-ANOVA geben an, dass die
Werte der quadratischen Mittel (MS) der
FA (Ind*Side) die Werte der quadratischen
Mittel der Messfehler (Error) Gbersteigen,
was impliziert, dass der ermittelte Messfehler
vernachldssigt werden kann (Tab. 2-7).

Ein signifikantes Level von FA (Ind*Side:
$<0,0001) wurde sowohl bei den Arten
der Waldgruppe (Tab. 2-4) als auch in
den Faltern der Offenlandgruppe (Tab.
5-7) gefunden. Hierbei ergab sich bei
den Schmetterlingen im Offenland (MS
Ind*Side: 0,0002, 0,00026 & 0,00029) ein
leicht gréBerer Wert als bei den Schmet-
terlingen aus Waldhabitaten (MS Ind*Side:
0,00014, 0,00016 & 0,00019). Fur eine
bessere Vergleichbarkeit wurden im Wei-
teren die FA-Effektstirken (F-Werte) fir
die Interaktion Individuum x Seite (Tab.
2 -7: Individual x Side) herangezogen. Diese
geben dimensionslos eine Aussage dartiber,

wie grof3 eine Flugelseiten-bezogene Vari-
ation ist bzw. wie grof3 eine Abweichung
der Rechts-Links-Symmetrie ist. Fur die
Waldarten ergeben sich Effektstirken von
1,42 (Watsonalla binaria), 4,16 (Aglia tan) und
1,47 (Limenitis camilla). Bei den Offenlandar-
ten zeigen sich entsprechende Effektstirken
von 2,66 (Pieris napz), 9,01 (Polyommatus icarus)
und 6,25 (Maniola jurtina). Gemittelt zeigt
sich auch hier fiir die Offenlandarten mit
5,97 eine groBere Effektstirke als fiir die
Waldarten mit einem F-Wert von 2,35.

Die Hauptkomponentenanalyse (Abb. 3-5)
zeigt einen Morphospace, bei dem die ers-
ten drei Hauptkomponenten (PC) 88,6 %
der Gestaltvariation ausmachten (Abb. 3-5;
PC1: 73,6 %, PC2: 10,3 %, PC3: 4,7 %).
PC1 zeigt hier cine Gestaltvariation von
einem horizontal linglichen, abgerundeten
Fligel (Minimum) hin zu einem vertikal ge-
zogenen, eckigeren Fliigel (Maximum). Die

Abb 3: Hauptkomponentenanalyse der Fligelgestalt zwischen den beiden Gruppen der Offen-
landfalter (Pieris napi (hellblaw), Maniola jurtina (lila) und Polyommatus icarus (blau)) in Rot sowie der
Waldfalter (Watsonalla binaria (grin), Aglia tan (hellgriin) und Limenitis camilla (gelb)) in Blau mit
Darstellung der Hauptkomponenten 1 (x-Achse) und 2 (y-Achse) mit der entsprechenden Fliigel-
gestalt am Minimal- und Maximalwert der jeweiligen Achse. Das schwarze Drahtgerist zeigt die
Gestaltinderung entlang der Hauptachse der Variation (PC1: -0,4, 0,4; PC2: -0,2, 0,2) relativ zum
grauen Drahtgeriist (null fiir beide Achsen).

Fig. 3: Principal component analysis to compare the wing shapes of the grassland butterflies (Preris
napi (light blue), Maniola jurtina (purple) as well as Polyommatus icarus (blue)) in red and woodland
butterflies (Watsonalla binaria (green), Aglia tan (light green) as well as Limenitis camilla (yellow)) in
blue. Plotted are the first two principal components, 1 (X-axis) and 2 (Y-axis) with corresponding
wing shapes at the respective minima and maxima. The black wireframe represent the extreme wing
shapes (PC1: -0.4, 0.4; PC2: -0.2, 0.2) compared to the grey wireframe that shows the mean wing
shape (which is zero for both axes).
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Abb. 4: Hauptkomponentenanalyse der Fliigelgestalt zwischen den beiden Gruppen der Offen-
landfalter (Pieris napi (hellblaw), Maniola jurtina (lila) sowie Polyommatus icarus (blau)) in Rot und der
Waldfalter (Watsonalla binaria (grin), Aglia tau (hellgrin) sowie Limenitis camilla (gelb)) in Blau mit
Darstellung der Hauptkomponenten 2 (x-Achse) und 3 (y-Achse) mit der entsprechenden Fliigel-
gestalt am Minimal- und Maximalwert der jeweiligen Achse. Das schwarze Drahtgeriist zeigt die
Gestaltinderung entlang der Hauptachse der Variation (PC1:-0,15, 0,15; PC2: -0,2, 0,1) relativ zum
grauen Drahtgerust (null fiir beide Achsen).

Fig. 4: Principal component analysis to compare the wing shapes of the two groups of grassland
butterflies (Péeris napi (light blue), Maniola jurtina (purple) as well as Polyommatus icarns (blue)) in red
and woodland butterflies (Wazsonalla binaria (green), Aglia tan (light green) as well as Limenitis camilla
(vellow)) in blue. Plotted are the principal components 2 (X-axis) and 3 (Y-axis) with corresponding
wing shapes at the respective minima and maxima. The black wireframe represent the extreme wing
shapes (PC1: -0.15, 0.15; PC2: -0.2, 0.1) compared to the grey wireframe that shows the mean wing

shape (which is zero for both axes).

Gestaltvariation von PC2 variiert von einem
linglichen, horizontal schmalen Fligel mit
nahezu keiner Krummung am Fligelende
(Minimum) hin zu einem vertikal breiteren
Fligel mit ausgeprigter Krimmung am
Fligelende (Maximum). PC3 zeigt in der
Gestaltvariation generell einen horizontal
und vertikal breiteren Fliigel, der am Mini-
mum jedoch am oberen rechten Fligelrand
horizontal verbreitert ist, wihrend der Fliigel
am Maximum cher einen abgerundeten
Fligelrand aufweist.

Die kanonische Korrelationsanalyse (Abb.
6) teilte die Offenland- und Waldfalter
anhand der Formvarianz der Fligel in zwei
verschiedene Gruppen ein, die sich signi-
fikant voneinander unterscheiden (Abb. 0)
(» < 0,0001).

In der Diskriminanzanalyse (Abb. 7) zeigt
sich wie zuvor in der kanonischen Kot-
relationsanalyse (Abb. 0) eine Aufteilung
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der Flugelgestalt in eine lingere, schmalere
fur die Offenlandfalter und eine vertikal
gestauchte fiir die waldlebenden Falter.
Der Unterschied der Fligelgestalt zwi-
schen den beiden Gruppen ist signifikant
(» <0,0001).

4. Diskussion

Die Méglichkeiten der Nutzung von FA als
MafB} der Entwicklungsstabilitit, genauer
gesagt der Entwicklungsinstabilitit, sind
lange bekannt und gut untersucht (KriN-
GENBERG & NyHouTt 1999; KILINGENBERG
2003; PoLak 2003; BENITEZ et al. 2020). Was
anthropogene Einfliisse angeht, so spielen
hier besonders die Landnutzung und die
damit einhergehende Habitatfragmentie-
rung bzw. der Habitatverlust (BrowN &
ALBRECHT 2001; HUNTER 2002; TSCHARNTKE
et al. 2005) oder der Einsatz von Pestiziden
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Abb. 5: Hauptkomponentenanalyse der Fliigelgestalt zwischen den beiden Gruppen der Offenlandfal-
ter (Pieris napi (hellblaw), Maniola jurtina (lila) sowie Polyommatus icarns (blaw)) in Rot und der Waldfalter
(Watsonalla binaria (grin), Aglia tan (hellgrin) sowie Limenitis camilla (gelb)) in Blau mit Darstellung der
Hauptkomponenten 3 (x-Achse) und 1 (y-Achse) mit der entsprechenden Fliigelgestalt am Minimal- und
Maximalwert der jeweiligen Achse. Das schwarze Drahtgeriist zeigt die Gestaltinderung entlang der
Hauptachse der Variation (PC3: -0,2, 0,2; PC1: -0,4, 0,4) relativ zum grauen Drahtgerist (null fiir beide
Achsen.

Fig. 5: Principal component analysis to compare the wing shapes of the two groups of grassland but-
terflies (Pieris napi (light blue), Maniola jurtina (purple) and Polyommatus icarns (blue)) in red and woodland
butterflies (Watsonalla binaria (green), Aglia tan (light green) and Limenitis camilla (yellow)) in blue. Plotted
are the principal components 3 (X-axis) and 1 (Y-axis) with corresponding wing shapes at the respective
minima and maxima. The black wireframe represent the extreme wing shapes (PC3: -0.2, 0.2; PC1: -0.4,
0.4) compared to the grey wireframe that shows the mean wing shape (which is zero for both axes).

Abb. 6: Kanonische Korrelationsanalyse. Die Frequenzen (Y-Achse) der Offenlandfalter (Pieris napi,
Maniola jurtina, Polyommatus icarns) in Rot und Waldfalterarten (Watsonalla binaria, Aglia tau, 1imenitis
camilla) in Blau entlang der X-Achse der ersten kanonischen Variable basierend auf 12 Landmarks.
Anhand der Formvariation der Fligelgestalt ergab sich ein signifikanter Unterschied (p<0,0001)
der Wald- und Offenlandfalter. Entsprechende Fligelgestalten sind am Minimal- und Maximalwert
der jeweiligen Achse dargestellt. Das schwarze Drahtgeriist zeigt die Gestaltinderung entlang der
Hauptachse der Variation (-0, 8) relativ zum grauen Drahtgerist.

Fig. 6: Canonical variate analysis. The frequencies (Y-axis) of the grassland butterflies (Pieris napi,
Maniola jurtina, Polyommatus icarus) in red and the woodland butterflies (Watsonalla binaria, Aglia tan,
Limenitis camilla) in blue along the X-axis of the first canonical variance based on 12 landmarks.
The analysis shows a significant distinction (p<<0.0001) between the wing shape of both groups.
Corresponding wing shapes are displayed at the minimum and maximum values of the X-axis. The
black wireframe represents the change of shape along the main axis of variation (-6, 8) relative to
the mean shape, represented by the grey wireframe.



Morphologische Ungleichheiten bei Wald- und Offenlandfaltern 87

Abb 7: Diskriminanzanalyse der beiden Gruppen der Offenlandfalter (Pieris napi, Maniola _jurtina,
Polyommatns icarus) in Rot und Waldfalterarten (Watsonalla binaria, Aglia tan, 1imenitis camilla) in Blau.
Anhand der Variation der Fliigelgestalt ergab sich ein signifikanter Unterschied (p<0,0001) der
Wald- und Offenlandfalter Entsprechende Fliigelgestalten sind am Minimal- und Maximalwert
der jeweiligen Achse dargestellt. Das schwarze Drahtgeriist zeigt die Gestaltinderung entlang der
Hauptachse der Variation (-40, 60) relativ zum grauen Drahtgeriist.

Fig. 7: Discriminant function analysis of the grassland butterflies (Pieris napi, Maniola jurtina, Polyo-
mmatus icarus) in red and woodland butterflies (Watsonalla binaria, Aglia tan, 1imenitis camilla) in blue.
The analysis shows a significant distinction (p<<0.0001) between the wing shape of both groups.
Corresponding wing shapes are displayed at the minimum and maximum values of the X-axis. The
black wireframe represents the change of shape along the main axis of variation (-40, 60) relative

to the mean shape, represented by the grey wireframe.

(GEIGER et al. 2010) eine entscheidende
Rolle. Dies hat eine bei im Offenland bzw.
in unmittelbarer Nihe zu landwirtschaftlich
genutzten Flichen lebenden Arten eine
grofB3e fluktuierende Asymmetrie zur Folge
(CHANG et al. 2007; NATTERO et al. 2021).
Dies deuten auch Studien an, die sich mit
der Abundanz von Arthropoden in Wald-
und Offenlandhabitaten beschiftigten:
Beim Vergleich von 150 Offenland- und
130 Waldhabitaten ergab sich innerhalb
von neun Jahren in Offenlandhabitaten ein
Rickgang der Biomasse von bis zu 67 %, in
Wildern immerhin um bis zu 42 % (SEIBOLD
et al. 2019). Entsprechend fillt auch die
im Rahmen dieser Arbeit durchgefithrte
Analyse aus: Der direkte Vergleich zwischen
Wald- und Offenlandarten zeigte, dass die
im Offenland lebenden untersuchten Arten,
Pieris napi, Maniola jurtina und Polyommatus
icarus, eine tendenziell gréBere FA (F: 5,97,
$<0,0001) aufwiesen als die untersuchten
Waldarten (F: 2,35 , p < 0,0001) Aglia tan,
Watsonalla binaria und Limenitis camilla (Tab.
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2-7). Die verhiltnismifig hohe Effektstirke
far P. dearns (F: 9,01) resultierte vermutlich
daraus, dass diese Art die mit der kleinsten
Flagelfliche ist, was dafiir sorgt, dass selbst
kleine Abweichungen einen gro3eren Effekt
auf die Rechts-Links-Asymmetrie haben als
bei vergleichsweise groflen Fligelflichen.
Aufgrund der geringen Stichprobengrof3e
von drei Arten pro Habitatgruppe ist es
schwer, eine Aussage dartber zu treffen,
ob sich generell bei Offenlandarten eine
groBere FA feststellen ldsst als bei Arten, die
Waldhabitate bewohnen. Die Ergebnisse der
ANOVA (Tab. 2-7) zeigen jedoch, dass sich
ein entsprechender Trend feststellen lisst.
Auch wenn anthropogene Finflisse nicht
ausschlieBlich Ursache von FA sind, so liegt
doch nahe, dass anthropogene Einfliisse
wie Habitatverlust und das Einbringen von
Pestiziden und Chemikalien den gréf3ten
Einfluss auf Biodiversititsverluste und
somit, in Form von erhéhtem Stress, auf
das Auftreten von FA besitzen (HOGG et al.
2001; Brooks et al. 2002; Fanric 2003;



88

MANUEL KoNiG

GOULSON et al. 2015; SHADRINA et al. 2020;
FRENZEL et al. 2021).

In Populationen findet sich immer ein ge-
wisses Maf3 an phinotypischer Plastizitit,
wodurch hier unter natiirlichen Bedingun-
gen in bilateralsymmetrischen Organismen
generell mit einer leichten Asymmetrie zu
rechnen ist, was es manchen Organismen
ermoglicht, besser auf (un)natirliche Um-
weltverdnderungen zu reagieren (SCHEINER
et al. 1991; ScHLICHTING & Picriucct 1993;
Dewitt & ScHEINER 2004). Doch auch der
hohe Wert der waldlebenden Arten weist da-
rauf hin, dass sich in diesen Arten ebenfalls
eine erh6hte FA findet. Vorangegangene
Studien aus den letzten Jahren zeigten, dass
Organismen in Waldhabitaten in erh6htem
Ausmal} anthropogenen Einflissen ausge-
setzt sind und auch hier deutliche Riickginge
zu verzeichnen sind, auch wenn die Grinde
hierfiir oft unklarer sind als in Offenland-
habitaten (ZINGG et al. 2018; SEIBOLD et al.
2019; ScHUMACHER & VORBRUGGEN 2021).
Dies kénnte bei Schmetterlingen zum ei-
nen dadurch erklirt werden, dass sich die
Raupen waldlebender Falter wihrend ihrer
Entwicklung méglicherweise eher an Wald-
randern aufhalten, da das von Biumen am
Waldrand produzierte Laub einen hoheren
Stickstoffanteil sowie eine groBere Kon-
zentration geloster Zucker aufweist als das
von Bidumen, die sich weiter im Wald selbst
befinden (FORTIN & MAUFFETTE 2001). Dies
wirde auf der anderen Seite jedoch auch
in einer erhohten Pestizidbelastung durch
umliegende, wirtschaftlich genutzte Agrar-
flichen resultieren. Dariiber hinaus zeigten
sich selbst in Gebieten in einem Radius von
2000 m von mit Pestiziden behandelten
(Naturschutz)Gebieten starke Rickstdnde
von Pestiziden von bis zu 27 verschiedenen
Herbi-, Fungi- und Insektiziden (BRUHL et
al. 2021).

Die Ergebnisse der Hauptkomponenten-
analyse (Abb. 3-5) zeigen keine eindeutige
Trennung von Offenland- und Waldarten
hinsichtlich ihrer Fligelgestalt. Jedoch

zeigen sowohl die kanonische Korrelati-
onsanalyse (Abb. 6) sowie auch die Diskri-
minanzanalyse (Abb. 7) einen signifikanten
Gestaltunterschied (p<<0,0001), was bedeu-
tet, dass sich die Fligelgestalt in Abhin-
gigkeit des Habitats unterscheidet. Dieser
Unterschied in der Gestalt driickte sich
fiir die Offenlandfalter in einer horizontal
lingeren und schlankeren Fligelform aus,
wihrend sich fiir die Waldfalter cher eine
vertikal gestauchte Fligelgestalt ergab. Dies
deckt sich mit Beobachtungen von BETTs &
WootToN (1988): In dichter Vegetation wie
Wildern begtnstigen kiirzere und vertikal
ausgeprigtere Fliigel einen langsamen und
agilen Flug, wihrend lingere, schlankere
Fligel vorteilhafter bei lingeren Flugpe-
rioden sind, wie sie in Offenlandhabitaten
gingiger sind. Es gibt in verschiedenen
Ordnungen der Insekten Hinweise darauf,
dass die innerartliche phinotypische Plasti-
zitit der Fligel entlang eines 6kologischen
Gradienten (Bar et al. 2016) oder durch
unterschiedliche Klimata (LoH et al. 2008)
variieren kann. So ist in der Hauptkompo-
nentenanalyse zu sehen, dass die Haupt-
komponente 1 (Abb. 3: PCA1), die 73,6 %
der Varianz erklart, fur die Offenlandfalter
eine vertikal linglich-schlanke und fir die
Waldfalter eine eher horizontal gestauchte
Flugelform zeigt, was sich mit den oben
genannten Beobachtungen deckt.
Zusammenfassend bestitigen die Ergebnisse
die Hypothese, dass Schmetterlinge aus Of-
fenlandhabitaten eine gréBere fluktuierende
Asymmetrie aufweisen als Waldfalter. Dar-
tber hinaus unterscheiden sich beide Grup-
pen signifikant in ihrer Fliigelgestalt.

In beiden Gruppen ist jedoch ein signifi-
kantes Maf3 an FA zu verzeichnen. Ob die
Grinde fir diese FA anthropogenen oder
natiirlichen Ursprungs sind, ldsst sich durch
die vorliegende Arbeit jedoch nicht sagen.
Aufgrund der kleinen Stichprobengréfe
von untersuchten Arten bleiben die Ergeb-
nisse nur bedingt aussagekriftig, kénnen
aber einen deutlichen Trend aufzeigen.
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Folgestudien mit gréBeren Individuen- und
Artenzahlen wiren winschenswert, um die
Ergebnisse weiter zu bestitigen.
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