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Freilanduntersuchungen

in Asien, Afrika und Südamerika

Von Walter Winhard

VVinhcird, W. (1996): Konvergente Farbmusterentwicklungen bei Tagfaltern. Freiland-

untersuchungen in Asien, Afrika und Südamerika. - Spixiana Suppl. 21: 1-192

Some major aspects of the phenomenon of mimicry remain puzzling. The evaluation
of collected specimens clearly shows the well-known forms of mimicry, i.e. Batesian and
Müllerian mimicry, but extensive observations in nature give a more complicated picture,

which is not so easily explained by the 'classical' forms of mimicry. In many cases, the
obvious similarities of butterflies in their natural habitats do not fit the theories of

Batesian or Müllerian mimicry either. The frequency of 'modeis" and "mimics" may also

not be in accordance with the expectations drawn from theory.

During extensive field work in South-East Asia, Africa and South America, an addi-
tional and more generalizing theory has been developed to explain patterns of similarity

among syntopic and synchronously occuring tropical butterflies. In general, a consider-
able number of species converge in their overall appearance in flight, but if attacked by
birds, the different species try to escape with different patterns of evasive behaviour,
flight speed and directional changes, thereby creating a 'confusion group'. This reduces
the chances of learning on the part of the predators and prevents a more pronounced
convergence on the part of the prey, the palatable butterflies. In some cases wing struc-

tures, such as elongated tails, serve to deceive predators. Species of very different system-
atic Position may thus partake in this kind of mimicry grouping without being forced to

develop the high degree of conformity typical of Batesian mimicry, as it is sufficient for

the similarity to be apparent during rapid and mostly erratic flight.

The new results provide a broader view of the mimicry phenomenon and they make
the process of fine tuning in the classical forms of mimicry more plausible. The findings
in this paper are supported by an extensive array of examples.

(For more detailed information in English, see Summarv on page 1 1 1, in Spanish on
page 113.)

Dr. Walter Winhard, Austr. 4, D-87666 Pforzen.
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1. Einleitung

1.1. Problemstellung

Was macht Schmetterlinge erstaunlich ähnlich, wenn nicht Verwandtschaft?

Wer schon des öfteren in entcimologischen Sammlungen die Farbenpracht und Vielfalt tropischer

Tagfalter bestaunt hat und auch um die Artenmannigfaltigkeit in tropischen Wäldern weiß, ist mitunter

sehr enttäuscht, wenn er selbst zum ersten Mal die Tagfalter eines Tropenwaldes in Augenschein nehmen
kann. Es geht ihm dann vielleicht wie dem Ökologen, der OvviiN {197], S. 1) in Uganda besuchte und der

von diesem in cien Budongo Forest geschickt wurde, einem der artenreichsten ostafrikanischen Wälder.

Dieser kehrte ein paar Tage später zurück und meldete, er habe zwar sehr viele Tagfalter gesehen, aber nur

sehr wenige verschiedene Arten. Ganz ähnlich erging es mir, als ich nach umfangreichen Erfahrungen in

Afrika und Asien zum ersten Mal in Südamerika ein Primärwaldgebiet aufsuchte, das mir der peruanische

Falterexperte LAMAS sehr empfohlen hatte. Im Naturschutzgebiet Tambopata der Provinz Madre de Dios

im Südosten Perus trat mir anstatt der auf Grund des Studiums von Schmetterlingsbüchern erwarteten

Vielfalt eine 'Eintönigkeit" von Typen entgegen: Die großen Ithomiinen waren alle rotbraun, die kleineren

transparent, die Heliconier hatten alle auf schwarzem Grund rotbraune Zeichnungselemente, auf den

Hinterflügeln in Form von radiär angeordneten Strahlen, oder sie waren gelb-schwarz mit blauem Metal-

lic-Glanz. Vertreter anderer Familien, die ich zunächst gar nicht bewußt wahrnahm und vielfach nur

versehentlich entdeckte, reihten sich in Aussehen und Verhalten in die beschriebenen Typen ein.

Hat man nun aber erst einmal die Tagfalterfauna eines Gebietes besser kennengelernt und möchte
unter den häufigeren, bereits vertrauten Faltern weitere Arten entdecken, die einem noch nicht zu Gesicht

gekommen sind, lernt man trotz großer Anstrengungen eigentlich nie, gewisse ähnliche Arten im Flug zu

unterscheiden, immer wieder hält man eine seltene Art für eine am selben Ort fliegende häufige und
erfährt von seinem Irrtum oft nur durch Zufall, wenn man den Falter z.B. fängt und genauer inspiziert. Da
hilft es meistens wenig, daß man die entsprechenden Arten im präparierten Zustand ohne weiteres

unterscheiden kann, da vielfach im Freiland die für die Differenzierung entscheidenden Merkmale nicht

zu erkennen sind, sei es, daß der Falter mit zusammengeklappten Flügeln irgendwo sitzt und nur die oft

kryptische Unterseite der Hinterflügel und wenig von den Vorderflügeln zeigt, sei es, daß er herumfliegt.

Schon wenn der Falter langsam und relativ geradlinig fliegt, sind die Farbeindrücke, die von ihm
ausgehen, für den Menschen und vermutlich auch für die bedeutsamsten Freßfeinde der Falter, die Vögel,

ganz anders.

Sieht man den Falter nicht direkt von oben, was meistens tier Fall ist, so beeinflussen je nach Blickwin-

kel auch oder überwiegend die Flügelunterseiten die Farbeindrücke. Einzelheiten der Zeichnung und
Färbung lassen sich nicht mehr genau erfassen. Je nachdem, wie intensiv und unter welchem Einfallwinkel

die Sonnenstrahlen auf die Flügel treffen. Zustände, die sich bei einem fliegenden Falter innerhalb von
Sekundenbruchteilen ändern können, stellt sich das fliegende Objekt dem Auge auch wieder anders dar.

Man denke dabei nur an die großen Helligkeitsunterschiede zwischen schattigen Stellen unter dem
Laubdach der Urwaldriesen und den Lichtungen.

Fliegt der Falter schnell, bewegt er die Flügel relativ häufig auf und ab und wechselt noch oft die

Flugrichtung, so muß auch bei Vc)geln mit besserem zeitlichen Auflösungsvermögen, als es der Mensch
besitzt, in der optischen Wahrnehmung ein Verschmelzen der Färbungs- und Zeichnungselemente auftre-

ten.

So ist zu erwarten, daß Falter, die in präpariertem Zustand leicht zu unterscheiden sind, wenn sie

fliegen, nur noch einer Ahnlichkcitsgruppe zugeordnet werden kcinnen, und zwar gelingt die Differenzie-

rung in der Regel um so weniger, je schneller sich der Falter durch die Luft bewegt.

Weiterhin spielt auch das Verhalten des Falters während des Fluges und bei Start und Landung eine

Rolle.

Die erstaunlichen Ähnlichkeiten zwischen oft nicht näher verwandten Tagfaltern blieben in der Ver-

gangenheit nicht unbemerkt und führten zu der Entwicklung von zwei fundamentalen Theorien zur

Mimikry (Batessche und Müllersche Mimikry, s.u.). Viele Fälle überraschender Ähnlichkeiten wurden
entdeckt, als die Falter in präpariertem Zustand in Museen bestimmt und systematisch eingeordnet

wurden; ja manchmal deckten erst nachträglich Experten die wahre Identität falsch eingeordneter Exem-
plare auf.
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Nicht selten wurden dann Freilanduntersuchungen und Experimente angestellt, die Autschlüsse über

die Ursachen der autfälligen Ähnlichkeiten der betreffenden Arten gaben.

Ob nun die Entdeckungen im Freiland oder im Museum Ausgangspunkt für weitere Forschungen

waren, immer ging man von einer Ähnlichkeitsgruppe aus und kümmerte sich dann im Freiland eben nur

um diese Gruppe von Faltern, ohne weitere Falter bzw. hisekten mit einzubeziehen, die vielleicht im Flug

ebenfalls - wenigstens etwas - ähnlich erscheinen oder zu anderen Ähnlichkeitsgruppen überleiten.

Es erschien mir deshalb wichtig, in Tagfaltergemeinschaften tropischer Gebiete alle auftretenden Falter

zu registrieren, zu bestimmen und sie einerseits nach ihrem Erscheinungsbild im Flug Ähnlichkeitsgrup-

pen zuzuordnen, andererseits aber auch die Häufigkeit ihres Auftretens in Abhängigkeit von Ort und Zeit,

ihr Flugverhalten und den Selektionsdruck, dem sie von selten ihrer Freßfeinde ausgesetzt sind, festzuhal-

ten, um so Informationen über die biologischen Ursachen dieser Ähnlichkeiten zu bekommen.

Eine ganz besondere Bedeutung sollte dabei der Frage zugemessen werden, ob mit den Theorien der

Batesschen und Müllerschen Mimikry alle Ähnlichkeiten zwischen nicht näher verwandten Tagfaltern

erklärt werden können oder ob gerade für das Verständnis der oft verblüffenden Ähnlichkeit genießbarer

Tagfalter andere Mechanismen verantwortlich gemacht werden müssen.

1.2. Batessche Mimikry

Als der englische Naturforscher HENRY W. Bates in den Jahren 1849 bis 1860 brasilianische Urwälder

durchstreifte, entdeckte er immer wieder zwischen Scharen auffällig gefärbter Falter aus der Familie der

Nymphalidae einige wenige sehr ähnliche, die aber einer ganz anderen Familie angehörten. In seiner

Veröffentlichung (Bates 1862) stellte er Nymphalidae und Pieridae dar. Er nahm an, daß die selteneren

Weißlinge (Pieridae) genießbar sind, aber kaum gefressen werden. Sie täuschen durch ihr Aussehen ihre

potentiellen Freßfeinde (ROTHSCHILD 1972a, HUHEEY 1984), die nach unangenehmen Erfahrungen mit den

ähnlichen bunten, langsam fliegenden und viel häufigeren Nymphalidae, die den Vögeln nicht schmecken,

auch die schmackhaften Weißlinge nicht weiter beachten (Bates 1862).

Die genießbare Art (Nachahmer, engl, mimic) profitiert durch die Ähnlichkeit mit der ungenießbaren

Art (Vorbild, engl, model), während sich diese Ähnlichkeit nachteilig für das Vorbild und den Freßfeind

auswirkt. Das Vorbild wird öfters attackiert, insbesondere nachdem der Freßfeind gerade gute Erfahrun-

gen mit dem Nachahmer gemacht hat, dem Freßfeind entgeht mögliche Beute, wenn er nach unangeneh-

men Erfahrungen mit dem Vorbild auch den Nachahmer meidet. Das wurde in der Theorie (HUHEEY 1964,

Turner et al. 1984) ausgeführt und im Experiment (Lea & TURNER 1972) aufgezeigt.

Der auf den Nachahmer wirkende Selektionsdruck, dem Vorbild ähnlicher zu werden bzw. ähnlich zu

bleiben, ist wesentlich stärker als der Selektionsdruck, der auf das Vorbild einwirkt, sich vom Nachahmer

abzusetzen. Deshalb advergiert der Nachahmer gegen das Vorbild, das zu 'entfliehen versucht". Ein

Batessches Mimikrysystem ist deshalb nicht stabil, sondern Änderungen unterworfen (Brower & Brower

1972, Turner et al. 1984). Die Advergenz wird möglich, weil das Vorbild seine Färbung nicht ändern soll

wegen der "Erziehung" von Freßfeinden (NUR 1970, BROWER & BROWER 1972).

Folgende Charakteristika kennzeichnen ein Batessches Mimikrysystem;

- Das Vorbild muß häufiger als der Nachahmer sein (Bates 1862, COTT 1940, Brower 1960, HOLLING

1965, Rettenmeyer 1970, Pilecki & O' Donald 1971, Huheey 1988). Andernfalls könnte die Ähnlich-

keit des Nachahmers mit der auffälligen Warntracht des Vorbilds sich für den Nachahmer stark negativ

auswirken, da sie ihn auffällig macht, ohne ihm genügend Schutz durch ein funktionierendes Mimi-

krysystem zu bieten (CoTT 1940, Sheppard 1959, Turner et al. 1984).

- Der Nachahmer muß das Vorbild möglichst genau kopieren, wobei die Ähnlichkeit sich auf äußerlich

sichtbare Strukturen, Färbung oder/und Verhalten beschränken kann (COTT 1940, SHEPPARD 1959,

Huheey 1984). Andernfalls könnten Freßfeinde die Nachahmer \'on den Vorbildern unterscheiden

lernen und die Nachahmer dezimieren.

- Polymorphismus tritt beim Nachahmer oft auf, weil er seine Häufigkeit so erhöhen kann, ohne seinen

mimetischen Schutz zu verlieren, indem sich verschiedene Vorbilder, denen die Morphen ähnlich

sehen, die Last der Schädigung durch den Nachahmer teilen (Sheppard 1959).
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Weiterhin forderte COTT 194Ü, daü Vorbild und Nachahmer am selben Ort und zur selben Zeit auftreten

müssen. Selbstredend vermindert sich dadurch die Wahrscheinlichkeit, daß ein Freßfeind Vorbild und

Nachahmer unterscheiden kann. Wahrend aber das gemeinsame Auftreten von Vorbild und Nachah-

mer am selben Ort strikt zu fordern ist, da sonst Freßfeinde lernen könnten, wo genießbare und wo
ungenießbare Vertreter des Mimikrysystems auftreten, kann man das gemeinsame zeitliche Auftreten

nur mit Einschränkung fordern. Es sind viele Beispiele Batesscher Mimikry bekannt geworden, bei

denen Vorbild und Nachahmer zu verschiedenen Zeiten auftreten (ROTHSCHILD 1963, HUHEEY 1980a,

1984, Gilbert 1983, Waldbauer 1988).

Besonders interessant in diesem Zusammenhang sind die Befunde von WALDBAUER (1988), warum in

der gemäßigten Zone Nordamerikas die Nachahmer von Hummeln und Wespen aus der Familie der

Diptera zeitlich vor ihren Vorbildern im Frühjahr erscheinen können. Die Erklärung ist relativ einfach:

Die unangenehmen Erfahrungen der insektenfressenden Vögel bei Attacken auf die wehrhaften Hy-

menopteren sind so einprägsam, daß ältere Vögel noch lange Zeit danach weder Vorbild noch Nach-

ahmer angreifen. Die Nachahmer treten vor den Vorbildern bereits im Frühjahr auf. Später, wenn die

heranwachsenden unerfahrenen Jungvögel flügge werden, treffen sie auf die Vorbilder.

Man kann also vereinfachend sagen: Die Freßfeinde müssen mit größerer Wahrscheinlichkeit auf die

Vorbilder als auf die Nachahmer treffen, damit ein Batessches System gut funktionieren kann.

Die Vorbilder sind langlebig und zäh (HUHEEY 1984), da so die Warntracht cien Freßfeinden möglichst

lang vor Augen geführt wird, und der Falter eine Attacke möglicherweise überleben kann, wenn sie

vom Freßfeind frühzeitig abgebrochen wird - sei es wegen des schlechten Geschmacks des Falters oder

sei es auf Grund von olfaktorischen oder anderen Reizen, die der Freßfeind in unangenehmer Erinne-

rung hat.

Der Nachahmer verhält sich im Gegensatz zum Vorbild eher unauffällig wie kryptisch gefärbte Arten

(HUHEEY 1984).

1.3. Müllersche Mimikry

Wie schon Bates bemerkt hatte, sehen sich vielfach auch ungenießbare Arten ähnlich. Dafür bot der

deutsche Zoologe Fritz Müller folgende Erklärung (Müller 1878): Freßfeinde müssen lernen, welche

Falter ungenießbar sind. Wenn nun verschiedene Arten die gleiche Warnfärbung tragen, so verteilt sich die

Zahl der zu opfernden Individuen, um einen Freßfeind zu "erziehen", auf mehrere Arten, wovon jede

einzelne Art profitiert.

Bei Müllerscher Mimikry profitieren alle beteiligten Arten (potentielle Freßfeinde unci Beutearten) von

der Ähnlichkeit. Die Freßfeinde vermeiden sinnlose Fangaktionen, die Falter werden weniger attackiert,

da die Freßfeinde nur eine Warntracht erlernen müssen (Fisher 1958).

Im Gegensatz zu einem Batesschen System sind Erbänderungen, die das äußere Aussehen eines Falters

so verändern, daß er nunmehr vom Freßfeind von den anderen ungenießbaren Arten des Mimikryringes

unterschieden werden kann, mit einem Selektionsnachteil verbunden. Also kommt es zu einer Stabilisie-

rung des Systems (Brower & Brower 1972).

Dabei kann konvergente oder parallele Evolution zur Entstehung solcher Ähnlichkeiten der beteiligten

Arten führen (BROWER & Brower 1972). Man spricht von Konvergenz, wenn zwei oder mehr nicht näher

verwandte Arten durch Erbänderungen ihren Vorfahren immer unähnlicher werden und sich dabei in

ihren äußerlichen Merkmalen immer mehr annähern. Von Parallelismus hingegen spricht man, wenn die

Selektion dafür sorgt, daß zwei oder mehr Arten im Laufe der Stammesgeschichte nicht divergieren,

sondern in ihren äußerlichen Merkmalen ähnlich bleiben, sie also gleichsinnig verändern, während die

Arten bezüglich der übrigen Merkmale durchaus in verschiedene Richtungen evoluieren können. Ein

berühmtes Beispiel liefern dafür die Arten Hcliamiiis erato und Helicoiüus inclpoiiiciie (Heliconiinae, Nym-
phalidae) in Zentral- und Südamerika (Turner 1988).

Folgende Charakteristika kennzeichnen ein Müllersches Mimikrysystem:

- je häufiger die Arten einer Müllerschen Ähnlichkeitsgruppe (Mimikryring) sind, umso besser fällt für

jedes einzelne Individuum der Schutz aus (COTT 1940, Sheffard 1958, TURNER et al. 1984).
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- Die Ähnlichkeit nuiLs nicht allzu groß sein (COTT 1940), da es für die Freßfeinde nicht vorteilhaft ist, die

Mitglieder des Ringes an kleineren Differenzen unterscheiden zu lernen.

- Polymorphismus tritt selten auf (Sheppard 1958). Je kleiner die Zahl der von den Freßfeinden zu

erlernenden Warntrachten bleibt, umso geringer fällt die Zahl der Opfer aus.

- Ein Auftreten der Arten am selben Ort und zur selben Zeit ist zwar nicht unbedingt erforderlich,

steigert aber den Lernerfolg beim Freßfeind (HUHEEY 1984).

- Alle beteiligten Arten sind zäh und langlebig wie die Vorbilder der Batesschen Nachahmer (HUHEEY
1984, cf. oben).

- Die Vertreter eines Müllerschen Systems sind auffällig gefärbt und bewegen sich langsam (HUHEEY
1984).

Zwischen Batesscher und Müllerscher Mimikry gibt es fließende Übergänge: So ist ein Müllersches

System, bestehend aus einer extrem und einer nur ganz schwach giftigen Art einem Batesschen System
sehr ähnlich (Remington & Remington 1957, Brower 1958a-c, ROTHSCHILD 1963, HuHEEY 1988). Man
kann Batessche und Müllersche Mimikry als extreme Fälle eines kontinuierlichen Spektrums mit allen

Übergängen betrachten (HUHEEY 1976, 1980b, Rothschild 1981a) bzw. als die beiden Hälften des Spek-

trums (Benson 1977). Sehr giftige Falter entwickeln eine eigene Warntracht und setzen sich so von den
anderen Vertretern des Müllerschen Systems ab (HUHEEY 1988). Das zweifelten allerdings auch einige an

(Benson 1977, Sheppard & Turner 1977, Turner 1977).

Gegen ein Verwischen von Müllerscher und Batesscher Mimikry sprechen sich aus: TURNER 1977,

Benson 1977, Rothschild 1963, 1981a.

1.4. Ähnlichkeit genießbarer Arten

Bleiben die Fälle zu untersuchen und zu erklären, in denen genießbare Arten einer Gattung ganz

erheblich im Aussehen, mitunter auch im Verhalten von ihren allernächsten Verwandten abweichen und
sich damit - vor allem im Flug - dem Erscheinungsbild von Arten anderer Gattungen, ja gar anderer

Familien oder Ordnungen annähern. Diese Tatsache blieb Naturforschern nicht verborgen und findet

immer wieder Erwähnung. So schreibt z.B. AURIVILLIUS (1910 in Seitz 1925) auf Seite 62: "Eronia leda

erinnert im männlichen Geschlecht sehr an Teracolus incretus (-Colotis auxo incretus), ...". Als der Verfasser

des Buches 'Butterflies in Thailand', Bro. A. Pinratana, auf die merkwürdige Papilionidengattung Lam-

proptera im Zusammenhang mit der hier vorliegenden Forschungsarbeit ansprochen wurde, erzählte er

sofort von der Ähnlichkeit der beiden Arten mit Libellen, was auch JORDAN (1909 in Seitz 1927) bereits

berichtet: "Sie (Lanipwptcm curiiis vnid Lninpwptcm niegcs) halten sich in der Nähe von Gewässern auf, an

offenen Stellen, über die sie in schnellem niedrigen Fluge wie Libellen hin- und herschießen."

Eine Erklärung für die Ähnlichkeit nicht näher verwandter genießbarer Arten wurde meines Wissens

bis jetzt erst in einem Spezialfall versucht (Marden 1992). Dieser nimmt an, daß sich weniger geschickte

Flieger unter den Tagfaltern zwischen sehr geschickten verstecken, die von den Vögeln nicht attackiert

werden, weil kaum eine Chance auf Fangerfolg besteht. Ansonsten wurde allenfalls hie und da vergeblich

versucht, einen Fall von Müllerscher oder Batesscher Mimikry zu konstruieren, wie im Beispiel der

Nymphalidengattungen Asterope und Agrias (D'Abrera 1987b, Butterflies of the Neotropical Region,

S. 590).

Umso mehr erschien es interessant, gerade diesen Ähnlichkeiten ganz besondere Aufmerksamkeit bei

den Untersuchungen zu schenken.

1.5. Freßfeinde

Unter den Freßfeinden, die das Leben der am Tage fliegenden Falter bedrohen, spielen Vögel die

wichtigste Rolle (COTT 1957, WICKLER 1968, Rettenmeyer 1970). Daneben gibt es auch noch eine Menge
anderer Freßfeinde geringerer Bedeutung, z.B. Eidechsen, Kröten, etc. (COTT 1940, Brower 1958a-c, SEX-

TON 1964, Papageorc;is 1975, Schüler 1985, Schuler & Hesse 1985). Doch fast ausschließlich die Vögel

unter all diesen Freßfeinden können gezielt Jagd auf Tagfalter machen.
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Abb. 1.1. Troidcs amphn/siis nificollis V (Khao Phra Thaew-I'ark, l'hiikot, Thailand). Die Arten der Gattung Twidcs

sind auffällig gefärbt und ungenießbar.

Die meisten Vögel attackieren Falter, wenn sie ruhen, beschäftigt sind (z.B. Balzflug, Blütenbesuch)

oder dicht an deren Warte vorbeifliegen. Vor allem landende Falter werden attackiert (SWYNNERTON 1915,

Chai 1986).

Da es ausgesprochen schwierig ist, im Freiland die Attacken der Vögel auf Falter zu beobachten und

weniger die Pläne des Beobachters als der Zufall diktieren, welche Falter gerade in die Fangversuche der

Vögel - mit oder ohne Erfolg - verwickelt sind, haben auch Untersuchungen der Spuren, die die Vögel-

schnäbel auf den Flügeln der Falter infolge von Attacken zurücklassen (beakmarks), und Fütterungsexpe-

rimente große Bedeutung.

POULTON (in MARSHALL & PouLTON 1902: 366) vermutete, daß Falter der Acraeinae und Danainae

(Nymphalidae) signifikant mehr Schnabelspuren aufweisen müßten als Vertreter genießbarer Arten. Er

begründete das so: Vögel fangen und testen die Falter, lassen aber die ungenießbaren wieder frei, während

sie die genießbaren fressen. Carpenter (1941, 1942) konnte diese Vermutung bestätigen. Über die Aussa-

gekraft dieser Methode herrschen heute keine Zweifel mehr (SlIEPPARD 1959, Sargent 1973, EDMUNDS

1974a,b, Shapiro 1974, Smitii 1979, ROBBINS 1981).

Pouch & Brower (1977), Bowers & Wiernasz (1979) erweiterten die Methode, indem sie zwei Arten

von Schnabelspuren auf den Falterflügeln unterschieden, solche, die davon zeugen, daß der Vogel den

Falter freiwillig wieder losließ (Falter mit Schnabelspuren, engl, beak-marked butterflies), und solche, die

darauf schließen lassen, daß sich der Falter, der wahrscheinlich gefressen worden wäre, wieder losreißen

konnte (Falter mit Pickmarken, engl, beak-torn butterflies). Ist die Anzahl der Individuen mit Pickmarken

bei einer Art höher als die der Falter mit Schnabelspuren, so kann sie als genießbarer gelten als eine Art,

bei der sich das Verhältnis umkehrt. So konnten BowERS und WiERNASZ (1979) z.B. zeigen, daß freilebende

Vögel die Art Ascin iiiouustc (Pieridae) zehnmal so häufig nach dem Fang wieder losließen als die Art

Cerci/ouis pcgaln (Satyrinae).

Da die Bedingungen, unter denen Attacken auf Tagfalter von selten der Vögel im Freiland stattfinden,

kaum steuerbar sind, griffen viele Forscher zu Fütterungsexperimenten, um Antworten auf spezielle

Fragen der Mimikrytheorien zu bekommen. Dem Vorteil, daß so der Verlauf des Experiments beeinflußt

werden kann, steht der Nachteil gegenüber, daß die Falter dabei in der Regel in einer der Situation in der
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Natur wenig vergleichbaren Form geboten bzw. nur Attrappen verwendet wurden (SWYNNERTON 1915b,

HOLLING 1965, ESTABROOK & JESPERSEN 1974, SCHULER 1974, 1980, DiLL 1975, BOBISUD & POTRATZ 1976,

Arnold 1978, Luedeman et al. 1981, Chai 1986).

Was die Akzeptanz von Faltern durch Vögel anlangt, so gibt es artliche, aber auch individuelle

Unterschiede. Außerdem spielen auch andere Faktoren eine entscheidende Rolle, so z.B. der Hunger (des

Vogels selbst bzw. der zu versorgenden Nachkommenschaft), das Angebot an alternativer Beute, die

Wahrscheinlichkeit, den Falter erbeuten zu können, aber auch die Vorerfahrungen mit ungenießbaren

Vorbildern bzw. genießbaren Nachahmern eines Batesschen Systems ("Angst vor Strafe", "Schlimmheit der

Strafe", relative Häufigkeit von Vorbild und Nachahmer), und die Zeit, die seit einer unangenehmen
Erfahrung verflossen ist (Brower 1960, HUHEEY 1988).

Wegen der Theorien, wie sich Batessche bzw. Müllersche Mimikry entwickeln, ist es wichtig zu wissen,

daß auch Vorbilder attackiert werden. Das wurde schon öfters auch in der Natur nachgewiesen (Carpen-

ter 1942, Endler 1986, Brower 1988b).

Zweifellos wird die Vermeidung von Vorbildern und Nachahmern von Freßfeinden erlernt (MoSTLER
1935, Brower 1958a-c, Brower & Brower 1965, Alcock 1970, Platt et al. 1971, Schuler 1974, Evans &
Waldbauer 1982).

1.6. Chemische Verteidigung bei Faltern

Einen sehr guten Überblick über tue Mechanismen chemischer Verteidigung bei Tagfaltern findet man
bei L. P. Brower (1984, Chemical defences in butterflies.)

Viele Pflanzenfamilien sind dadurch geradezu charakterisiert, daß ihre Arten chemische Verteidi-

gungsstoffe produzieren (BROWER & Brower 1964, ROTHSCHILD 1972a). Da es kaum einen absoluten Schutz

geben kann, nimmt es nicht Wunder, daß sich gewisse Tagfalterfamilien auf solche Pflanzenfamilien

spezialisiert haben: So ernähren sich - soweit bekannt - die Raupen der Danainen von Asclepiadaceen, der

Heliconiinen von Passifloraceen unci die der Ithomiinen von Solanaceen (DeVries 1987).

Die zur Verteidigung dienenden chemischen Substanzen können von den Lepidopteren selbst produ-

ziert werden, z.B. von den Arten der Gattung Zygaena (Brower 1984), oder die Larven nehmen beim
Verzehr der Futterpflanzen Stoffe auf, die sich - eventuell nach Umwandlung in Derivate - auch noch in

der Imago finden, z.B. bei Arten der Gattung Dflnrtus (Owen 1971, Brower 1984). Die Palette der eingesetz-

ten Stoffe ist recht umfangreich und sicher noch nicht in vollem Umfange bekannt (Kardenolide, Senföl-

glykoside, HCN, Alkaloide mit Pyrrolizidin-Struktur, usw.).

Brower (1984) ciefiniert chemische Verteidigung folgendermaßen: Ein Beuteindivrciuum genießt che-

mischen Schutz, wenn es eine oder mehrere chemische Substanzen enthält, welche zur Ablehnung der

Beute durch Parasiten oder Freßfeinde führen. Die Verschmähung durch den Freßfeind kann bereits auf

Grund des Geschmacks oder des Geruchs erfolgen oder sich nach dem teilweisen oder völligen Verzehr

von einem oder mehreren Beuteindividuen einstellen.

Nach dieser Definition besitzen Batessche Nachahmer, die lediglich den optischen, akustischen und/
oder taktilen Sinn des Freßfeindes irreführen, kein chemisches Verteidigungssystem. Wenn sich die schäd-

lichen Effekte der chemischen Stoffe eines Beutetieres beim Freßfeind unmittelbar einstellen, kann das

Beutetier eine Attacke möglicherweise überleben. Tritt eine schädliche Wirkung der aufgenommenen
Substanzen allerdings erst mit Verzögerung ein, so wird das Beutetier wahrscheinlich getötet und gefres-

sen. Sein Tod nutzt dann anderen Individuen, wenn der Freßfeind auf Grund der unangenehmen Erfah-

rung in der Folgezeit Tiere mit ähnlichen Merkmalen meidet.

Zwei grundsätzlich verschiedene Arten chemischer Verteidigungsstoffe treten bei Schmetterlingsima-

gines auf:

Substanzen, die dem Freßfeind Schaden zufügen, wobei sie für den Feind mit dem Geschmacks- oder/

und Geruchssinn wahrnehmbar sein mögen oder auch nicht, und solche, die unschädlich sind, auf die aber

der Geschmacks- oder/und Geruchssinn des Freßfeindes anspricht (BROWER 1984). Entsprechend kann
man, wenn man sehr exakt sein will, auf einen Falter je einen Begriff aus den beiden Merkmalspaaren
giftig/ungiftig und genießbar/ungenießbar anwenden.

Da - wie bereits gesagt - chemische Stoffe dem Träger nie einen absoluten Schutz verleihen können,

gelingt es immer einigen Freßfeinden - wenn auch nur teil- oder/und zeitweise - sich von der chemisch

geschützten Beute zu ernähren (POULTON 1887,M0STLER 1935,COTT 1940,FORD 1945,WlGGLESWORTH 1964,

Rettenmeyer 1970, ROTHSCHILD 1971, 1981b, Dawkins & KREBS 1979). Deshalb muß es zwischen ungenieß-
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baren bzw. giftigen und genieL^baren bzw. ungiftigen Arten in Abhängigkeit vom Beutetierindividuum und

vom individuellen Freßfeind alle Übergänge geben.

Trotzdem lassen sich Schmetterlingsarten generell als mehr oder weniger ungenießbar bzw. relativ

genießbar klassifizieren.

Satyrinen scheinen fast ausnahmslos für alle Freßfeinde genießbar zu sein (Brower & Brower 1964,

Pouch & Brower 1977), während man bei den Pieridae ein weit gefächertes Genießbarkeitsspektrum

antrifft: So sind z.B. Arten der Gattung Delias völlig ungenießbar für Vögel, während Arten der Gattungen

Eiirema und Belemis völlig genießbar sind (Brower 1984).

Die Familie der Papilionidae enthält genießbare, aber auch sehr giftige Vertreter. So sind z.B. die Arten

der Gattungen Bnttiis, Onüthoptcra, Pachliopta völlig ungenießbar (VON Euw et al. 1968, ROTHSCHILD et al.

1970, ROTIiSCHlLD 1972b), Arten der Gattung Papilio jedoch relativ genießbar (Brower 1958a,b,c).

Ithomiinae sind zwar mehr oder weniger ungenießbar (Alcock 1965, BROWER 1984), werden aber von

Vögeln nicht so häufig abgelehnt wie Danainae, bei denen allerdings nicht alle gleich giftig und auch nicht

für alle Vögel gleichermaßen ungenießbar sind (Swynnerton 1915b, Brower 1988b). Auch bei den

Ithomiinae treten von Art zu Art größere Unterschiede in der Ungenießbarkeit auf (POUCH et al. 1973,

HUHEEY1976).

Die Heliconiinae scheinen allesamt ziemlich ungenießbar zu sein, insbesondere die aposematischen

Arten (BROWER et al. 1963, BOYDEN 1976), die Acraeinae sind vermutlich alle recht ungenießbar (Marshall

& PouLTON 1902, Swynnerton 1915b, Carpenter 1942).

In den noch nicht genannten Unterfamilien der Nymphalidae ist wohl die Mehrzahl der Arten

genießbar (Platt et al. 1971, Brower 1984), wenn auch einige Arten sich als relativ ungenießbar erwiesen

haben (Platt et al. 1971, MARSH et al. 1977, BOWERS 1980).

Es bleibt lediglich noch zu erwähnen, daß man von einer großen Zahl tropischer Tagfalterarten

entweder nichts über ihre Genießbarkeit aussagen kann oder auf Vermutungen angewiesen ist.

2. Beobachtungsorte

2.1. Auswahl der Beobachtungsorte

Um allgemein gültige Prinzipien leichter entdecken zu können, wurden tropische Gebiete aus drei

verschiedenen Faunenregionen - der Orientalischen, der Äthiopischen und der Neotropischen - ausge-

wählt. Im Vergleich sollten sich dann Gemeinsamkeiten sowie Unterschiecie feststellen lassen.

Wegen der Artenfülle wurde in erster Linie in den Tropen geforscht, wegen der günstigen Arbeitsbe-

dingungen in Thailand, Kenia und Ecuador. Aus Gründen des Vergleichs zu der Situation in Ecuador

wurden noch einige sub- und extratropische Gebiete Argentiniens herangezogen. Da als Arbeitsperioden

im Freiland hauptsächlich die Monate Juli und August in Frage kamen, mußten sich die Untersuchungen

in Kenia auf die Küstenregion beschränken, wo auch während dieser Monate noch die fast täglich

aufziehenden Monsumwolken für genügend Feuchtigkeit und ein reiches Falterleben sorgen. In Thailand

herrscht in besagten Monaten Regenzeit mit entsprechendem Tagfalterreichtum. Leider erschweren die

häufig und unerwartet eintretenden Regenfälle die Quantifizierung so mancher Beobachtungsserien.

Ecuador bietet sowohl geographisch als auch klimatisch eine derartige Vielfalt, daß man während der

genannten Monate mit etwas Glück geeignete Orte zur passencien Zeit aufsuchen kann.

Viele Anforderungen sind an einen Beobachtungsort zu stellen, wenn er geeignet sein soll:

- Es sollte sich in der Regel um einen intakten Biotop handeln, da unter dem Einfluß des Menschen meist

einige Arten zahlenmäßig stark zunehmen, andere aber selten werden oder gar ganz verschwinden.

Ausgehend von der aktuellen Situation ist es dann ausgesprochen schwierig - wenn nicht oft unmög-
lich - die auftretenden Ähnlichkeiten unter den Faltern zu deuten, die sich im Laufe von Jahrmillionen

unter ganz anderen Bedingungen entwickelt haben.

- Der Biotop muß zugänglich sein. Sollen Arten beobachtet werden, die sich im Regenwald aufhalten,

so sind schmale Wege bzw. Pfade sehr geeignet. Obwohl Flußläufe durch Waldgebiete in der Regel ein

reiches Falterleben bieten, sind sie ohne begleitenden Pfad wenig zur Beobachtung von Faltern geeig-

net, da vom Wasser aus nur bestimmte Arten registriert werden können.
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Abb. 2.1. l'llan/rnwiKiis am Raiui des Weges nach V\u KhK)k (Khat) Vhva Thaew, riuiket, TiiailanJ)

Da sich die duftretcndon Falterarten an gewissen Plätzen ansammeln, müssen diese Orte entdeckt

werden. Nicht selten sind es blühende oder truchtende Sträiicher entlang von Wegen und Ptaden

dmvh den Wald oder am Waldrand, die die Falter anziehen. Doch manchmal sind es auch Stellen

mitten im Wald, die sich zu Sammelplätzen \'on Faltern entwickeln, was z.B. für die Ithomiinae und

/'((//(/csarten (Tapilionidae) in Südamerika, Dclins- (Pieridae) und /'///'/oci/arten (Danainae) in Südi>stasi-

en und /Ac/vic/iarten in Afrika gilt. Das Auffinden entsprechender Orte erfordert Zeit, Geduld und auch

etwas Cilück.

Aulgrund dieser Forderungen xiMstehl t's sich von selbst, daii es nicht leicht ist, geeignete Heobach-

timgsorle zu linden. So ging iiirer Auswahl jeweils ein besuch des entsprivhenden Landes voraus mit

ausgedehnter Reisetätigkeit zu naturbelassenen Gebieten.

2.2. Der Kh.io Phra Thaow-Naturp.irk in Thailand

In Ih.üland hat sich .uit der Insel Phuket der Khao Phia Thaew Naturpark als ausgesprochen günstiger

Beobachlungsort erw lesen: Is handelt sich hierbei imi ein \iele Quadratkilometer grol^es, ciichtes, weitge-

hend iM'sprüngliches und intaktes Waldgebiet auf hügeligem Gelände (siehe Abb. Z. I luid 8.1-8.6). Die

Wohngelegenheit im Gästehaus der Parkxerwaltung machte es möglich, zwischen den häufigen Regenfäl-

len jeweils im Wald zu arbeiten. In der Zeit \'om 15. luli P)S7 bis zum 25. August PJSZ \'or allem, aber auch

vom 21. bis zum 24. März 148S konnten dort Beobachtungen angestellt werden. /\ls besonders günstig

erwies sich ein Weg vom Gästehaus zur I lügelkuppe, der eine besondere Attrakti(.>n auf die meisten

TagtallerarliMi ausiible (Abb. 2.1 vnid S.5-8.(-i). \lr \\\\v bereits etwas zugewachsen, wurde \ on keinen
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Pha
Khlok

Thalang

Abb. 2.2. L.igc der Bcobaclituni^s/onrn A, \i, C, 1^ und I: liings des Weges von Tlialcinij, naeli l'hci Kliluk im \\haa

l'hra Thaew-Natiirpark aiil der Insel Phukel (siidl. Thailand)

lahrzetigon befahren, war aber breit genui;, um aut ihm i;ut vorwärts /u kommen, ohne die Faltergcmein-

schnften allzusehr zu stören. Hntlang dieses Weges wurden fünf Zonen unterschieden: A, B, C, D und E

(siehe Abb. 2.2). Der Weg über den Khao l'hra Thaew nach I'ah Khlok steigt längs der Zonen A, B und D
ständig an und verläuft auf der Kuppe (Zone E) im wesentlichen ht)rizontai. Mit Zone C ist das Gebiet um
einen Seitenweg bezeichnet, das cieshalb mit in div Untersuchungen aufgenommen wurde, weil er rasch

in Jt'n dichten Wald führt, wo immer wieder groL^e t'///'/()('((-Ansammkmgen zu beobachten waren.

2.3. Die kenianische Küstenregion

In Kenia haben sich neben dem grol.'^en, aber wohl weitgehend sekundären Arabuko-Sokoke-Waldge-
bit't südlich von Malindi für die Untersuchung als besonders ergiebig die Wälder des l'arks der Shimba
Hills und ein kleines Resturwaldgebiet mit grolilen alten Bäumen an der Diani-Beach südlich \'on M()m-

basa erwiesen (Abb. 2..1 und 8.7-8.8).

Der Shimba Hills-I'ark enthält naturnahe Waldgebiete, nämlich den Longomwagandi-Wald und den

Makadara-Wald, wo u.a. noch von epiphytischen Farnen bewohnte Baumriesen zu finden sind.

Im Arabuko-Sokoke-Wald wurden Falter vor allem am Waldrand südlich des Ortes Roka U\\. 40 km
südlich von Malindi) und im Waldweg zu der jilore-Forest-Station (ca. 20 km südlich von Malimii)

beobachtet, jeweils ab der 1 iauptstraße, die von Mombasa nach Malindi führt.

Das Dornbuschgebiet des Tsavo-Parks wurde von Zeit zu Zeit besucht, hauptsächlich um Vergleiche

mit der Situation in der feuchteren Küstenregion anstellen zu können.
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Abb. 2.3. W.iki iiiul ( ir.iss.iv.iniH- Jfs Shimb.i I lill ..iiioii.ili'.iiks Ix-i Kvvalc (siidüsllichcs Kcnio, unweit der

Kiislc tl(". Iiulis( heil ( ViMiis)

2.4. lU'ob.u liliin}j;s<)ili' in Siiil.iinri ik.i

In l'cii.ulor \\ iiulcii ,111 mi'liii'ifn ( ^rlrn l liili'rsikhiinr.i'ii Jim lu',ririlii I, \\ oIh'I liii' W.iliiiT .im l Ik-r des

l\U) Ib.u l\i wesllii i> von S.mlo I )i)iiiinj;o lie Ins C oIdi-.kIds sii li .ils Ih-sdiuIims i;ei'iv;nel iMwiescn. 1 )ii" Crle

sind im rolj;eiul('n in .ilph.ilH'iisi her i\eilienloir,e .uil);i'lislel nml pr.i/isiiMl:

H.inos: Wiesi> .uil i,i. .''lOOni nher NN, sndiu h nnd dncUl oiu'rii.ilh diT Sl.idl H.mos, am TiiIh' dt'S

Vnlk.ins rim);in,ilui.i, diT .uieli lier l'rDvinz den Namen j;.iii. iH'ii.n ist.i ( "Selioni' Anssielil") lu-ilst ein

Anssielilspimkl y,>ny/ in dt-r Nähe (siehe oiieh Abb. 2.4).

Ol.iv.ilo: Herj;\v,ild mit b.uii (Quebr.n.i.i S.in liiis, Stelle 1) uiul angn-n/eniie WiestMi (Stelle 2) - vgl.

,uu h lab. I. Kl bei läbl.u hiip.i, ea. 2'H)() m üIht NN, e.i. 10 km vvi>stlitii v^n Otavalo, südlich des Weges

von ( M.ualo n,ui\ Apiiela, nn K.niidn C uhu .u hi dei rnniii/ Iml'.ibiiiM;

Wiesi-n ea. (> km sndiu h von ( >la\ alo (Slellc '0, anl ca. X^OÜ m bis VIDO m nbi'i- NN, rroxiii/ Inib.ilnna

Tinas: Waldgebiel der wesiluheii rrakordilleiv bei biieii,i\ enliiia, la. '•()() iii iiber NN, e.i. II km
wesiliiii von i'inas, rio\in/ l'l (, h'o, siidlielu's l'Aiiador

riierlo N.ipo: rrim.irwaldgebiet .im linken UUm des Kui |aliiii\\u ii, nahe der Mniuliin); in den Ku)

Napo, Kanton Jena, l'rovin/ Napo (siehe auch Abb. S.W)

Rio (Juimi: Waldgebiet entlang des reehten LMims des Kio Oiiimi, nahe diT Mmidiiii;; m den Kio

^aeiiamlii, aut ea. 'HW m über NN, rrovin/ /,amora-C'hineiii|->e, siidosllielu' Kortiillere

Kio Topo: Waldgt>biet lies reihten l Mers iK>s Rio Topi^ nahe der Mündung in den Rio l'asta/a, aul ea.

1250 m über NN, ea. ."^O km osllieh von b.mos, ( KlkoidilK'H', rio\in/ lunguraima

Santo nomingo: Pii' bewaldeleii Ulei di's Rio loaelii in der l'rovin/ l'iehiiuha, im Kanton Santo

nommgo, ea. IS 1/ km wcslJuli der Stadt Santo nomiiie.o de los t oKuados. bs ist wi-nig l'riniär-,

hauptsäehlieh Si'kuiul.irw.ild ubriggi-blieben I ^le exlieiii sti'ilen 1 lange des linken l'lul>ulers oberhalb

der I lauptstraRe Vint Quito nach Santo Pomnii'/i de los (.'oloratlos haben wohl den Wald di>rt in den

Ausl.iuli'rn di-r Wt'sIkordiiliMi' \o\ der end)',ultigen Rodiiiij; bis jel/l bewahrt. \'or alU'm zwei StelK-n

erwiesen sieh lür bi-ob.u htun)!,i'ii als besoiuK'rs gei'igiu't:

Stelle I: ( a. 17 km wesllu h \ on Santo noiiiin;',o d(- los t olorados, aul ea. 700 iii iiber NN, im Wald
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Abb. 2.4. Tal des Rio Pastaza, östlich von Banos, Provinz Tungiirahua

westlich der ersten Kehre des Weges, der von der oben erwähnten 1 lauptstraße nach San Francisco de

Tanti führt

Stelle 2: Ca. 15 km westlich von Santo Domingo de los Colorados, Waldgebiet zwischen den Rios

Tahuasa und Tanti, auf ca. 7()()-75() m über NN
Valladolid: Waldgebiet bei Valladolid im Süden Ecuadors, auf ca. 1600 m über NN, Provinz Zamora-
Chinchipe, ca. 150 km südlich der Stadt Loja

In Argentinien (z.T. auch im südöstlichen Brasilien) wurden Beobachtungen vor allem in folgenden

Gebieten durchgeführt:

(Hinweis: Alle genannten Orte liegen - mit Ausnahme von Iguazü - in den östlichen Anden oder an

deren Rand.)

- Bariloche: Wiesen beim Bahnhof von San Carlos de Bariloche, ca. 700 m über NN, Provinz Rio Negro
- Cieneguillas: trockenes Gebiet der Anden (Wiesen zwischen Flächen mit niedrigen Sträuchern), ca.

3600 m über NN, dicht an der bolivianischen Grenze, ca. 30 km westlich von La Quiaca, Provinz Jujuy

El Calafate: Wiesen längs gleichnamigen Baches (Arroyo Calafate) in der Nähe seiner Mündung in den
Lago Argentino und südlich des Ortes Fl Calafate, ca. 250 m über NN, Provinz Santa Cruz, südliches

Patagonien

- Iguazü: subtropische Primärwaldgebiete um die Wasserfälle des Iguazü (port. iguagu), ca. 250 m über

NN, sowohl auf der argentinischen (Provinz Misiones) als auch auf der brasilianischen Seite (Provinz

Paranä)

San Javier: Andenwiesen zwischen subtropischem Wald auf ca. 1200 m über NN bei San Javier, ca.

20 km westlich von San Miguel de Tucumän, Provinz Tucumän
- Uspallata: Wiese bei Uspallata (Provinz Mendoza), am Ufer des gleichnamigen Flüßchens (Arroyo

Uspallata), ca. 1900 m über NN, ca. 110 km westlich von Mendoza, an der Straße nach Chile

17

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



3. Erhebung der Befunde und Methodik der Untersuchungen

3.1. Bestimmung und Präparation der auftretenden Arten

Zwar gellt mein Interesse in erster Linie den Tagfaltern, doch mul>ten bei der Analyse der Ähnlichkeits-

gemeinschatten tagtliegende Nachtfalter ebenso wie Vertreter anderer Insektenfamilien mitberücksichtigt

werden.

Für die Bestimmung der thailandischen Falter erwies sich das Werk "Butterflies in Thailand" von

Pinratana (1977, 1983, 1979, 1981, 1985, 1988) als sehr nützHch. Zusätzlich fanden die drei Bände von

D'Abrera "Butterflies of the Oriental Region" (1982, 1985, 1986) Anwendung.
Die kenianischen Falter wurden mit Hilfe des Werkes von D'ABRERA "Butterflies of llie Afrotropical

Region" und diversen Monographien (Eltringmam 1922,Talbot 1939, 1944,Carcasson 1960, 1961, 1963)

bestimmt. Erst gegen AbschluLs des kenianischen Teils der vorliegenden Arbeit erschien das Buch "The

Butterflies of Kenya" (Larsen 1991), anhand dessen noch einige Zweifel bezüglich der gültigen Artnamen

geklärt werden konnten.

Als besonders schwierig erwies sich die Bestimmung der ecuadorianischen Falter. Mit Hilfe der bereits

erschienenen fünf Bände "Butterflies of the Neoptropical Region" (D'Abrera 1981, 1984, 1987a,b, 1988),

den Werken "Rhopalocera Americana" (Seitz 1924), "Hcliconiiis and related genera" (Holzinger 1994),

"Ecologia geogräfica e Evolu^äo nas Florestas Neotropicais" (BROWN 1979) und "The Butterflies of Costa

Rica" (DeVries 1987), einer nicht publizierten Photosammlung ecuadorianischer Weil?linge von ROBERT

(Pieridenspezialist aus Alicante) und der Tagfaltersammlung der Zoologischen Staatsammlung in Mün-
chen erfolgte die Ermittlung der wissenschaftlichen Namen der erwähnten bzw. abgebildeten Falter.

Die Namen von Unterarten werden in der Regel nur angegeben, wenn es der nomenklatorischen

Präzision dient, vor allem wenn die Zuordnung einer Unterart zur entsprechenden Art nicht zweifelsfrei

erscheint. Morphen - für die vorliegende Arbeit von zentraler Bedeutung - werden nur dann namentlich

vorgestellt, wenn allgemein gebräuchliche Namen existieren. Ansonsten werden deskriptive Bezeichnun-

gen verwendet, wobei dann die betreffenden Formen in Kapitel 8 farbig abgebildet sind.

Die Präparation der Falter, die zum Bestimmen, Vergleichen und zur Anfertigung der Photos nötig

waren, erfolgte in der üblichen Weise (vgl. FÖRSTER-Woi ILFAHRT 1954, "Die Schmetterlinge Mitteleuropas",

Bd. 1: 33-38).

3.2. Erfassung des Verhaltens

3.2.1. Ermittlung der Falterhäufigkeit

Grundsätzlich wurden jeweils alle an einem bestimmten Ort zu einer Zeit auftretenden Tagfalter (mit

Ermittlung ihrer Häufigkeit) erfaL^t und aufgrund ihres Erscheinungsbildes im Flug Ahnlichkeitsgruppen

zugewiesen. Insbesondere wurden Falter, die im Flug nicht eindeutig identifiziert werden konnten, wenig-

stens einer solchen Ähnlichkeitsgruppe zugeordnet vmd so doch mitgezählt. Auf diese Weise läßt sich so

manche Ähnlichkeit feststellen, die bei schnell fliegenden Arten nur im Flug zu erkennen ist.

Um das Artenverhältnis innerhalb solcher Ähnlichkeitsgruppen näher zu bestimmen, mußten dann

noch während der Beobachtungszeit möglichst viele solcher Falter mit dem Netz gefangen werden.

Hierbei ist allergrößte Behutsamkeit geboten, denn Fangaktionen bringen eine große Beunruhigung in

Falteransammlungen, auf die gerade manche Arten durch Flucht reagieren. Meiden die Falter dieser Arten

dann den betreffenden Ort, während andere Arten (z.B. ungenießbare aposematische) dort verbleiben,

liefern die erfaßten Häufigkeitsverhältnisse ein schiefes Bild. Deshalb ist es ratsam, jeweils bei einem ersten

Aufenthalt an einem geeigneten Beobachtungsort das Artenspektrum durch Fangen zu erfassen und erst

geraume Zeit, z.B. ein Jahr später, die Arten zu beobachten und ihre Häufigkeit zu ermitteln. Unvermeid-

bare Fangaktionen sollte man dabei auf ein Minimum beschränken und - soweit möglich - im Anschluß

an eine Beobachtungsperiode durchfuhren.

Was die Feststellung der örtlichen und zeitlichen I läufigkeitsverteilung der Falter anbelangt, konnte

auf der thailändischen Insel Phuket grundsätzlich anders vorgegangen werden als an den anderen

Beobachtungsorten. Die günstigen Arbeitsbedingungen im Khao Phra Thaew-Park Phukets und die relativ

lange Aufenthaltsdauer dort ermöglichten es einerseits, Populationsschwankungen und örtliche Falteran-

sammlungen über viele Wochen hinweg festzustellen, andererseits erschwerten die häufigen, oft auch
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tagelcing .mdiiucrnden Regenfiillc die l'Iiiiuing von Beobdchtungs/.eiten und -zonen.

Um vergleichbare Daten zu bekommen, wurde pro Tag für jede Zone (vgl. Abb. 2.2) etwa die gleiche

ßeobachtungszeit (ca. 30 min) aufgewendet. Regehnäßig auftretende täghche Regenperioden von kurzer

Dauer, während derer die meisten Tagfalter nicht flogen (mit Ausnahme der £;/;7/ot'rtarten, die nur durch
sehr starken Regen am Fliegen gehindert wurden), blieben dabei außer acht. Während der einzelnen

Beobachtungsperioden (siehe Tab. 3.1) - in der Regel 2 bis 3 mehr oder weniger aufeinanderfolgende

Tage- wurde das Falteraufkommen der verschiedenen Zonen erfaßt, indem einmal mit den Zonen A, B
begonnen wurde und später die Zonen C, D und E durchstreift wurden, das nächste Mal von Zone E nach
Zone A vorgerückt wurde. Aus den Zonen D und E liegen geringfügig weniger Meßwerte vor, da nicht

selten mit Erreichen dieser Zonen, die vom Gästehaus weiter entfernt waren, starker Regen einsetzte. Da
also weder innerhalb der einzelnen Beobachtungsperioden noch auf jeder Höhenstufe gleich oft die Falter

beobachtet werden konnten, da - wie schon gesagt - heftige, oft lange anhaltende Regenfälle das erschwer-

ten, wurden die Häufigkeitszahlen jeweils auf eine kleinste gemeinsame Beobachtungseinheit (BE) bezo-

gen, nämlich die Erfassung aller Falter in einer Zone während einer halben Stunde. Die Zahl dieser

Beobachtungseinheiten pro Zone bzw. pro Periode ist in den Tabellen 3.2 und 3.3 angegeben.

Durch Bildung der Quotienten N/BE (beobachtete Zahl von Individuen N pro Beobachtungseinheit

BE) ist gewährleistet, daß umfangreichere Beobachtungen während bestimmter Perioden oder in gewissen

Zonen lediglich die Meßwertgenauigkeit erhöhen.

Da zwischen August 1987 und März 1988 ein relativ langer Zeitraum liegt, wurden bei der Ermittlung

der örtlichen Häufigkeitsverteilungen die Meßwerte vom März 1988 nicht berücksichtigt.

Selbstverständlich bekommt man so wenig Informationen über die tatsächliche Häufigkeit der einzel-

nen Arten bzw. Geschlechter. Fliegen Batessche Nachahmer seltener als ihre Vorbilder, oder registriert man
die flugträgeren Weibchen (OWEN 1971) vieler geschlechtsdimorphen Arten in weit geringerer Zahl als die

aktiveren Männchen, ergibt sich ein schiefes Bild bezüglich der tatsächlichen Individuenanzahlen der

Arten eines Gebietes. Man erhält so jedoch einen relativ ähnlichen Eindruck wie die Vögel, nämlich in

welcher Häufigkeit die in einem Gebiet vorkommenden Falter unterscheidbarer Ähnlichkeitsgruppen den
Freßfeinden zu Gesicht kommen. Lediglich in den Wäldern mit hohen Bäumen sind Beobachtungen der

Falter des Blätterdaches schwierig, ja mitunter - selbst bei Verwendung eines Fernglases - fast unmöglich.

Hilfreich sind da Pfade, die an einem Abhang entlang führen und einen Blick auf die Baumkronen von
oben bieten.

Die Bcobachtungsmöglichkeiten entlang des Weges über den Khao Phra Thaew nach Pah Khlok waren
günstig, weil die meisten Tagfalterarten sich längs dieses Weges ansammelten bzw. ihn entlangflogen.

Tab. 3.1-3. Definition der Beobachtungsperioden (Tab. 3.1) und Zahl der Beobachtungseinheiten (BE, 1 BE
= 30 min) je Zone (Tab. 3.2) bzw. je Periode (Tab. 3.3) im Khao Phra Thaew-Naturpark auf Phuket (Thailand)

Tab. 3.1

Beobachtungsperiode 187 1187 11187 IV87 V87 88

Tag und Monat 16.7.
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wenn man von dvn AiliMi .ibsii-ht, dii- i)liiu'hin mir im I Lillulimki'l tics W.ikk's Hievten oder sitzen (z.B.

Miiiiiiilis spoc, Arten der Amatluisiiniie, einer Unterfamilie der Nymphalidae). l-ntlant; von Schneisen

(l'liil.'^läufe oder Wege, mögliehst gesäumt von blühenden Biisehen) fliegen aueh insektenfressende Vögel,

die immer wieder für geraume Zeit im Gezweig von angrenzenden Büschen und Bäumen Rast machen.

So ist also anzunehmen, dal.'^ man bei diesem Vorgehen die verschiedenen Tagfalterarten in ähnlicher

Zusammensetzung zu Gesicht bekommt wie die wichtigsten Freßfeinde der Tagfalter, die Vögel.

Wie schon erwähnt, wurden jeweils alle Falter registriert, was groiJe Konzentration erforderte, denn

auch der Mensch - vor allem der Sammler - neigt wie die Vögel dazu, Suchbilder zu entwickeln, was dann

seine ermittelten 1 läufigkeitszahlen verfälscht. Dieses Vorgehen resultierte aus dem Wunsch, diese Zahlen

so objektiv wie möglich zu gewinnen. Auch der höher gelegene Luftraum , wo Euploccii langsam schweb-

ten, wurde immer wieder mit dem Feldstecher abgesucht. IX'nn wenn man z.B. in Wie KLi;i\ (1%8, S. 31)

liest: "Im Gebiet um Nairobi kommen auf 32 Vorbilder 133 Pnpilio (//?/(/r(;;;(sweibchen ...", so stellen sich

einige Fragen: Zu welchen Tageszeiten wurden die Zahlen ermittelt? (Die Nachahmer müssen nicht zur

selben Tcigeszeit wie die Vorbilder fliegen.) Inwiefern sind Häufigkeitsschwankungen über längere Zeit-

räume hinweg berücksichtigt? Wie lange waren die Vorbilder im Vergleich zu den Nachahmern jeweils zu

sehen? (Die Vorbilder fliegen oft sehr lange an einem Platz, während die Nachahmer scheu sind und

vielfacii nur kurze Zeit auffliegen, um sich dann wieder zu verstecken.) So sehen z.B. die Weibchen von

CyiiiotluH' Ih'ckcri, welche im tropischen Regenwald Afrikas vorkommen, einer ebenfalls dort auftretenden

Lymantriide {Otliivaln pimiiix) sehr ähnlich (s. Abb. S. 10). Zwar konnten während eines 14-tägigen Aufent-

haltes in Kribi (Kamerun) zum Jahreswechsel 1474/75 mehr Weibchen von Ci/iiiotlioc bcckcri registriert

werden als von Otlnvciln plaiiax, doch sah man d'\cC}/iiioHioc /'trAcr/weibchen jeweils nur kurz, wenn sie von

einem belaubten Busch aufflogen, in welchem sie zuvor mit zusammengeklappten Flügeln gleich einem

welken Blatt gut getarnt salben. Die Falter von Oilnvcda j'lminx jedoch flogen langsam, teils segelnd, mal

höher, mal tiefer in 2 bis S m I K)he und konnten l.mge Zeil an einer lichteren Stelle im Wald beobachtet

werden.

Die Auti-nthalts/eiten in Kenia waten jeweils nur kurz, trotzdi-m konnten gezielt geeignete Beobach-

tungsorte aufgesucht werden, was auf eine jahrzehntelange Vorerfahrung durch zahlreiche Sammelreisen

in dieses Gebiet zurückzuführen ist. Dc\ gerade in den Waldstücken des Shimba f lills-Park oft ein Weg bzw.

Flui.^lauf fehlt, andererseits sich die Falter an bestimmten Stellen um blühende krautige Pflanzen sammeln,

erwies es sich als günstiger, ciurch mehrfaches Zählen der jeweils fliegenden Falter zu verschiedenen

Zeiten die durchschnittliche Anzahl der Falter einer jeden vorkommenden Art zu ermitteln.

Die gewonnenen I läufigkeitszahlen ergaben sich durch Simimenbildung über folgende Beobachtungs-

tage:

Shimba Hills: 21., 23., 24.8.85 und 4., II. 8.88

Diani Beach: 30.8.85 und 10.8.88

Arabuko-Sokoke Forest: ca. 20 km südlich von Malindi: 27.8.85 imd 8.8.88

ca. 40 km südlich von Malindi: 22., 2'-).8.85 und <-),8.88

Küste nordlich von Mombasa; 18.8.85

bei Kilifi: 31.8.85

In Ecuador wurde im Prinzip dieselbe Methode wie in Thailand angewandt, doch beschränkten sich

die Beobachtungen auf kürzere Zeiträume. Es waren dann also keine Aussagen über die Entwicklung der

Falterhäufigkeiten in der Zeit möglich. Da jedoch verschiedene Gegenden des Landes besucht wurden,

kiinnten so vergleichbare Falterkomplexe in durch die Anden wohl separierten Räumen untersucht wer-

den. Die enorme Vielfalt an Insekten und tagfliegenden Schmetterlingen machte manchenorts eine

Beschränkimg auf Ähnlichkeitskomplexe nötig, \'or allem in den Waldgebieten der Quellflüsse des Ama-
zonas.

Die Falter Argentiniens wm-den nur insofern einbezt\gen, als in den argentinischen Anden sich

ähnliche Faltergemeinschaften finden wie in der ecuadorianischen Sierra, und bei Iguazü wohl eine mit

der in der westecuaciorianischen Kordillere vergleichbare Entwicklung stattgefunden haben muß.

Die Beobachtungszeiträume in Südamerika sind jeweils - soweit die Befunde ergänzend - bei den

entsprechenden Tabellen bzw. im Text angegeben.
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3.2.2. Durchschnittliche Häufigkeit des Wechsels der I lugrichtung

pro Sekunde und I luggeschwindigkeit

WiCKI.I'K (1968, S. 23) bemerkt zu Recht: "Alle genaueren Untersuchungen ... beziehen sich auf die

körperbauiichen Merkmale. Falls sich aber die Vorbilder zusätzlich im Verhallen unterscheiden, sollte man
erwarten, daß die Nachahmer diese Verhaltensunterschiede kopieren."

Tatsächlich läßt sich feststellen, daß Vorbilder in der Regel langsam fliegen und selten die Flugrichtung

ändern, während viele genießbare Arten schnell, ja t)ft geradezu rasant fliegen (z.I5. viele Chnnixcs- und
l'(l|^ililh^r[cn) oder/und oft bis sehr oft pro Zeiteinheit ihre l'lugrichtung wechseln. Die Fluggeschwindig-

keit i.|uantilaliv exakt zu ermitteln, ist ausgesprochen schwierig, vor alk-m wenn die Falter sich auf

kreisförmigen Flugbahnen bewegen, ganz dicht im Laubwerk fliegen, nur jeweils kurze Flugstrecken

zurücklegen oder sich stark zickzackformig fortbewegen. I lier läßt sich nur eine relativ grobe Klassifizie-

rung vornehmen.

Was die durchschnittliche I läufigkeit der Richtungswechsel pro Sekunde je Fnlterart anbelangt, konnte

man auf folgende Weise zu gut gesicherten Ergebnissen kommen (vgl. Kap. 4. 1 ):

Bis zu einer bestimmten Fntfernung vom menschlichen Auge konnten nach entsprechendem Training

die Änderungen der F'lugrichtung mitzählt werden. Solange lief dann eine Stoppuhr mit. Mit RW/s wird

die durchschnittliche /.aiil von Richlungswechsein pro Sekunde bi-zeithnel, mit S^y^, die zugeli()rige

Standardabweiclumg.

Zur ungefähren Bestimmung der Fluggeschwindigkeit - wie auch zur Erfassung der Zahl von Rich-

lungswechsein - wurde während des Fluges ein Punkt ausgewählt, ab dem die Stoppuhr lief (nicht selten

war das meine Position, wenn der Falter an mir vorbeiflog) und ein weiterer markanter Punkt, bei dessen

Passage die Uhr anhielt. Als Streckenmaß verwandte ich meine Schrittlänge. Grcißere Cienauigkeil anzu-

streben, etwa durch Benutzung eines Bandmaßes, hätte keinen Sinn gehabt, da sich infolge häufiger

Richtungswechsel auch dann keine ganz gerade Flugbahn ergibt, wenn der Falter z.B. einen Weg enllang-

fliegt und dabei seine Richtung im wesentlichen beibehält. Mit SK/s wird die durchschnittliche Zahl von

Schritten (1 Schritt = ca. 0,7 m) pro Sekunde benannt, mit Ssi< die zugehörige Standardabweichung. Diese

Methode liefert leider oft keine gesicherten Werte, vor allem wenn Falter hoch bzw. in Kreisbahnen fliegen

oder die Richtung oft und stark während ihres Fluges ändern. Gefangene und in großen Käfigen gehaltene

lalter eignen sich auch nicht, da nach Aussagen von Mr. A. CüTTON, der in Chiang Mai eine

Sciimetterlingszuchtfarm unterhält, die Falter ihr Verhalten in solchen Käfigen grundlegend ändern.

Da sich im kaufe der FYeilanduntersuchungen herausstellte, daß es weit schwieriger ist, zahlreiche

Meßdaten zur Fluggeschwindigkeit zu bekommen als zur I läufigkeit des F'lugrichlungswechsel, und sich

manche unwegsamen (iebiete überhaupt nicht dazu eignen, lag das I lauptaugenmerk auf der Frmilllung

der Flugrichtungswechselhäufigkeit. Für beide Meßgrößen eigneten sich besonders Falter, die keine Biiiten

besuchten, sondern Wege entlang flogen oder sich aus anderen Gründen im freien Luftraum aufhielten

(z.B. die Männchen von Colotis auxo iiicretiis bzw. von Eiircma scnc^nlcnsis, vgl. Kap. 4.6.2.1). Was die nicht

so häufig auftretenden mimetischen Weibchen mancher Arten anbelangt, war es nicht leicht, entsprechen-

des Zahlenmaterial zu erlangen. Zwar kann man diese Weibchen oft sehr früh am Morgen oder am
Spätnachmittag beim Blütenbesuch längere Zeit beobachten, doch fliegen sie dann jeweils nur ganz kurze

Strecken von Blüte zu Blüte, wobei die Richtungswechsel wahrschi'inlich auch von der Lage der näi listen

Blüte, den Zweigen und Blättern lieeinflußt werden.

Die gefundenen Werte gelten selbstverständlich nur für d'iv aufgesuchten Orte in der jeweils angege-

benen Beobachtungszeit. Sie hängen aufk-rdem auch bei ein- und demselben Falter von Außenfaktoren ab

wie zum Beispiel von unmittelbar vorausgegangenen unangenehmen Erfahrungen mit Freßfeinden etc.

(vgl. Kap. 4.1.2).

Eine Besonderheil (rill bei gewissen Faltern Südamerikas auf, vor allem bei kleineren, transpariMiten

Ithomiinen: Unter gewi.ssen Umständen - vor allem nach unmittelbar vorausgegangenen Attacken -

fliehen solche Falter nicht nur im Zickzackflug, sondern sinken auch in der Vertikalen immer wieder ab

um gleich anschließend erneut aufzusteigen, was dem Flug eine Wellenform in der Senkrechten verleiht.

Um die Reaktion von Faltern auf Attacken auch dann registrieren zu können, wenn die Attacke eines

Freßfeindes auf sie in natura nicht beobachtet werden konnte, wurden Angriffe dadurch imitiert, daß der

Falter nur ganz kurz mit dem Netz gefangen und sofort wieder freigelassen wurde. Beste Ergebnisse, z.B.

hochsignifikant häufigerer Flugrichtungswechsel während der Flucht bei manchen Arten, ergaben sich vor

illem dann, wenn sich der F'aller nur einen Sekundi-nbrui hteil im Netz befand um! beim Fangi-n nit hl

verletzt wurde.
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3.2.3. Sonstiges Verhalten

Das sonstige Vorhalten der Tagfalter wurde nur qualitativ untersucht. Genauere quantitative Analysen
hätten den Rahmen dieser Arbeit gesprengt. Doch soll betont werden, dal> gleichwohl die Beobachtung des

gesamten Verhaltensrepertoire der Falter insofern sehr wichtig erscheint, als so die richtige Deutung der

erhaltenen Untersuchungsergebnisse erleichtert wird. Es ist notwendig, wenn man die Häufigkeit des

Flugrichtungswechsels eines Falter registriert, auch gleich mit zu protokollieren, ob der Beobachtung

unmittelbar eine Attacke auf den Falter durch einen Vogel vorausgegangen war oder ob ein Weibchen
einen männlichen Falter zum Balzflug veranlaßt hatte.

3.3. Attacken der Freßfeinde

3.3.1. Direkte Beobaclitung

Unbeschadet der großen Bedeutung von Fütterungsexperimenten sollten möglichst viele Attacken von
Freßfeinden gegen Falter im Freiland beobachtet werden. Gefangene Vögel reagieren vielfach nicht genau-

so wie freilebende, indem sie Falter fressen, die freilebende nicht beachten (Chai 1986).

Die Attacken von Vögeln, die im dichten Laubwerk jagen, waren dabei weniger wichtig, nicht etwa
nur, weil schwer zu beobachten, sondern weil das Interesse in erster Linie den im freien Luftraum
fliegenden Faltern galt.

Die erhaltenen Befunde sind zwar aufschlußreich, es ergeben sich aber hierbei viele Schwierigkeiten,

die dafür sorgen, daß man wenige Zusammenhänge ableiten kann. Das liegt zum einen daran, daß der

Zufall eine bedeutsame Rolle spielt: Die Attacke muß sich im Blickfeld des Beobachters abspielen, der

Erfolg oder Mißerfolg des Freßfeincies sollte festgestellt werden können und der angegriffene Falter sollte

einer Art oder wenigstens einer Ähnlichkeitsgruppe zugeordnet werden können. Vielfach stehen einem
nur Sekundenbruchteile für die Beobachtung zur Verfügung.

Die beteiligten Vögel, Reptilien oder räuberischen Insekten zu bestimmen wurde nicht versucht, da es

für die Fragestellung dieser Arbeit zwar bedeutsam ist, welche Falter mit welcher Häufigkeit attackiert

werden, weniger aber die Art, der der jeweilige Angreifer angehört.

Hat man dann in einem Gebiet bereits einige Beobachtungen angestellt, so ergeben sich daraus

Fragestellungen, die zu beantworten in der Regel in kürzeren Zeiträumen unmöglich ist, wenn man derart

vom Zufall abhänet.

3.3.2. Indirekte Erschließung

Nicht selten findet man getötete Falter auf der Erde, die eindeutig Spuren von Gewalteinwirkung
aufweisen, in den meisten Fällen wohl hervorgerufen durch Vogelschnäbel (s. Abb. 8.11, 1. Reihe, rechter

Falter). Ein besonderer Glücksfall ist es schon, wenn man einen Vogel einen Falter töten sieht, der dann
aber vom Vogel nicht gefressen, sondern fallengelassen wird. Die Folgerung, es handle sich in solchen

Fällen um einen Falter, der dem Vogel nicht schmeckte, ist wahrscheinlich in den allermeisten Fällen

zutreffend.

Neben getöteten Faltern, die noch weitgehend komplett sind, findet man auch oft mehr oder weniger
beschädigte Schmetterlingsfügel oder Flügelteile (s. Abb. 8.12). Man kann dann mit ziemlicher Sicherheit

darauf schließen, daß ein Freßfeind den Körper des Falters fraß, die chitinigen Flügel aber verschmähte.

Es sollte dabei jedoch beachtet werden, daß Falter nach einem natürlichen Tode z.B. von Ameisen zerlegt

werden. In diesem Fall allerdings ist zu erkennen, daß die Flügel von Insektenmandibeln abgebissen und
meist auch angeknabbert wurden.

Da die weichen Flügel mancher Falterarten (z.B. M\/cnlcsis spec. bzw. Yptliiiiia spec, Satvrinae) von
einigen Vögeln samt Falterkörper mitverzehrt werden, sind bei genießbaren Schmetterlingen nicht immer
entsprechende Überreste zu erwarten.

Gerade deshalb sind die in Kapitel 1.5 erwähnten Pickmarken und Schnabelspuren von Bedeutung
(vgl. Abb. 8.11). Eine gewisse Unsicherheit bei dieser Methode rührt daher, daß Beschädigungen von
Falterflügeln nicht ausschließlich auf die Einwirkung von Vogelschnäbeln zurückzuführen sein müssen,
selbst wenn symmetrisch auf zwei Flügeln etwa gleich große dreieckige Stücke fehlen. Da Falter sich auch
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an Gestrhuch vcrletZLMi können, langsam fliegende ungenieLsbare Falter mit zähen, biegsamen Flügeln

mögen sich dabei abschaben (Pseudoschnabelspuren!), schnell fliegende genießbare Falter Fetzen der

Flügel verlieren - mitunter zufälligerweise auch symmetrisch (Pseudopickmarken!) -, sollte man zweifel-

hafte Fälle ausschließen. Es bleiben noch genug eindeutige Spuren bzw. Marken (vgl. z.B. Zciriw ccsoniii,

Abb. 8.13).

Die Unterscheidung zwischen Schnabelspuren und l'ickmarken ist insofern problematisch, als der

Schluß, ein Schmetterling mit Schnabelspuren müsse immer vom Vogel freiwillig losgelassen worden sein

(Pouch & Brower 1977, Bowlrs & YViüRNASZ 1979), nicht ganz zwingend erscheint.

3.4. Fütterungsexperimente

Eine Schwäche der Fütterungsexperimente mit in kleineren Käfigen gehaltenen Vögeln mag es sein,

daß die Falter nicht am Vogel vorbeifliegen, sondern - sich niedersetzend oder im Käfig gehemmt
umherflatternd, falls überhaupt lebende Falter angeboten werden - für den Vogel beliebig lange zu

beobachten und leichter zu fangen sind. Selbst Falter, die der Vogel auf Grund ihres scheuen Verhaltens in

der freien Natur nur selten zu Gesicht bekommt und so kaum von häufigeren, ähnlichen unterscheiden

lernt, kann der Vogel im Experiment relativ problemlos erbeuten, was gegenüber der realen Freilandsitua-

tion einen geringeren Energieaufwand für den Fang der Falter bedeutet. Da es sich bei Vögeln um
lernfähige hidividuen handelt, kann sich der Vogel im Käfig anpassen und seinen Speisezettel gegenüber
freilebenden hidividuen verändern, also auch Falter akzeptieren, deren Fang sich normalerweise vom
Energieaufwand her nicht lohnt, oder die er bislang nicht von anderen ähnlichen, viel häufigeren unge-

nieL^baren Faltern unterscheiden gelernt hat. Im letzteren Fall lohnt der Fang erst recht nicht auf Grund der

vielen Fehlgriffe bei Attacken: nicht jede Attacke ist erfolgreich, nur wenige erfolgreiche Attacken bringen

genießbare Beute ein. Daher ist es wahrscheinlich, daß Falter von Käfigvögeln attackiert werden, die in der

Natur unbehelligt bleiben.

Trotz alledem aber, da - wie in Kapitel 3.3.1 erläutert - im Freiland Attacken von Vögeln gegen Falter

nicht leicht zu beobachten sind, wurde in Thailand ein Dajaldrosselpaar (Copsychits snidaris) zu Fütterungs-

versuchen herangezogen, das in Gefangenschaft bis dahin nur mit pflanzlicher Nahrung aufgezogen

worden war, also in Bezug auf Tagfalter keine Vorerfahrungen hatte. Die gewählte Vogelart frißt neben

pflanzlicher Nahrung auch hisekten.

Somit konnten nun die Schmetterlingsarten bestimmt werden, die diese Vögel zu Gesicht bekamen,
und auch die Reihenfolge, in der ihnen die einzelnen Arten angeboten wurden, soweit die entsprechenden

Arten jeweils gefangen werden konnten.

Folgende Fragen wurden an das Experiment gestellt:

- Gibt es Falter, die bereits beim ersten Kontakt abgelehnt werden?

- Reagieren die Vögel so, wie man es nach der Literatur erwartet, d.h. verschmähen sie die Falter, die

allgemein als ungenießbar gelten, während sie die Falter fressen, die gemeinhin für genießbar gehalten

werden?

- Welche Auswirkungen haben üble Vorerfahrungen mit schlecht schmeckenden bzw. ungenießbaren
Faltern (z.B. Vorbilder eines Batesschen Systems) auf die Akzeptanz von ähnlich gefärbten, aber

genießbaren Nachahmern?

- Wie groß darf der Unterschied zwischen ungenießbaren Faltern sein, damit die Vögel nach unangeneh-
men Erfahrungen mit den einen auch die anderen noch meiden? Generalisieren die Vögel dabei ähnlich

oder gar genauso wie der Mensch?
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3.5. Statistische Auswertung der gewonnenen Daten (Meßergebnisse)

3.5.1. Flugrichtungswechsel und Fluggeschwindigkeit

Die Bestimmung der (empirischen) Mittelwerte RW/s bzw. SR/s (vgl. Kap. 3.2.2) erfolgte nach der

Formel

1 "

X = — X-v, , wobei .v = (x^, x-,, ... , xj eine Stichprobe vom Umtang ;; ist.

Die (empirischen) Standardabweichungen S (Si^w bzw. Ss^) wurden errechnet mit Hilfe der Formel

S' =—rS(-v,-x)", wobei x = (x,, x-,, ... , xJ eine Stichprobe vom Umfang ;; mit n > 2 ist.
n-1 ,=l

- r o

Im Fall, dal? Mittelwerte miteinander zu vergleichen waren, wurde der f-Test nach Student ange-

wandt:

Sind X|, X2 die beiden zu vergleichenden Mittelwerte mit ihren zugehörigen Standardabweichungen

S|, S,, so berechnet man die Prüfgröße t und die Freiheitsgrade tf/ folgendermaßen:

"1 "2

//,, }i2 sinci die jeweiligen Stichprobenumfänge.

Den Wert F;,(0 der Verteilungsfunktion bzw. die Irrtumwahrscheinlichkeit 1 -F(,(f) für die Annahme,
dai.N sich die verglichenen Mittelwerte unterscheiden, errechnet man z.B. bet]uem durch Anwendung eines

Computerprogrammes zur f-Verteilung, wie es in B0SCF^ (1986) zu finden ist.

Sollte ein einzelner Wert, z.B. der RW/s-Wert eines balzenden Falters, auf signifikante Abweichung vom
Durchschnittswert der unter Normalbedingungen gewonnenen RW/s-Werte überprüft werden, so wurden
die Konfidenzintervalle (je nach Bedarf einseitige oder zweiseitige) für den Mittelwert// vmd die Standard-

abweichung crmit Hilfe von Basicprogrammen berechnet, wie sie z.B. BOSCH (1986, Programme KONFMY
und KONFSl) zu entnehmen sind.

Lediglich der Anschaulichkeit wegen wurde bei Meßwerten, die erschreckte bzw. balzencie Falter

lieferten, die Abweichung vom empirischen Mittelwert (nach oben mit "+", nach unten mit "-" gekenn-

zeichnet) als Vielfaches der empirischen Standardabweichung angegeben.

Schließt man die Meßwerte aus, die man bekommt, wenn Falter offensichtlich erschreckt sind oder

einen Balzflug durchführen, so kann man vermutlich annähernd von einer Normalverteilung ausgehen,

wenn die Daten von ein und derselben Art am selben Ort gewonnen wurden. Diese Folgerung legen

Verteilungen der Einzelwerte bei größeren Stichprobenumfängen jedenfalls nahe.

Zur genaueren Klärung dieses Sachverhalts wären Stichproben ausreichenti großen Umfangs für eine

Vielzahl von Arten nötig, was den Rahmen der vorliegenden Arbeit gesprengt hätte. In Fällen, in denen

die Annahme der Normalverteilung zu verwerfen wäre, könnte entweder eine Transformation, die zur

Normah'erteilung führt, Abhilfe schaffen oder ein parameterfreies Prüfverfahren wie der L/-Test von
Mann und Whitney (Zöeel 1983) angewandt werden. Tendenziell ergäben sich bei Anwendung dieses

Ü-Testes keine anderen Schlußfolgerungen als bei Benutzung des NTestes nach STUDENT. Lediglich die

Irrtumswahrscheinlichkeit bei entsprechenden Aussagen würde sich etwas erhöhen.

3.5.2. Falterhäufigkeit und Verteilung der Attacken von Freßfeinden

In der Regel wurde ein Binomialtest durchgeführt. Sollte ciie relative Häufigkeit eines Merkmalträgers

in zwei Grundgesamtheiten verglichen werden, so wurde die Grundgesamtheit mit dem größeren Stich-

probenumfang als Maß genommen, zu der die Häufigkeit des Merkmalträgers in der anderen Grundge-

samtheit in Beziehung gesetzt wurde.
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Zum Nachweis, daü ungenioßbcire Arten in der Regel seltener die Flugrichtung pro Sekunde wechseln

als genießbare Arten, kam der exakte Test nach FlSHEK und Yates zur Anwendung, wie er z.B. in ZÖFEL

(1985) zu finden ist.

3.6. Gesichtspunkte für die Zusammenstellung der Farbbilder

Stellt man Falter einer Mimikrygruppe zu einer Farbtafel zusammen, so ist vielfach die äußerliche

Ähnlichkeit, die bei der Batesschen Mimikry zu fordern ist und in meist etwas schwächerem Grade auch

bei der MüUerschen Mimikry auftritt, ohne weiteres darstellbar. Die Merkmale jedoch, die offenbaren, dal?

die dargestellten Arten verschiedenen Gattungen, ja sogar verschiedenen Familien angehören, sind meist

weniger gut zu sehen und eher dem Spezialisten erkenntlich. Aus diesem Grunde wurden vielfach zum
Vergleich nahe Verwandte der dargestellten Arten zusammen mit den in den Mimikrykomplex verwickel-

ten abgebildet. Die Art der Trennlinien zwischen den Artnamen und unterschiedliche Farben in den

Abbildungslegenden sollen die phylogenetische Kluft zwischen den Arten plastisch veranschaulichen.

Wenn sich zwei Arten mehr im Flug als im präparierten Zustand ähneln, so ist das im Farbbild kaum
darstellbar. In diesem Fall ist der beschreibende Text zu konsultieren. Der Einsatz des Mediums Film

würde hierbei sicher lohnende Aufschlüsse zeitigen.

4. Ergebnisse und Diskussion der Befunde

4.1. Flugverhalten der Tagfalter

4.1.1. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels

pro Sekunde und Fluggeschwindigkeit

Die Abbildungen 4.1-3 (genaue Zahlemverte und Stichprobenumfänge siehe Tab. 10.1-3, S. 180-182)

zeigen, daß Tagfalter Thailands, Kenias und Südamerikas während des Fluges im Durchschnitt bis über

viermal pro Sekunde die Richtung ändern können, daß es aber auch Falter gibt, die das seltener als einmal

pro Sekunde tun.

Teilt man die RW/s-Skala (x-Achse, dvirchschnittliche Zahl von Richtungswechseln pro Sekunde) in

zwei Bereiche ein, nämlich in die Bereiche I: RW/s < 1,5 und II: RW/s > 1,5, so finden sich in Thailand, Kenia

und auch Südamerika in Bereich 1 signifikant mehr ungenießbare Falter und deren Nachahmer, in Bereich

II hingegen signifikant mehr genießbare Falter ohne ungenießbares Vorbild. Der Test von FiSHER und Yates

ergibt folgende IrrtumsWahrscheinlichkeiten:

Thailand (vgl. Abb. 4.1): '^ " U '

"
U " ^'^^"^ "^^

Kenia (vgl. Abb. 4.2): P= •
: =0,00048%

Ecuador (vgl. Abb. 4.3): P = ÜX A12
0,00003 %

In Abb. 4.1 (Thailand) handelt es sich bei den ersten 6 aufgeführten Arten um ungenießbare Vorbilder

{Atrophaneiira coon, PachUopia aristolochiae, Euploea), einen genießbaren Nachahmer (Papilio polytes 9) und

eine Art {Cethosia peiühcsilca), über deren Genießbarkeit mir nichts bekannt ist. Das Weibchen dieser Art

sieht Danaus chiysippiis ähnlich, das Männchen erfährt allenfalls einen Teilschutz durch nur etwas ähnliche,

ungenießbare Arten. Es wurde - obwohl genau an der Grenze der Bereiche 1 und 11 - Bereich II zugeordnet.

Die restlichen 18 Arten sind genießbar.

In Abb. 4.2 (Kenia) handelt es sich bei den ersten 12 genannten Faltern - mit Ausnahme von P. dania-

iiiis 6 - um ungenießbare Vorbilder {Acraea nnialica, Acraea satis 6, Amauris lünvius, Amaiiris ochica, Mylothris

a;^athina 9 und 6, Mylothris yiilei) bzw. genießbare Nachahmer {Pseudacraea boisdiivali, Hypolimnas deceptor,

Papilio dardanus 9, Pseudacraea lucivtia). Die Männchen von Papilio dardaiius zeichnen sich durch einen
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Atrophaneitra coon

Papilio polytes W.

Pachl. aristolochiae -

Cethosia penthes. W.

Euploea spec. -

Cethosia penthes. M.

Euthal./Tatiaec.fhraunJ -

Polyura athatnas

Leptosia nina

Graphium agamemnon -_

Papilio polytes M. -

Papilio nephelus

Mycalesis min./pers. -

Pap.neph./hel./isw. -

Chersonesia spec.

Catopsilia scylla

Papilio mernnon M. -

Eurema spec.

Papilio helenus

Cyrestis themire -

Hebornoia glaucippe M -

Lycaenidae

Appias alhina -

Pareronia valeria M.

^Mittelwert- S LJ Mittelwert + S

Abb. 4.1. Durchschnittliche Häutigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde einiger, sow eit teststelll\ir, nicht

erschreckter bzw. balzender Falterarten Thailands.

RV^I$: Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde. S: zugehörige Standardabweichung.

eigentümlich wackelnden Flug aus, der es Vögeln möglicherweise erschwert, sie trc">tz des relati\' geringen

RlV/s-Wertes zu erbeuten (vgl. auch Kap. 4.4.3.1). Aulserdem gibt es Hinweise darauf, da(.s die Art zumin-

dest \'on gewissen Vögeln verschmäht wird (LAl^SEN 1991, S. 1 10).

Die 12 letztgenannten Arten sind allesamt genieL^bar und - \on Mcnoi> IhyM einmal abgesehen - nicht

mimetisch. Männchen wie Weibchen \'on Bclciwis f//i/S(? sehen /w ar den Geschlechtern der ungeniel^baren

Art Mi//t'f/;n's n^ntliiini recht ähnlich und gelten seit langer Zeit als Batessche Nachahmer (WICKLER 1968,

Larsen 1991), geniei-^en aber aus \erschieden Gründen wohl nur einen Teilschutz diuvh diese Ähnlichkeit:

Der "Nachahmer" kommt in \ielen Gebieten viel häutiger vor als das Vorbild, manche Formen von B. tlii/sa,

vor allem im männlichen Geschlecht, sehen dem X'orbild nicht allzusehr ähnlich und der "Nachahmer"

unterscheidet sich im Flug deutlich \om Vorbild, u.a. da sein RlV/s-Wert signitikant höher ist als der des

Vorbildes. Deshalb ist diese Art nicht als überwiegend mimetisch eingestuft worden. Genauere Ausführun-

gen findet man in Kap. 4.(i.4.
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Acraea natalica -

Acraea satis M.

Pseuäacraca hoisduvali -

Amauris niavius

Hypolimnas deceptor

Amauris ochlea

Papilio dardanus W.

Pseudacraca lucretia

Mylothris agathina W.

Papilio dardanus M. -

Mylothris agathina M.

Mylothris yulei

Belenois thysa W.

Dixeia Spillen M.

Appias lasti W. -

Colotis euch.evarne W.

Appias lasti M. -

Eurema senegalensis W.

Belenois thysa M.

Colotis euch.evarne M. -

Eronia cleodora W.

Eronia cleodora M.

Colotis auxo incret.M. -

Colotis euippe -

I Mittelwert Mittelwert + S

Abb. 4.2. Durchschnittliche Häufigkeit des riugrichtungswechsels prt) Sekunde einiger, soweit feststellbar, nicht

erschreckter bzw. bolzender l'nltemrten Kenias.

KW/s: Mittelwert der Kiclitungswechsel pro Sekunde. S: zugehörige Standardiibweichung.

In Abb. 4.3 (Ecuador) handelt es sich wohl bei den 12 erstgenannten Arten um ungenießbare Vorbilder

bzw. genießbare Nachahmer, bei den 12 letztgenannten um genießbare, nichtmimetische Arten. Obwohl
gerade in Südamerika von vielen Tagfalterarten nichts Sicheres über die Genießbarkeit gesagt werden

kann, wirft die Zuordnung der ausgewählten 24 Arten zu Müllerschen bzw. Batesschen Systemen oder zur

Gruppe der nichtmimetischen, genießbaren Arten wenig Probleme auf. Lediglich bei der Art Lcptophobia

l^oiizii'^ii ist ein gewisser Zweifel an ihrer Genießbarkeit angebracht, da eine verwandte Art (L. cacaia)

möglicherweise ungenießbar ist (YOUNG 1972).

Man kann nicht generell sagen, daß ungenießbare Arten und deren Nachahmer Bereich I, genießbare,

nichtmimetische Arten Bereich II zuzuordnen sind. Zum einen ist zu bedenken, daß manche Falterarten

sich auf Kreisbahnen bewegen und dabei relativ selten die Flugrichtung ändern, attackiert aber sehr

geschickt ausweichen (z.B. viele Nymphaliden, y4;'/;o/OT/rt-BläuIinge). Solche Falter muß man eher Bereich I
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Pereute callinice

Heliconius hecale

Dismorphia th. avonia

Charonias eurytele

Dismorphia amphione

Hypothyris lycaste -

Mech. l. macr. /Call.alex

Oleria modesta

Heliconius sara

Archonias tereas arch.

Ithomia phanessa

Heliconius sapho -

Colias dinier

a

Argyrogramma sulphurea

Leptophobia gonzaga

Euptychia hesionides -

Leucochimona lagora

Eurema daira

Heliopetes laviana

Lymanopoda nivea ~

Eurema albula

Tegosa flavida

Eurema xanthochlora

Arawacus togarna

(Sto. Domingo de los Colorad

Domingo)

0,5 1 2 2,5

RW/s

i Mittelwert

1,5

[Mittelwert + S

3,5 4,5

Abb. 4.3. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde einiger, soweit feststellbar, nicht

erschreckter bzw. balzender Falterarten Ecuadors. RW/s: Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde.

S: zugehörige Standardabweichung.

zurechnen. Von diesen Faltern fehlen RW/s-Werte in den Abbildungen, weil sie sich wenig zur Ermittlung

entsprechender Meßdaten eignen. Da sie selten lange Strecken fliegen, meistens von einer entsprechenden

Warte aus (z.B. einem Blatt) starten und bald darauf zu ihr oder einer benachbarten Warte zurückkehren,

kann man in der Regel nur ganz kurze Zeit, d.h. nur einige Sekutiden, die Richtungswechsel zählen.

Bedenkt man noch, daß der Start - weil selten vorhersehbar - und clie Landung mit speziellem Flugver-

halten außer acht gelassen werden, so bleiben nur wenig brauchbare Werte, schon weil sich bei entspre-

chend kurzen Zählzeiten auch die Meßungenauigkeit erhöht.

Zum anderen ist der Begriff "ungenießbar' niemals absolut zu verstehen (vgl. Kap. 1.6). Es ist also nicht

auszuschließen, daß es für eine relativ ungenießbare Art außerdem von Vorteil ist, durch häufigen Wechsel

der Flugrichtung die Fangchancen von Freßfeinden zu verringern. Die Gattung Catasticta könnte dafür

Beispiele liefern. Die Falter dieser Art fliegen mitunter sehr schnell mit häufigem Flugrichtungswechsel.
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Die Futterpflanzen der Raupen sind anscheinend unter den Loranthaceae zu suchen, ihre nahen asiati-

schen Verwandten der Gattung Delias gelten als ungenießbar.

Eine Klärung dieses Sachverhaltes kann nur weitere Forschung bringen.

Ganz allgemein mag gelten, daß Weibchen langsamer und richtungswechselärmer fliegen als Männ-
chen, wenn es sich um Arten handelt, die Bereich 11 zuzuordnen sind (vgl. Abb. 4.2 bzw. Tab. 10.2, S. 181).

4.1.2. Änderungen des Flugverhaltens bei äußeren Einwirkungen (Störungen) und bei der Balz

Generell läßt sich erkennen (vgl. Tab. 4.1-3), daß Erschrecken nur bei manchen Faltern zu einer sehr

signifikanten Steigerung der RW/s-Rate führt, und zwar in erster Linie bei Arten, die dem Bereich 1

zuzuordnen sind (vgl. Kap. 4.1.1), unter diesen wiederum vor allem die Nachahmer. Bei ungenießbaren

Vorbildern, die dem Bereich 1 zuzuordnen sind, sind vielfach keine signifikanten Reaktionen auf Störungen

zu registrieren, was vermutlich auch bei genießbaren, nichtmimetischen Faltern des Bereiches II der Fall

sein kann. Es lassen sich folgende Fälle unterscheiden:

1. Fall: Genießbare, nichtmimetische Falter, die den RW/s-Wert bei Störungen nicht besonders erhöhten:

Tab. 4.1: Cethosia pcuthesilca 6 (oder zu 4. Fall), Pnpilio poh/tcs 6, Pnpilio uicuiiiou 6, Eurcina spec,

Jamides spec, Miletus spec.

Tab. 4.2: Colotis eucharis evarne 9, Bcleiiois tin/sn 6,

Tab. 4.3: Colias dimera, Eiirema albula

2. Fall: Genießbare, nichtmimetische Falter, die signifikant bzw. sehr signifikant auf die Störungen reagier-

ten:

Tab. 4.3: Eiircma dnini, Hcliophics diiiubo, Lymanopoda luven

3. Fall: Genießbare, mimetische Falter, die auf Störungen zwar nicht immer signifikant reagierten, stark

erschreckt allerdings stets sehr signifikant reagierten:

Tab. 4.2: Hypoliiiiiias deceptor

Tab. 4.3: Disiuorphia nmplüoiie, Disniorphia tlieucharila avoiiia f. pallida

4. Fall: Ungenießbare Falter, die auf Störungen nicht immer, seltener oder gar nicht (?) signifikant reagier-

ten:

Tab. 4.1: Atrophaneura coon 9, Pachliopta nristolochiac 6, Eiiploea spec.

Tab. 4.2: Myloihris agathina 6 und 9

Tab. 4.3: Archonias tereas archidona f. regillus, Chawnias ciin/tclc, Hypotln/ris lycaste antonia, Itlioiiiin

hx/aJa, Ithomia phancssa, Mcchivütis polyiiiiüa chiiuborazoim, Pcrctitc calliiiicc

Diese grobe Klassifizierung ließe sich bei entsprechend umfangreichem Zahlenmaterial verfeinern und
noch von einigen Unsicherheiten bereinigen:

Genießbare Arten, die dem Bereich II zuzuordnen sind, erhöhen wahrscheinlich ihren KW/s-Wert

zumindest geringfügig, wenn sie erschreckt werden, ohne sie allzusehr zu beschädigen oder zu lange in

einem Netz festzuhalten. So ergibt sich für Eiirema albula (Sto. Domingo de los Colorados) nach Tabelle 4.3

für den Mittelwert x, = 3,41, für die Standardabweichung S, = 0,38 und den Stichprobenumfang n, = 10.

Vergleicht man diesen Mittelwert der erschreckten Falter mit dem unerschreckt fliegender (vgl. Tab. 10.3,

5. 182, Xt = 3,03, Sj = 0,51, n2 = 15), so ergibt sich gemäß dem NTest nach Student ein signifikanter Unter-

schied: df= 11,5, t = 2,12, 1 - F^^t) = 3,1 %.

Zum Nachweis der Signifikanz eines geringen Unterschiedes braucht man große Stichprobenumfänge,

die für andere vergleichbare Mittelwerte möglicherweise nicht vorliegen.

Archonias tereas archidona f. regillus, Charonias eurytele und Pereute callinice (alle drei Arten sind Pieriden)

erinnern sehr an ungenießbare Arten: Sie sind kaum bzw. nicht leicht zu erschrecken, fliegen wie apose-

matische Arten langsam und ohne häufige Flugrichtungswechsel, die erst- und letztgenannte Art tritt oft

gerade dort zahlreicher auf, wo keine Vorbilder in vergleichbar großer Zahl zu beobachten sind usw.

Trotzdem scheint Archonias tereas genießbar zu sein, zumindest in Costa Rica (Brower 1984). Die ersten

beiden Arten sehen ungenießbaren, zusammen mit ihnen fliegenden Arten ähnlich. Pereute callinice aller-

dings ist kaum mit anderen Arten, die nicht der Gattung Pereute angehören, zu verwechseln.

Auch ist es fraglich, ob die Arten Cethosia penthesilea, Disinorplüa niiiphioue und Disinorphia theucharila

avonia tatsächlich genießbar sind.
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l\eai;itMl eine Art auf Störungen nicht bomerkenswert (z.B. Clmroiiins ciir\/lclc), si) vvcil.N man nicht, ob

sie seiton oder nie signifikant reagiert, was man z.B. bei der Art H\/potlii/ris l\/cnslc niiloiiin sehr wohl sagen

kann, die wenigstens einmal zu einem völlig anderen Flugverhalten überging (vgl. Tab. 4.3). Einige

ungenießbare Arten (z.B. Cluiiviiid^ ciir\/tch\ Eiiplocnaricn, funnilioi dspni^in) flogen nach einer kräftigen

Störung relativ richtungsvvechselarm weiter, allerdings schräg nach oben in den freien Luftraum.

Meiirere Falter der Art Oisiiiorpliin aiupUiouc hingegen flüchteten sich, stärker beunruhigt, jeweils

unmittelbar ins dichte Unterholz.

F)ie Männchen einiger Arten allerdings, die auf Störungen nicht signifikant reagierten, zeigten beim

Balzflug sehr signifikante Abweichungen bzgl. der RW/s-Werte (Ätwplinnciim cooii 6, Pnclilioptn

nristolocliitw 6, Ärchonins tcivns nrcliidonn f. rcgillus, Pcrciitc cnlliiiicc 6). Diese Falter können also sehr wohl

Tab. 4.1-2. Häufigkeit der Kiciitungswechscl und Fluggeschwindigkeit einiger, erschreckter (e) bzw. balzender (b)

thailändischer (Tab. 4.1) und kenianischer (Tab. 4.2)Faltermit Angabe der Abweichung von den Mittelwerten der

Tabellen 10.1 bzw. 10.2 (S. 180-181), ausgedrückt als Vielfaches (x) der empirischen Standardabweichung S

(+/-xS). RW/s: Richtungswechsel pro Sekunde. SR/s: Fluggeschwindigkeit in Schritten (ca. 0,7 m) pro

Sekunde, b/e, KontT.: s. Legende zu Tab. 4.3.

Tab. 4. 1

Art
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Tab. 4.3. I l.uiligkcit der Kii. litiini;svvLvlisi.'l cinigLT (.'iscliivckti,"!- (c) b/vv. bol/.c-nder (b) ccuadtjriünischcr Fdltfr mit

Ani;.iK' der Abweichung vom Mittelwert der Tabelle 10.3. Erklärung von RW/s und +/-xS s. Tab. 4.1-2.

e/b/h: erschreckt/bnl/end/hüpfende Flugweise (d.h. auch Richtungsänderungen in der Vertikalen, die zu
einem t)ndulierenden Flug führen, vgl. Text). Konfb.: Bereich fürden Erwartungswert |a und dieStandardabwei-
chiMV' a ,nil dem Konl'idt'n/ni\i',ni P ('f^ ' .' b/\v. '''• '",

)

Art
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iilinln h wir .iiulrir l.illrr )',i'nii'l>h,iii'r ArU'ii ihr Miii;\iMii,ilU'n .uulrni, siiul .iIht ihinii iuscliii-iki-n nii lU

li'iilil Ivw. jvir iiii'lil il.i/ii /u Ih'w i."j;iMi.

M.iiu In- Arli'ii, ilir atl.u kii-il di'ii KW/s Wnl k.iinii imIioIumi, scIumihmi /nmiiulrsl ilii' l''liis;i;t'srlnviiKliL;-

ki'il iK'ulliih zu riholu'n (/.H. AUoplnuicuiii hH'II \', Mj/Iolln is ih^ulliimi ',').

lUi'ibl /u iMw.ihiUMi, d.il> nur in Südiimi'iik.i Ixuih.HliU't \'\c\v iinm'nii'l'ib.irL' Artt'n dvv Itlioniiin.u"

und I k'licDniiniU' (lllioi)iiii In/iilii, lllioiiiiii iiluiiicssn, Mccliuiiilis pcli/imiui chiiiihordioiKi, Mcclinuili^ pol\iiinüa

(lorissiilrs, Minilcrin c\/iiiotlioc, Civlii iiiulroDiicd, I Icliconiiis chaiiloiiia clitiiHo)iia), iibor .iikIi i^onicl.sbiiiv N.ich-

.ilimcr der l'.iniilirn I'iorid.u' und Nyniph.ilidcU' (nisiiioriiliiii lliciiclinriln nvoiiin t. iniliuln, Coiisiil fabiiis)

ivi;islritM-l worden konnU'n, dii-all.u'kicTl in "liüpIondtM-" bhij^wiMsc (vi;k K.ip. 3.2.2) d.is WiMlrsuiiirn. Viele

llluiniiiiuMi .sind rehUi\ leicht /.u dieser charakteristischen h'huIitwiMse /u veranlassen.

4.1.,'<. HosoiukMe Anpassungen an die lU-droluinj; durch rre(>loindo

(1 ei nd vermeid Uli j;sverhallen der laller)

Sit/ende Falter sind in der \\cü,v\ i;ut i;etarnt und nicht sonderlich i;elährdet, wenn sie sich an einer

Stelle niederi;elas,sen halxMi, in dt-ren nächster Nähe sich kein potentieller hreli^ieind belindet.

MeisliMh.ille rarnunr,en \\ ic heim blallt.illi'r Kiilliniii, der mit /usanimeni;eklappten Mügeln an einem

Ast sil/end imiumu IoUmi HKill tauschenii ähnlich sieht, simi wohlbekannt. Solani;e ein halter unbewei;lich

irL;i'ndwi> sil/(, ist die VVaiirscheinlichkeit v;rol\ dais t'in l'ii'lsleind ihn nicht von dem i;ei;ebenen 1 linter-

i;rund unti-rscheiden kann.

Sobaki er jedoch auttliei;t, kann er \\n\ Irei^k'inden benu'rkt wi'rden. Um ilas Kisiko /u \ermindern,

während des i'luges i;elanj;en /u werden, wenden die geniel>baren kalter unterschiedliche Techniken an.

Selbst Mimese tritt bei gewissen Iniltern sogar dann noch auf, wenn sie den treien l.ultraum durchque-

ren. So wurden einige Nachttaller im Khai> Phra Thaew-Tark (Thuket, liiailand) und ein schwar/.weil.'Jes

Weibchen i.\cv Art Ciiniis hiilis b/w. Ciitvlis dciüala (Lycaenidae) im Norden Ih.iilands (Chiang Mai, Doi

Snlliep) dabei bi'ob.uhlel, wii' sie sich wie ein totes Blatt mit /usammengeklapplen Flügeln heruntersegeln

iii'tscii und d.mn aiil i'ineni Hlatl i'ines nic-ileren Strauihes oder Cirases liegenblieben, ohne sich zu

Ih'w i';;eii, nie Mannclu'u dii'si-r 1 AiaiMiidiMiaileii sind schw.nv uni.1 rot gefärbt, bei den Weibchen ist d.is

l\i)t ilurc h 1 lellgrau ersetzt, was ihnen das Aussehen eines abgestorbenen Blattes gibt. Diese Methode der

l'ortlwvegung ist natürlich nur in beschränktem Mal.'^e anwendbar, da hierbei die Richtung durch die

Schwerkraft k-stgelegt wird. Ha allerdings Vögel auf der Nahrung.ssuche vielfach tote Blätter \on Zweigen

li'>sen, die dann ähnlich nach imti'n trutleln, xerk-ihl dieses Verhalten im balle der Clefahr den entsprechen-

ilen kaltem wohl einen guten Schul/.

Im l'lugi- koiuien sich die kalter unk-rschiedlich gut scluit/en. Manche kalter fliegen nur ganz dicht

liber dem krdbodiMi, zwisclu-n ilen Kraulern und meist nur kurze Wegstrecken (z.B. Satyrinen der Gattun-

gen Mcldiiilis oder ^iitliiiim). Ahnlich verhalten sich viele ColoHs- und /,//(c;/;/Mrten (z.B. Colofifi ctiippc).

niese allerdings fliegen rastlos oft über weite Strecken im Zickzackflug mit sehr häufigen Richtungswech-

seln (vgl. Abb. 4.1-3) dicht üIxm- dem l'',rdbi>den, immer wieder in Mulden der Vegetations- bzw. Erdober-

fläche eintauchend. Da Vögel ohne sich der Ck^fahr einer Verletzung auszusetzen - nur kurzzeitig der

Vegetations- bzw. lirdoberfläche sehr nahe kommen können, wo der kalter dauernd fliegt, sind diese Falter

während des Fluges durch Vögel so gut wie nicht getährdet. Das liegt auch daran, dal> sie während des

kluges si'hr h.uilig ilie l'lugrichtung geringfügig ändern.

.Andere I aller wii^/.B. zur Art (wv//'/;///;;/ (/_\'(;/;;<';/;;;('// gehörige flii-gi-n ingn>I.HMvr I lohe, aber ähnlich

duhl mi laubwerk mit si'hr hauli;;en Kichtungswi-chseln. \ui Cirund di'r durchsiluMiienden gninen

k'lecken der Flügel kann m.m XiMln-ler di'r gi-nannlcn Art fliegenil /\\ ischen diMi blälk'in k.ium niil dem
Auge \erk)lgen.

Viele N\'niphaliden, wie z.B. die Arten der Clattungen l'ulluilia und Tniiihriii, sitzen oft an überreifen

F'rüchtiMi oder auf Blättern (dort \i>r allem die Männchen), \ on woaussiexon Zeit zu Zeit zu einem kleinen

Ausflug starten, di-r sii" nicht si-lten aul i-iner kreiskninigen Flugbahn zum Ausgangspunkt zin-ückführt.

Ihr l'lug ist ausgesprochen giM.ullinig, .sii daf-l man glaubi-n miKhte, ein Vogel hätte mit ihnen leichtes Spiel.

Das Gegenteil ist der Fall: .Attackiert weichen diesi- kalter in eim-r blit/schnelk-n RiMktion seitlich aus.

(k'öl^ter Ck'fahr ausgesetzt sind Falter beim 1 anden, wenn ein FVel>leind in di-r N.ihe lauert.

Andere Falter, z.B. \ieU- /'(//'///iMrlen, abiT auch \ ic-le l'ii-ridae (/.B. .Abb. S.ll), tlii'giMi im IreiiMi

I ultraum so schnell mit so haullgi'n Ku htun;;swechseln, dals sie nicht leicht durch \\igel gelangen werden

können.
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Und schliclNÜt li ^ihl es noeli i.lic' un^cniL-l.sbnrcii IviIIlt, die sich bfvor/ii^l im Irricn I utlr.uim lUilliiillL'n,

meist langsam fliegen und selten die Flugrichtung ändern, /usiimmen mit ihren N.u h.ihmern, die sich in

der Kegel ähnlich verhalten (vgl. Abb. 4.1-3).

4.1.4. Diskussion

ik'i t'inem <ibrupt(.'n Kic hlimgswechsel mul:^ ein l'alter abbremsen imd wieder beschleunigi-n. Die

meisten geniel.^baren i'aller können schneller beschleunigen als tlie in dieser 1 linsitht leistungsfähigsten

Vögel (Makdi:n 1992).

Häufige Richtungswechscl während des Fluges reduzieren höchstwahrscheinlich das Risiko, von

einem Fref^feind während des Fluges gefangen und getötet /.u werden. Es ist deshalb zu erwarten, daß
viele genießbare Falter dem Bereich II (vgl. S. 25) zuzuordnen sind, da ja diese Falter sonst von Freßfeinden

.illzu sehr dezimiert würden.

Anders stellt sich die Situation dar, wenn ein genießbarer l'alter einem ungenießbaren Falter ähnlich

sieiit. Ändert er deutlich häufiger die Richtung während des Fluges als sein Vorbild, so wird er vom Vorbild

unlerscheidbar, und zwar zum einen eben deshalb und zum anderen weil er dem Freßfeind ein anderes

Farbenspiel liefert als das langsam fliegende Vorbild. Die genießbaren Nachahmer müssen also auf den

Schutz durch schnelleres Fliegen mit häufigeren Richtungswechseln verzichten, wenn sieden mimetischen

Schutz gewinnen wollen.

Das heißt also, daß Batessche Nachahmer dem Bereich 1 angehören müssen, wenn auch ihre ungenieß-

baren Vorbilder diesem Bereich zuzuordnen sind. Diese Situation ist wohl die häufigste, obwohl es

Ausnahmen davon geben mag (vgl. Kap. 4.1.1, Bemerkung zur (iattung Ciiliisticln, imd Kap. 4.4.2.2,

Situation der Art I Iclicoiiiiis cli/so)n/iiius In/^iaim bei Pifias).

Bkowf.k (1984) wundert sich, daß Raupen seltener Mimikry zeigen als Falterimagines (Clakke &
Sl ll-ri'AKD 1960, 1972,SlK)KlX)Nl et al. 1979). Eine Erklärung mag sein, daß Raupen nicht fliegen können. So

hat ein Freßfeind die Möglichkeit, sie in Ruhe zu testen. Wegen der Bindung an gewisse (bei verschiedenen

Arten oft unterschiedliche) Futterpflanzen bestünde so die Möglichkeit für Freßfeinde, Vorbilder und
Nachahmer unterscheiden zu lernen und die Nachahmer stark zu dezimieren. Es erginge dann den

Nachahmern wohl ähnlich wie den überwinternden Dnitaiis /'/(.T//;/';/sfaltern in Mexiko (BkoWI'R 198Sb),

die - in großer Zahl versammelt - bestimmten Vögeln zum Opfer fallen, vor allem die weniger giftigen

bzw. die Körperteile, die weniger Clift enthalten. In diesem Zusammenhang sei erwähnt, daß nicht wenige

auf der Überseite aposematisch gefärbte Arten kryptische Unterseiten haben (z.B. Disinorphin nniphione).

Eine Warntracht (im Beispiel vermutlich eine "falsche") entwickelt sich eben eher, wenn das Entwicklungs-

stadium ohnehin schon auffällt (i.e. beispielsweise der umherfliegende Falter). So sind z.B. die Raupen wie

auch die Imagines der Gattung Zi/;,^acna giftig, doch nur die Imagines zeigen eine Warntracht, während die

Raupen kryptisch gefärbt sind (Sbokdoni et al. 1979).

Wie reagieren Falter jedoch, wenn sie erschreckt werden?

Die Tabellen 4.1-3 zeigen, daß manche Falter die Zahl der Richtungswechsel höchst signifikant erhö-

hen, andere nur wenig, oder sie sogar reduzieren.

Es wird hier folgende These aufgestellt:

Viele ungenießbare Falter neigen dazu, nach Attacken im wesentlichen genauso weiterzufliegen wie

vorher oder sie erhöhen den /^ W/.s-Wert etwas. Für die Mehrzahl der genießbaren nichtmimetischen Falter

gilt Vergleichbares, wenn man davon absieht, daß sie in der Regel Bereich II angehören.

Die These steht im liinklang mit den Befunden, sie kann folgendermaßen plausibel gemacht werden;

Ungenießbare Falter, die langsam und flugrichtungswechselarm fliegen, stellen ihre Warntracht zur Schau,

was sich gruppenselektt)risch bewährt hat. Es ist wohl ebenfalls von Vorteil, wenn sich ein attackierter

ungenießbarer Falter dem Freßfeind, der ja "erzogen" werden soll, nicht durch Flucht entzieht. Außerdem
wird so ein weiteres Kennzeichen für den Freßfeind geschaffen: Falter, die attackiert nicht fliehen, sind

ungenießbar. Für Nachahmer ist es vermutlich wenig vorteilhaft, auch dieses Verhalten zu kopieren.

Der Befund vonCi lAl (1986), die von ihm auch im Freiland beobachtete Vogelart Crt//n//rt nificnmln neige

dazu, schnell fliegende und kryptische Falter zu jagen, nicht aber langsam fliegende, auffällig gefärbte,

scheint diese Überlegungen zu bestäligi-n.
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(, iiMUi."l>h.iii', nii hlnumi'lisi lii' ImIUm konnrii Ihirn KlV/s VVi'il h/\\. ihir l'lu)',j;i>si ln\ iiuli;;ki"i( luiinu'lir

i;i'iingliiv;ii; sli'igiM'ii, d.i sio im l'liigo \vi>l\l st.iiulii; siliDii .m iliiv I ,cistun_i;sv;ivii/o lH'r.ini;i'luMi (\'v;l. /M. m
(.iiMi r.iliolIiMi 4. 1-3 Jii> KlV/s-WiMti' iit"i- tli.iil.iiulisi luMi 1 vt.'.u'nii.l,io iiiul iiiiriiuuuicn, di-r .ilrik.inis(.luMi Art

i'ololis (•(/( /(()»;s (•«'(////( uiul iliT All i'iiiciua iillnihi ans Slo. 1 \)iiiiiij;i) in l'i ii.ulor). W.is l'iiirnui-, (\'li<lis- iiiul

/ (7'/iis/(/.nliMi .inli\nj;t, k.mn man wohl iia\ i>n ansr.i-lu-n, ilal> sir siili mit ihirn dinuuMi KorpiMii nur Ihm

Sonnons*.liiMn unJ IioIumimi rrm|H'ialun'n m lirr ilmrn Upisi lu-n Wi-isi- (/ii k/ac klliiv;) lorlbrw t'j;i'n kön-

niMi. I'iir die Vöv;ol lolml es siiii Jann wolil nicht /u \ (.msikIumi, dioso sclimaiklialton ialtiM' im l'iiij; zu

lanv;on (IMvOWl K h'S-l), l'ini' Aiisnahmo, was Jas l'hi_v;\«.MlialttMi Ivtritlt, stellt die j;oiiiol>baro Art Coline

hhinirui Nordari;ontiniiM\s dar, die sieh im l'lu>;\eriiallen dem i;eradlinigen l'hii; einer \vi>hl ebenfalls

i;enieiNbaren, im selben C iebiet lebenden 1 ieuseinwke .mn.iluMl, eisehreekt aber höchst signitikant ihren

kw/s-Werl sleii;erl U;;l. Kap \a>.1S^).

/.\\ veri;leiehbaren Ergebnissen kam (.11 \l (h''^H)), di-i leslsliMIU-, dals i'ini" lioelisl siv;niliLmle kurrela-

tii>n /wisehen Lhigeniei^barkeit und laiij;samer iluv;\veise einiMseils und dmmem, langem Hinterleib

andererseits bei den lagl liegenden l'.iltern C\)sta Kieas besteht, biilspreehend land er auch, dai'N Schmetter-

linge mit kürzerem, dickerem Ki>rper eher geniei:^bar sind und schneller tliegen. Llnniin ful^fiis scheint ein

IVispii'l daliir /u lietern, dai^ auch ungeniel.Nbare, api>sematisch gefärbte Arten eine richtungsvvechselrei-

chere, schnellere l-'lugweise /eigen kiinnen (Makpin UW?), vor allem wahrscheinlich, wenn sie keinem

Miillerschen Mimikrvring angehören, nicht extrem giftig oder relativ selten sind.

Matessche Nachahmer erhöhen erschreckt mitunter den KlV/s-Wert höchst signiiikanl (\gl. nisiiiorpliin

tlhinliiirilii iivoiiiii f. i'nlliilii, Tab. 4.3). Oft bi-kommf man allerdings ki-ini- \ erwi-ndbaren Mel>daten. Man
kaim nur feststellen, dals der Nachahmer so scluu-ll wie möglich im dichten (.iestni|->p unti-rtauchl.

Interessant ist auch, <.\^l^ ungeniei.sbait.', aposemalische Arten in der Kegel /war erschreckt \.\cu Kl'V/s-

Wert nicht nennenswert erhohen, unter bestimmten Umstanden twiederholtes starkes l'rschrecken, /.H. bei

ll\/i>otln/iis /i/((is/c iintoiiiii, \gl. lab. 4.3, in der Kegel aber Ivi der l^al/) /eigen, dafs sie sehr wohl in der I ,age

sind, einen l'lug mit häutigeren Kichtungswechseln durch/ufuhien.

l'ine Spe/ialifät ist iler luiplende llug erschreckter ltlu>miinen und diMen Nachahmer. Hie lätsache,

dal:^ Ithomiinae nicht in lu>hem Maf>e ungenief.sbar sind (s. Kap. l.(-i), mag der Cirund datiir sein, dalü

gewisse Arten attackiert in dieser Weise tliehen. /um rasanten l'lug mit häufigen Kichtungswechseln wohl

nicht fähig, mögen sie so /um iMuen die t'hancen eines \ogi4s, ilen I alter während des Fluges /u taugen,

vermindern. Ts kann aber auch ein /usät/liches l'rkennungs/eichen der /war nicht besi'inders giftigen,

aber doch weniger begehrten l'aller sein.

4.2. Soleklionsdruck aut die Tagt.iltor

4.2.1. Mäutigkoil der .Mtackon gegen schmackhatte und ungeniel>bare 1 aller

Wie man läbelle 1.4 iMitnehmen kann, waren die lH\ibachti-ti-n .Attacken im kh.io Phia Ihaew-Tark in

der Mehr/ahl nicht erfolgreich. Nimmt man m\, Vogel attackierten unditferen/iert alle lalter, die ihnen /u

Clesicht kommen, nuitste aufgrund der h'rgebnisse von läbelle 4.5 erwartet werden, dal:^ ca. ^^1^ ~ 28%

der Attacken im Meobachtungs/eitraum aul ungenielsbare l'alter, ca. y[}|y
- 72''; auf genief>bare hätten

entfallen müssen. Pa \i>n insgesamt 4*-> beobachteten .Attacken nur 3 gegen ungenief^bare l'alter erfi>lgten,

i-irechnet sich als Wahrscheinlichkeit liir dieses Ireignis

/H4^),^3) X(")^'.28' l),72'"' ^ 0,02 '.'i.

Also kann mit groKer Sicherheit festgestellt werden, daf:! im natürlichen Ökosvstem des Khao Phra

Thaew die Vögel im Meobachtungs/eitraum ungeniefNbare Arten U'ui'loca iiiuUibcr. Piichlioptinni^tolocliinc,

Ätivf'luiih'iini (•(>()/( usw.) /war attackierten, aber hinhst signifikant seltener als genief>bare .Arten.

Ha l'alter, von denen über die (. ienief>barkeit noch nichts Sicheres bekannt ist, den geniefsbaren l altern

/ugeordnet wurden, dürfte der tatsächliche Wert für die oben angegebene Wahrscheinlichkeif eher noch

kleiner ausfallen. Nachdem die ungenief-sbaroi Arten fast ausschliefslich /umindest im Khao Thra

Thaew - langsam und tlugrichtungswechselarm tliegen, muf^ angenommen w erden, dal^ Vögel sie leicht

langen können. Pie l'relsfeinde sollen ja lernen, dal^ sich ein bang solcher Talter nicht lohnt, d.\ sie schlecht

schmecken, weshalb allerdings auch ein gewisser Auslall bei den Vorbildern /u fordern ist.
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I ol^ciulc im);i'nifKli<iri' Arten wurden im Irciland dllackicrl:

1 li,iil<nul: Aln>iiltinii'iini tonn (4),

l'iiihliopld (irisU)lin liiiic ( I ),

lUiplocii iiiiih ihi'r ( I )

Kciii,i; /\( nirii iiihhuitic ( I ),

M\/Ii>lliri^ ii;^(illiiii(i V (\),

luii.ulor: DdiKiiis j>l('\ijii>iis (I),

Diane i^lyccra (1),

I Icliioiiiiis rnito a/rhiii (Sto. Domingo) (1),

I h/juilfrin clin/soilonin (I),

Ulioiiiin ilcnisii (I ),

Mfiliiiitilis poli/Hiiiiii (liiiiilHUdjuiii (I),

l'.iin/iDif si)iiiil(ilii (t.ig.iklivc Art der l'.im. der Anliid.if) (I)

4.2.2. Wie I reßfeindc Falter jagen (Jagdmethoden der Freßfeinde)

Wnlircnd /.M. Ne-lzspinncn keinen selektiven l'iilterfnng betreiben, kcinnen Reptilien und Vögel durch-

<uis selektiv reagieren. Reptilien, wie liidechsen, sind mehr diirnuf angewiesen, dat."! ein [-'alter zufällig in

ihri-r Nähe landet. Nur einmal konnte beobachtet werden, wie eine kleine blattbewohnende Echsesich auf

einen I 'alter fallen lief^, der sich auf einem Blatt vertikal unter ihr niedergelassen hatte. Doch in diesem Fall

ist die l'lugbahn durch die Schwerkraft festgelegt und nicht sonderlich vom Freßfeind bestimmbar.

Tab. 4.4. Im r'rcil.nui rt'gislrierte Attacken anl ImIUt iliin 1i i'rrl'lfc'incii' ('! h Ih.iil.iiul (Kh.iu l'hra lli.iew),

Ke = Kenia, lic -- lic uador).

"erschlossen/erfolgreich" beciciitct: Der lote iailer, der /..\'>. eindeutig Spuren eines Vogelschnahels aufwies, oder

nur Teile des l'allers (z.U. die i'lügel - vor allem bei schmackhaften Arten - oder l'lügel und Brust ohne Kopf und
I Unterleib) wurden gefunden (vgl. Abb. 8.11, I.Reihe, rechts, und Abb. K.I2).

"erschlossen/ohne iirfolg" bedeutet: Ijn lebender l'alter wurde gefangen oder lieobac htet, der eine Attacke eines

Ircl'ileindes (ibcriebt halte (vgl. Abb. K.l I und H.H).

/.aiil der All.uken ,iul

.schmackhafte Arten ungenießbare Arten

beobachtet erschlossen beobachtet erschlossen

Th Ke lu Th Ke F.c 1 h Ke lu Th Ke Ix

erlolj;rci( h 12 2 1 S I I .12
ohneilrfolg 32 .1 5 2-11 I 1

- - - 3

Resultat ungewiß 10 93 ___ l_l ___
Summe 46 14 10 3 - 19 3 1 2 3 I 5

Tab. 4..S. Vergleich der im IreilancI beob.u hteleii Attacken auf ungenießbare bzw. schmackhafte Arten im Khao
l'hra rhaew-l'ark auf i'hukt'l unter Bezug ,iuf die relative Häufigkeit der Ix-iden Artengruppen im gesamten
Beob.u hin nj',s/eit räum

Cicsamlzaiil der beoliac iiletcji Atlai ken:

davon auf schmackhafte Arten:

Ulf ungenießb.irc Arten:

( .csiUntZiiiil der beob.K htiteii I .ilter:

davon schmackhafte Arten:

imgenießbare Arten:

nicht zugeordnet werden konnten:
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Immer wieder konnte feststellt werden, daß ein insektenfressender Vogel (z.B. ein Drongo) auf einer

Warte saß, an der in mehr als zehn Meter Entfernung ein genießbarer, schnell fliegender Falter vorbeiflog,

ohne daß er attackiert worden wäre.

Hingegen konnte öfters ein Vogel registriert werden, der auf seiner Flugroute dicht bei einem solchen

Falter vorbeikam und seine Flugbahn abänderte, um nach dem Falter schnappen zu können. Ähnlich kann

man auch Vögel beobachten, die, wenn sieAnsammlungen von in der Luft flatternden Faltern überqueren,

kurz in sie eintauchen, um einen der Falter zu erhaschen.

Außerdem machen viele Vögel, die Schneisen durch den Dschungel entlangfliegen, Jagd auf Falter. Sie

suchen, indem sie von Ast zu Ast hüpfen bzw. fliegen, nach Insekten, erhaschen wohl manchmal auch

einen sitzenden Falter. Niemals aber konnte beobachtet wercien, wie ein Vogel einem auffliegenden Falter

nachflog. Öfters jedoch sah man einen Vogel warten, bis ihm ein Falter zufällig beim Landen nahekam, um
dann nach ihm - für den Falter überraschend - zu schnappen. Dabei fiel mehrmals auf, daß die Vögel einen

nicht direkt auf sie zufliegenden Falter genau dann attackierten, wenn der Falter den Punkt, da er dem
Vogel am nächsten war, gerade durchflogen hatte und sich nun wieder entfernte.

Nicht selten konnte man im Khao Phra Thaew-Park Thailands, aber auch im Sokoke Arabuko-Wald

Kenias, Gemeinschaften von Vögeln dermaßen Jagd auf Schmetterlinge machen sehen, daß sie Wege

entlangflogen, häufig die Seiten wechselnd, wobei immer ein Teil der Vögel die Falter aufscheuchte, ein

anderer ruhig saß und auf in der Nähe landende Falter wartete, um im günstigen Augenblick zuschnappen

zu können. So fungierte jeder Vogel abwechselnd als Jäger und dann wieder als Treiber. Eine besonders

große Gruppe so jagender Vögel trat in Erscheinung, als sehr viele Falter der Gattungen Euihalia und

Tamecia (Nymphalidae) sich an den Früchten von Melastomaceen-Sträuchern (vgl. Abb. 8.15) versammel-

ten. Im Hochland Ecuadors tauchten immer wieder Schwalben auf, die vor allem auf die auf einigen

Wiesen des Andenhochlandes recht häufigen Pieriden Colins lesbia und CoUas dhnera in der Weise Jagd

machten, daß sie in Staffeln hintereinanderflogen, flächendeckend nach und nach alle Teile der Wiesen

überstreiften, wobei die Vögel der vordersten Linien immer wieder ganz dicht über das Gras in die Wiese

eintauchten und so Falter aufscheuchten, die dann die nachfolgenden Vögel des Geschwaders aufzu-

schnappen versuchten.

4.2.3. Diskussion

Da nur Vögel den freien Luftraum bei ihrer Jagd in starkem Maße miteinbeziehen können, dürften sie

wohl als Selektionsfaktor bei der Entwicklung konvergenter Färb- und Verhaltensmuster eine Rolle ge-

spielt haben.

Die für den Khao Phra Thaew-Park nachgewiesene geringe Erfolgsquote bei Attacken mag ein Hinweis

darauf sein, warum Vögel Falter, die richtungswechselreich nicht allzu nahe an ihnen vorbeifliegen, nicht

angreifen, ja schon gar nicht ihnen nachfliegen, selbst wenn es sich um genießbare Arten handeln mag: Der

nötige Energieaufwand stünde wohl oft in keinem sinnvollem Verhältnis zum Erfolg. NachMARDEN (1992)

können außerdem selbst Vögel mit großer Flugleistung auf die häufigen Richtungswechsel der meisten

genießbaren Tagfalterarten nicht adäquat reagieren. Daher sind es vor allem landende (SwYNNERTON 1915,

Chai 1986) bzw. nah am momentanen Aufenthaltsort des Vogels vorbeifliegende Falter, die von einzelnen

Vögeln attackiert werden. Daneben erhöht wohl die Gemeinschaftsjagd die Erfolgsquote merklich: Es

scheint den Vögeln zwar in der Regel nicht möglich zu sein, Falter aufzuscheuchen und sie dann zu fangen

(wahrscheinlich ist dabei die Erfolgsquote zu gering), sehr wohl aber können sie mit nicht wenig Erfolg

von anderen Vögeln aufgescheuchte Falter erbeuten, und zwar sowohl sitzend lauernd als auch hinter

anderen Artgenossen herfliegend (Schwalben). In diesen Situationen scheint das Verhältnis von Energie-

verbrauch und Erfolgschance günstiger zu sein.

Tagfliegende Falter, die im Flug selten so wenig auffällig sind wie Libellen und andere Insekten mit

durchsichtigen Flügeln, stehen sicher unter einem starken Anpassungsdruck, ihre potentiellen Freßfeinde

zu meiden. Ein Ergebnis der Selektion mag der richtungswechselreiche Flug vieler genießbarer Schmetter-

linge sein, der dem gezielten Jagdmachen auf sie so wenig Erfolg beschert, daß es sich vom energetischen

Standpunkt aus nicht mehr lohnt.
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4.3. Fütterungsexperimente

4.3.1. Verlauf

Diebeiden Drosseln verschmähten (z.T. erst nach einer Lernphase) £///'/o('(7arten und Daiinus mclairippus

(Danainae), die als ungenieL^bar bekannten Papilioniden ÄfivphniicKra cotvi, Pnchliopta nristolochiac und
deren Nachahmer, ebenfalls PapiUoniden, nämlich die Weibchen von Pnpilio poh/tes und Pnpilio uictiinon

(Abb. 8.16) und einen auffällig gefärbten tagfliegenden Geometriden der Gattung Dysphania. Hinweise

darauf, daß die Vögel eine Falterart angeborenermaßen verschmähten, gab es nicht. Alle Falter, auch die

ungenießbaren, wurden, wenn sie das erste Mal geboten wurden, zunächst einmal gefressen, wenn auch

oft mit "weniger Begeisterung" als andere Falter. Eine Ausnahme jedoch stellte die sehr giftige Art

Tab. 4.6. Fütterungsversuche mit einem Pärchen von Copsychus saiilaris (engl. Magpie Robin, dt. Dajaldrossel) im

Khao Phra Thaew-Park auf Phuket (Thailand) im August 1987

++ ohne Zögern sofort gefressen

+ zögerlich, langsam oder erst nach Testphase gefressen

+ /o nur teilweise gefressen

o nur getötet
* nicht getötet, jedoch schwache Zuwendung
** nicht getötet, nicht beachtet
*** nicht getötet, Ekelreaktion

Insekten zum ...ten Mal geboten Reaktion

7.8.87
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I^nlilii^j'lii tii i^-lt>liHliiiiri.\,\f: l'iii l'.illriilii-siTArt vviiiili' IhmcmIs In-iiii imsIi-m Konl.ikl, >illi'nliiij;s n.ii lulcm il.is

Vi)grlm,miu lu-n luMrilsciiUMi .ilinliilu-n, gilli^iMi l'.ilU'rdiT Art Alivpliiiiwiinuvoti ^virvssvn luilU', mirmohr

g(.'löli-l, .iIh'i il.mn soloii vcrsrliin.ilil. I in vviMliMcr ImIIit ilii>si'r Art wiirdr niilil wir l'xiMiipl.irr .iiulcrcr

uiij;(.'nii"lsh.iii-r Ai Icii ln'iin i'i lunilrn Anbii-li-n cinl.u li umIhmi lili-l r,i'l.isst'n, sDiulnii vom Voi;c'liii.iniu Iumi

Iah. l.h. (I i>rtsrl/imi\).

•klrii /lim teil M,il r.fl'uU Ki'.iklioii

lo.H.sy
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^(.•[».akt liiilI kl>(.'iKl iiiis ck'in K.itig ^cworlcii. Ansclilii-Isciul pnl/lc es sie li imicr tlciitlK hcn An/ci( licn von

I'kel (vgl. nuch OWHN 1971) ausgicbij; den Schnabel.

Die nichtmimetischen Männchen von Pnpilio /«)/i//fs wurden msgesamt siebenmal angeboten und aucii

genauso oft gefressen, die ersten beiden mimetisi licn Wciln luii dieser Art wurden nach Erfahrungen mit

den Vorbildi-rn (A. cooii, P. uri^loUnli'uH') jeweils gelotet, li.inn aber nur teilweise aufgefressen, das /weite

Wi-ilxhen sog.ir, nachdem die Vogel direkt zuvor ein Vorbild (/\. atoii) unbeachtet gelassen hatten. Sie

konnten also offensic htlii h dieses Vorbild vom Nachahmer unterscheiden, die "IJegeislerung" beim Verzeh-

ren des Ncuhahmers Wiir aber möglicherweise weniger durch den (ieschmack (die Männchen derselben

Art wurden ja weiterhin ganz gefressen) als durch die unangenehmen Vorerfahrungen mit den ähnlii hen

Vorbildern negativ beeinflul.'Jt. Nachdem das giftigere Vorbild (P. nristolochiac) ein zweites Mal offeriert

worden war, rührten die Vögel weder ein drittes Weibchen von Papilio polytes noch ein ihnen zum ersten

Mal angebotenes Weibchen von Papilio niciniwii an, was insofern sehr erstaunlich ist, weil dieses Weibchen

den Vorbildi-rn im ilug zwar recht ähnlich ist, ruhig vor den Vcigeln im Käfig sitzend aber leicht von den

Vorbildern iintcrsc hicden werden k>uin. i'!s ist nämlic h deutlich gnif-ier als die Vorbilder usw. (vgl. Kap.

4.4.1.1).

Die Weibchen der Art P.iiplncd niiiiiihcr weichen deutlich von den Männchen derselben Art ab, die rein

äußerlich das Au.ssehen so vieler in einem Müllerschen Mimikryring zusammengeschlossenen l'.it^ihn'anr-

li-n hat. Nachdem die Vögel bereits diesem Mimikryring angehörige Falter abzulehnen gelernt halten,

I raffen sie das erste ihnen angebotene Weibchen L\vr Art l.nploea tiiulcihcr völlig auf und auch das zweite,

am nächsten Tag offericric, noi h Icil weise, lüne ebenfalls etwas vom h.Hifigsten Typ abweichende Eu-

/'/(»(•(/art, nämlich l'.uploca l\lu;^ii, wurde n.ich unangenehmen F.rfahrungen mit ähnlichen Arten erst gar nicht

gelestet. Diese Art ist in Südlhailand relativ leicht von anderen Arten zu unterscheiden, da ihr der

charakteristisc he l'dansi hillcr Ichll Sic sc himmerl nur ganz schwach violett.

4.3.2. Diskussion

Das Ergebnis der Eütterungsversuche hinsichtlich der (ienief'ibarkeit der getesteten Arten birgt keine

LJberraschung. Es deckt sich vcillig mit den in der Literatur zu findenden Angaben (Si:i 1/ 1927, C'lAKKi; et

al. !9hH, Wl( KI,i;k 196«, C:i.AkKI'; & SlIIJ'l'AKI) 1971, 1972). Da der Test nur mit zwei Vcigeln einer Art

durchgeführt wurde, sind natürlich auch keine gesicherten Aussagen bezüglich dem (Jrad der (ieniel.^bar-

keit der getesteten Ealter mc'iglich, da ja verschiedene Vogelarten, aber auch verschiedene Individuen einer

Art unterschiedlich auf dieselben E'alter reagieren können (ClIAl 1986).

Die Verschmähung der Nachahmer nach unangenehmen Erfahrungen mit den ungenießbaren Vorbil-

dern stützt die Theorie der Batesschen Mimikry ebenso wie die Cleneralisierung, die die Vögel hinsichtlich

des häufigen Typs von /,'t//;/(«v(faltern aufbauten, was die Richtigkeit der Theorie von MÜI.I.I'K (1878)

bestätigt. Man hätte erwarten m()gen, daf^ die Vc'igel den h'alter der Art i'Aiplnai kiii;^ii attackieren würden.

Es handelt sich um eine der wenigen / /(/'/(«'»arten, die im Khao l'hra Thaew-Park auf Anhieb ohne

mühselige Beslimmungsarbeil eindeutig identifiziert werden kcinnen, weil sie von anderen i.iiploniartvn

deutlich abweicht: Sie hat eine charakteristische Elügelform und -Zeichnung, aul.'ierdem ist bei ihr im

Gebiet des Khao l'hra Thaew der violette Schimmer der Flügel nur schwach ausgebildet, wenn er nicht

sogar ganz fehlt, während ansonsten in diesem Gebiet ähnliche Euploeaarti^n ohne solchen Schimmer nicht

angetroffen wurden. Die Neigung von Vcigeln, mehr auf Gemeinsamkeiten als auf Unterschiede zu .u hten

(BkowI'K et al. 1971), mag dafür verantwortlich sein, daß sie eher weniger stark zwischen den einzelnen

Arten eines Müllerschen Ringes differenzieren als ein Mensch, aber auch dafür, daß die Ähnlichkeit

zwischen Vorbild und Nachahmer bei Batesschen Systemen nicht ganz so groß sein muß wie vielfach

angenommen wird (Coli 1940).

Nachdem beim Experiment die meisten Piiplocaaricn von den Vcigeln bereits verschmäht wurden,

reichten schon weiße Streifen auf den I linterflügeln aus (Weibchen der Art Euploca niulciher), um die Vögel

zu einem erneuten Test zu veranlassen.Also Vorsicht vor Neuem, wie esBKOWHK, Bkowkk & COIJ.INS (1965)

konstatierten, konnte bei den beiden unerfahrenen Jungvcigeln nicht festgestellt werden, die alle Falter (also

auch ungenießbare) sofort attackierten und die meisten auch einmal oder wiederholt fraßen, sofern sie nur

nicht solchen ähnlich sahen, die sie nach schlechten Erfahrungen bereits zu meiden gelernt hatten.

Ein Versuch, das von der Norm des Müllerschen Mimikryrings abweichende Aussehen der Weibchen

von l'.iiploi'n iiiulcihcr /x\ erklären, ist in Kapitel 4.4.1.2 zu finden, (ienaueres liber den Mimikrykomplex inn

die Art Pinhiiopfn arislohnliiiir folgt direkt im Anschluß in Kapitel 4.4.1.1.
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4.4. Typische Fälle Batesscher und Müllerscher Mimikry

4.4.1. Thailändische Faltergemeinschaften

4.4.1.1. Pachliopta aristolochiae, AtropUnneura cooii, die 9-form poh/tes von Papilio polytes

und die 9-form distnntiaiiiis von Pnpilio memnoti als Ähnlichkeitskomplex in Thailand

(Abb. 8.16-17; mit Diskussion)

Wickler (1968) beschreibt in seinem Buch ""Mimikry" auf den Seiten 24 und 25 ein Mimikry-Beispiel

aus "Animals", 8,12 (1966). Hier wirci berichtet, die Weibchenform difltaiüitvius von Papilio mcniiwn habe in

Malaysia Atrophaneum coon zum Vorbild.

Papilio memnon ist im Norden Thailands nicht selten, auch konnten einige Weibchen der Form disiau-

tiainis ciort beobachtet werden. Außerdem trat auch nicht selten die Weibchenform poh/tes von Papilio

polytes dort auf (Abb. 8.16). Atrophaiieura coon gibt es im Norden Thailands nicht, in Zentral- und Ostthai-

land lokal, im Süden jedoch recht häufig (PiNRATANA 1977). Also kann diese Art in der nördlichen Provinz

Chiang Mai kein Vorbild im Sinne Batesscher Mimikry sein. Die Theorie von Zugvögeln, die ihre in

anderen Gebieten gemachten negativen Erfahrungen mitbrächten - vgl. WICKLER 1968, S. 46 - überzeugt

nicht sehr: Die Nachahmer fliegen ausgesprochen langsam, sinci leicht zu fangen und der Schaden durch

stationäre Vögel, die ohne negative Vorerfahrungen die '"Nachahmer" in großer Zahl fangen könnten, wäre

für diese "Nachahmer" wohl weit größer als der Nutzen einer solchen Ähnlichkeit. Die Art Pachliopta

aristolochiae hingegen kommt sehr wohl für das zu suchende Vorbild in Frage. Diese Art ist weiter

verbreitet als die Art Atrophaneiira coon und kommt weniger lokal vor.

Im Süden Thailands nunmehr, auf der Insel Phuket, tritt neben P. aristolochiae, P. memnon und P. polytes

auch die Art A. coon auf, und zwar während des Beobachtungzeitraumes häufiger als P. aristolochiae (vgl.

Abb. 4.4). P. aristolochiae tritt im Süden Thailands in der Unterart asteris auf, die sich von der im Norden

Thailands fliegenden Unterart i^o)iiopeltis unter anderem dadurch unterscheidet, daß die dunklen Zeich-

nungselemente ausgedehnter sind und mehr schwarz wirken als dunkelgrau wie bei der Unterart gonio-

peltis, während die weißen Färbungsanteile kleiner sind. Die Weibchen von P. memnon auf Phuket (andere

Unterart/Form?) unterscheiden sich von den Weibchen der Provinz Chiang Mai (f. distantianus) - ähnlich

wie bei der Art P. aristolochiae sich die Unterart asteris von der Unterart goniopeltis differiert - durch

Reduktion der weißen zugunsten der dunklen Zeichnvmgselemente, was die Ähnlichkeit zwischen der Art

P. aristolochiae und den Weibchen von P. memnon erhöht, die Unterscheidung dieser P ;;;t';;/;;();/weibchen

von A. coon allerdings leichter macht (Abb. 8.16-17).

Was die morphologischen Merkmale anbelangt, so stimmt es zwar, daß ein Falter der Art A. coon und

Weibchen der Art Papilio memiuvi f. distantiainis, wie sie auf Phuket zu finden sind, untereinander mehr
Ähnlichkeiten aufweisen als die letztgenannte Weibchenform und Falter der Art P. aristolochiae, falls die

Falter in präpariertem Zustand auf hellem Hintergrund nebeneinander stecken. Ganz anders sieht jedoch

die Situation in der Natur aus. Immer wieder verwechselt man ein solches P. ;;;t';nnoHweibchen mit der Art

P aristolochiae, seltener mit A. coon. Das kommt daher, daß im Flug oft bestimmte ähnliche Färb- und
Formwahrnehmungen auf unterschiedliche Weise erzeugt wercien können: Das Papilio /;;('/;;//o/;weibchen

besitzt keinen roten Hinterleib wie P aristolochiae, es besitzt aber an der Wurzel des Vorderflügels einen

mattroten Makel, der im Flug zusammen mit der rötlichen Färbung des Hinterflügelinnenrandes dem
gelblichen Hinterkörper scheinbar eine rötliche Färbung verleiht. Zum Vergleich sei hier das Beispiel der

Gattung Lamproptera gebracht (vgl. auch Kap. 4.5.3.2 und 4.5.3.4), eine Papilionidengattung, bei der die

langen Hinterflügelschwänze im Flug den Eindruck eines langen Hinterleibes erzeugen. Die Vertreter

dieser Gattung suchen häufig feuchte Stellen auf, was auch für die ihnen ähnlich sehenden Libellen und
Hautflügler typisch ist. Ähnliches gilt für die rötlichen Zeichnungselemente der Hinterflügel von Vorbild

(P. aristolochiae) und Nachahmer (P memnon 9). Weder ihre genaue Lage, Farbintensität und Form noch ihre

Verteilung auf der Hinterflügelober- und -Unterseite stimmen überein. Trotzdem entsteht im Flug ein

ähnlicher Farbeindruck. Für die Weibchen von P. polytes f. polytes gilt Entsprechendes, nur daß im großen

und ganzen diese Weibchen auch sitzend dem Vorbild bereits etwas ähnlicher sind.

Nicht nur vom Farbeindruck her ähneln die mimetischen Weibchen von P. polytes und P. memnon ihren

Vorbildern, sie fliegen auch ähnlich wie ihre Vorbilder. Die obere Graphik von Abb. 4.5 zeigt, daß die

Weibchen beider Arten deutlich seltener pro Sekunde ihre Flugrichtung wechseln als die Männchen, sich

aber erstaunlich gut den entsprechenden Werten der Vorbilder annähern. Wertet man die Mittelwertsun-

terschiedc mit Hilfe des /-Testes nach STUDENT für unabhängige Stichproben (vgl. Tab. 4.7) aus, so läßt sich
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N/BE

B C D
Beobachtungszone

N/BE

187 II87 III87 IV87 V87

Beobachtungsperiode

VHAtrophaneura coon wPachliopta aristol.

m\Papilio polytes W. ^Papilio memnon W.

Abb. 4.4. Örtliche und zeitliche Häufigkeitsverteilung der Papilioniden Atwpliaueura cooii, Pnchlioptn aristolochiae

und der mimetischen Weibchen von Papilio poh/tcs und Papilio imnunoit im Khao Phra Thaew-Park auf Phuket

(Thailand). (Erklärung der Zonen A-E bzv^. der Zeitperiocien I87-V87, 88 vgl. Abb. 2.1 bzw. Tab. 3.1-3.)

sagen: Die Weibchen von Papilio polytcs unterscheiden sich in ihrem RW/s-Wert nicht signifikant von den

beiden Vorbildern, sehr wohl aber höchst signifikant von ihren eigenen Männchen wie auch ihre Vorbilder

{A. coon, P. aristolochiae). Diese weichen auch untereinander bzgl. ihres RW/s-Wertes nicht signifikant

voneinander ab. Vergleichbares mag für die Weibchen von P. menuion gelten, von denen nur ein einziger

Meßwert vorliegt (vgl. Abb. 4.5), der allerdings auch nicht signifikant von den R W/s-Werten der Vorbilder,

aber sehr signifikant nach unten von den RW/s-Werten der eigenen Männchen abweicht. Der einzige

ermittelte R W/s-Wert fi.ir das Weibchen war 0,67, für den Erwartungswert |J. und die Standarciabweichung

G der Männchen gilt auf dem Konfidenzniveau P = 99 %: |i > 2,37, a > 1,12.

Für die 99 %-Konfidenzintervalle der Vorbilder ermittelt man:

A. coon: 0,57 <[i< 0,92, 0,10 < o < 0,39

P. aristolochiae: 0,65 < ^ < 0,89, 0,11 < < 0,30

Auch scheinen die mimetischen Weibchen ähnlich langsam wie die Vorbilder zu fliegen, was zumin-

dest für die Weibchen von P. polytcs aus Tab. 4.7 hervorgeht. Interessanterweise zeigen die Werte dieser

Tabelle, daß7\. coon im Durchschnitt wahrscheinlich schneller fliegt als P. aristolochiae (Irrtumswahrschein-

lichkeit: 3,2 '/o) und die Weibchen von /'. polytes (Irrtumswahrscheinlichkeit: 0,5 %). Das mag mit ein Grund
sein, warum es möglich ist, im Flug die Falter der Art /l. coon relativ leicht von P. aristolochiae und von den

Papilio poh/tesweihchen zu unterscheiden. Ansonsten scheint für die Fluggeschwindigkeiten der in Frage
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Atrophaneura coon
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-

Papilio polytes M.

Papilio polytes W.
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Papilio memnon W.-

Atrophaneura coon

Pacht, aristolochiae

Papilio polytes M.

Papilio polytes W.

Papilio memnon M.

Papilio memnon W.
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^̂
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^

^^m

12 3 4 5 6

SR/s

I Mittelwert - S ^ Mittelwert + S

Abb. 4.5. Durchschnittliche I iäufigkeit des Flugrichtungswechsels und Fluggeschwindigkeit der ungeniel^baren

Papilioniden Pachliopta nristolochiac und Atrophaneura coon, der mimetischen Weibchen von Papilio /'o/i/Zcs und

Papilio memnon sowie ihrer nichtmimetischen Männchen im Khao I'hra Thaew-Park auf Phuket (Thailand)

Tab. 4.7. Vergleich der RWjs- und SR/s-Mittelwerte der Batesschen Vorbilder A. coon und P. aristolochiae, ihrer

Nachahmer, den mimetischen Weibchen von P. memnon und P. polytes und ihrer nichtmimetischen Männchen -

ausgehend von den Daten der Tabelle 10.1 (S. 180) -gemäß dem f-TestnachSTUDHNr für unabhängige Stichproben.

RW/s Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde

SRjs mittlere Fluggeschwindigkeit in Schritten (ca. 0,7 m) pro Sekunde

f Testgröße t

df Freiheitsgrade

1-F,,^(f) Irrtumswahrscheinlichkeit für die Signifikanz des Mittelwertunterschiedes (F^iit): Signifikanzniveau

des Mittelwertunterschiedes bzw. Verteilungsfunktion an der Stelle t)

Vergleich der Mittelwerte bzgl.

folgender Paarungen:

RW/s

\-l',M)

SR/s

<u(i)

A. coon I P. polytes 9

A. coo}i I P. polytes S

A. coon I P. memnon 6

P. aristolochiae / P. polytes 9

P. aristolochiae / P polytes 6

P. aristolochiae / P. memnon 6

P. polytes 6 / P. polytes 9

A. coon I P. aristolochiae

13,1

12,0

0,26

13,5

12,1

12,6

0,2'-)

9'j

71/2

81/2

12

10

n
8

11";

o,so

2-10"

6-10"

0,40

6-10«

9- 10«

7-10 7

0,3^)

4,:"Mi
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stehenden Arten bzw. Cieschlechter ähnliches zu gelten wie für die KW/s- Werte, wenn auch die geringeren

Stichprobenumfänge nur weniger gesicherte Aussagen zulassen.

Die Fütterungsexperimente mit den Dajaldrosseln (vgl. Kap. 4.3) ergaben folgendes:

Nachdem die beiden Vcigel an zwei aufeinanderfolgenden Tagen bereits 27 ihnen offensichtlich wohl-

schmeckende in.sekten vertilgt hatten - eine willkommene Abwechslung der bis dahin rein pflanzlichen

Kost -, dann allerdings aber auch unangenehmere Hrfahrungen mit zwei I Aiplocnfahvrn gesammelt hatten,

wurde ihnen am 3. Tag nach einigen genießbaren Taltern ein /\. ((«»/falter gegeben, den sie fral.'^en und dann
einen P. nristolochiaciahvr, den sie lediglich töteten, dann aber liegen lieL<len. Im Anschluß fraßen sie drei

weitere Falter (auch ein Männchen von [hipilio polytes). Dann wurde ihnen ein Weibchen von Papilio polytes

angeboten. Es wurde zunächst nicht beachtet, etwas später doch attackiert und getötet, aber nur teilweise

gefressen. Man hatte den Eindruck, als würde der gute Geschmack dieses Falters beeinträchtigt durch die

Erinnerung an das Vorbild /'. ayi^tolodiiac, die die ähnliche Färbung dieses Nachahmers in den Vögeln

hervorrief.

Danach wurden ihnen wieder zwei Mi/az/fs/sfalter gefüttert, von denen sie bereits viele gierig gefressen

hatten. Sehr vorsichtig gingen sie nun an den Fang dieser Falter heran. Nach dem Verfüttern von weiteren

5 schmackhaften Faltern bekamen sie einen A. aw/yfalter, den sie nicht beachteten, dann ein weiteres

P. ^'o/y/CiJweibchen, das sie töteten, wiederum allerdings nur zögerlich und teilweise auffraßen. Das zeigt

zweierlei: Sie konnten bereits Papilio po/yfcsweibchen von A. coonfaltern unterscheiden, möglicherweise

auch von P. aristolocliiacia\\.f2TY\. Da nicht anzunehmen ist, daß die Papilio po/i/k'.sweibchen schlechter als die

Papilio /w/i/h'smännchen schmecken, die sie auch weiterhin gerne fraßen, kann die Ursache für das teilwei-

se gehemmte Freßverhalten gegenüber den Weibchen von /'. polytes nur in den schlechten Vorerfahrungen

mit ähnlich gefärbten Vorbildern liegen.

Nachdem den Vögeln nunmehr am nächsten Tag andere, in der Mehrzahl schmackhafte Falter ange-

boten wurden, sollte an sie am übernächsten Tag nach einigen meist genießbaren Faltern wiederum ein

Falter der Art P. arislolochiac verfüttert werden. Das Vogelmännchen beförderte ihn, ohne ihn zu töten, aus

dem Käfig und putzte sich dann mit deutlichen Anzeichen des "Ekels" den Schnabel.

Als nunmehr ein Weibchen von Papilio memnon in den Käfig fliegen gelassen wurde, setzte sich dieses

unbehelligt vor den Vögeln an die Gitterstäbe. Es wurde aus ca. 15 cm Entfernung gesehen, aber nicht

beachtet. Nachdem die V()gel gleich anschließend wiederum einige Falter anderer Arten gefressen hatten

(Freßlust war offensichtlich noch vorhanden!), wurde ihnen nochmals ein l\ /«»/i/^csweibchen angeboten,

welches jetzt nicht mehr beachtet wurde.

Zusammenfassend läßt sich sagen:

A. coon ist ein Falter, der dem Dajaldrosselpaar nicht besonders zusagte: Der erste Falter, der ihnen zu

Gesicht kam, wurde gefressen, der zweite nicht mehr beachtet.

P. aristolochiae war die einzige Art, die nicht einmal bei der ersten Kontaktaufnahme gefressen wurde.

Bereits der zweite Falter dieser Art, der den Vögeln vorgeführt wurde, loste "Ekelreaktionen" aus.

Nach Erfahrungen mit beiden Arten wurde ein Weibchen von P. mcmnoii, das die Drosseln zum ersten

Mal in ihrem Leben zu sehen bekamen, nicht beachtet, obwohl es in ihrem Käfig ganz dicht vor ihren

Augen saß. Auch die Tatsache, daß dieses /'«/»///oweibchen deutlich größer war als die Vorbilder, kümmerte
die Vögel nicht.

Weibchen von Papilio polytes, die die Vögel am selben Tag wie A. coon und P. aristolochiae zum ersten

Mal .sahen, die aber auch später noch geboten wurden, töteten die Vögel zunächst noch und fraßen sie

teilweise, später jedoch beachteten sie diese Falter ebenfalls nicht mehr.

Aus der Tatsache, daß einerseits ein Tag nach der ersten Bekanntschaft der Vögel mit A. coon,

P. aristolochiae und dem Weibchen von /'. polytes sich ihr Verhalten gegenüber dem /'. /^o/i/fcsweibchen nicht

geändert hatte, obwohl ihnen zuvor noch einmaM. coon geboten worden war, den sie nicht beachtet hatten,

daß aber andererseits nach Kontakt mit einem zweiten Exemplar von /'. aristolochiae forthin nunmehr
weder die Weibchen von P. polytes noch das ihnen noch unbekannte Weibchen von P. memnon beachtet

wurde, darf man schließen, daß vom Vorbild P. aristolochiae eine weitaus stärker abschreckende Wirkung
ausgeht als von A. coon.

Diese These wird noch dadurch gestärkt, daß die Vögel keine Falterart so schnell und so überzeugend
verschmähten wie die Art P. aristolochiae. Man kann davon ausgehen, daß keine Falterart in Thailand oder
Afrika für die menschliche Nase widerlicher riecht als diese.

Abbildung 4.4 (S. 41) zeigt die I läufigkeitsverhältnisse von Vorbildern und Nachahmern in den
verschiedenen Teilbiotopen des Khao l'hra Thaew-Parks, summiert über mehrere Tage in den Monaten Juli

und August des Jahres 1987 und des Monats März des darauffolgenden Jahres. Man sieht, daß die
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Abb. 4.6. ri)puKuionss(.lu\\nikungL-n der Arten Pmlilioptn niistoloclüiic und Pupilio poh/tcs im Khcio l'lira Ih.u-vv-

Park im Juli und August 1987 und im Mär/ l^SS. Die flugaktiveren d(5 vi>n Pnpilio poh/tcs (y|-Achse) geben einen

besseren Eindruck von der Hntwicklung der Häufigkeit der Art im i.nufe der Z.eit oIs die 99 (y.-Achse).

(Erklärung dvv /.onvu /\-l: b/w. der /eilperiinien IS7-VS7, SS vgl. Abb. 2.2 b/vv. I'.ib. .1.1-3.)

Nachahmer durchaus /ahlenmäi.sig in dem weitgehend noch intakten Naturgebiet nur sn häufig aultraten,

dalN ilunh Erfahrungen der Frei^feinde mit den Vorbildern eine Schutzwirkung auf die Nachahmer

ausgehen kann, wie sich das aucii in dem Fütterungsexperiment ge/.eigt hat.

Auigrund der Beobachtungen der l\)pulationsdichten von Vorbildern und N.icliahmern während der

Regenzeit (im Juli und August l'-'S? und im März 19(SS, Abb. 4.b) läl>t sich feststellen, dal> die Häufigkeits-

kurven phasisch gegeneinander verschoben sind, wi>bei die Nachahmer ihr 1 läufigkeitsmaximum jeweils

ca. eine Woche später als die Vorbilder erreichen. Da die mimetischen Weibchen von /'. poli/tcs zahlenmäfsig

nicht sehr in Erscheinung treten, wurde die lläufigkeitskurve der Männchen dieser Art miteinbezogen

(Abb. 4.6), um zu gesicherteren Aussagen zu gelangen. Nach Aussagen von Mr. A. M. COTTON von der Thai

Papilio Co., Chiang Mai, schlüpfen die Weibchen von P. poh/trs im Durchschnitt nur wenige Tage später als

die Männchen.

Diskussion:

Die beobachtete i'hasenxerscliiebung mag eine herxorragende Anpassung der Nacliahmer sein. Demi

einerseits treten immer wieder Jungvögel ohne negative Erfahrungen auf, andererseits verblai^t die Erin-

nerung an negative Erfahrungen auch im Laufe der Zeit wieder. So ist es sicher für die Nachahmer am
günstigsten, wenn die potentiellen Freßfeinde vornehmlich negative Erfahrungen an den Vorbildern

machen und so mr>glicherweise frühzeitig das Interesse an den Arten des Ähnlichkeitskomplexes verlie-

ren.

loKPAM (P-HW) schreibt in Si:il/ (I927, S. 72): "Das Männchen (von Papilio iiiciiiiioii) fliegt schnell und

ruhelos, während das schwerfällige Weibchen mehr langsam segelt und daher leicht zu fangen ist." Es ist

zwar richtig, dal> Weibchen vielfach weniger Muskulatur als die Männchen, dafür aber ins Gewicht

fallende Inirtpflanzungsorgane besitzen (MarpüN 1W2). Das drückt vermutlich den /\W/s-Wert bei den

Weibchen im Vergleich zu den Männchen nach unten (\gl. Kap. 4.1.1). Niemals jedoch liel.^ sich feststellen,

dal.s ein nichtmimetisches Weibchen deswegen dem Bereich 1 zuzuordnen gewesen wäre, wenn das

Männchen eindeutig dem Bereich 11 angehörte. Es spricht deshalb viel dafür, daß es sich bei der riclitungs-

vvechselarmen, langsamen Flugweise der Weibchen \on P. poh/tc^ luid P. mciinioii um eine klare Anpassung

an die Flugweise der Vorbilder handelt.
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IX-r signifikant si hiu'llcR' ilu^ von A. aniii im Vergleich zu scini-m MülleTschcn l'cirtncr l\ iiristoldcliiac

ni.ig ein Schul/ fiir these Art sein. Sie ist - obwohl im Beobachtungszeitraum die häufigste Art des

betrachteten Ringes immer das scheuere der beiden Vorbilder gewesen, ausweichend und nicht so leicht

zu fangen wie die giftigere Art P. aristolochiac. Vier der sechs im Khao Phra Thaew-Park registrierten

Attacken gegen ungenießbare Falter fielen auf diese Art, was ein Hinweis darauf sein kann, daß der etwas

schnellere Flug und das 'vorsichtigere" Verhalten dieser Art, die /'. nristolochinc und den mimetischen

Weibchen von /-", poli/tcs und /••. lucmiioii im I^'lug nicht besonders äiinlic h ist, eine Anpassung darstellt, eine

allzu große Sterberate durch Freßfeinde zu vermeiden.

OWIN (1971) wundert sich, daß viele ßatessche Nachahmer so selten sind, wie sich z.B. im folgenden

Kapitel für die Nachahmer der häufigen Eiiplocaarten aufzeigen läßt. Doch ist zu beachten, daß eine

häufigere genießbare Art nur dann als Batesscher Nachahmer auftreten kann, wenn eine oder mehrere,

noch häufigere, ungenießbare Arten am selben Ort und mehr oder weniger zur selben Zeit wie der

Nachahmer auftreten. Als besonders günstig erweist es sich dabei sicher, wenn das Vorbild sehr giftig ist

(vgl. Piiclilioptii iirislolochiiu') und ein großes Verbreitungsgebiet aufweist. Andernfalls hätte die falsche

Warntracht für den Nachahmer - wenigstens in gewis.sen Gebieten oder zu manchen Zeiten - negative

Folgen. Man muß bedenken, daß die Batesschen Nachahmer (Ertlich und zu einem gewissen Grade auch
zeitlich an das Vorbild (die Vorbilder) gekettet sind, das (die) auch die Häufigkeit des Nachahmers
begrenzt (begrenzen). Bei solchen Forderungen ist es nicht verwunderlich, daß sich nicht bei vielen

häufigen genießbaren Arten im Laufe der Stammesgeschichte eine falsche Warntracht ausgebildet hat.

4.4.1.2. Danainae (vor allem der Gattung iiiploca) und ihre Nachahmer
im Khao Phra Thaew-I orest-Park

(Abb. 8.18-23; mit Diskussion)

Abb. 8.18 zeigt die Danainenart Piiniiiliüi uspasln und die Pieridenart Ptircruiiiii valcria liitcscens, deren

Weibchen Pnrnutica aspnsin nachahmen. Die Weibchen der Pieridenart sind auffällig gefärbt wie ihre

Vorbilder, und es gab im Beobachtungsgebiet keine weitere Falterart, die mit den beiden Arten hätte

verwechselt werden können. Während des ganzen Beobachtungszeitraumes im Juli und August 1987 auf

l'huket trat nur ein einziges, abgeflogenes Exemplar des Vorbildes außerhalb der Beobachtungsperioden

(187-V87, 88) in Erscheinung, während der Nachahmer durchaus während dieser Zeitspanne flog. Die

mimetischen Weibchen sah man immer nur selten und kurz, sie hielten sich dicht am Boden zwischen

krautigen Pflanzen und niederen Büschen auf und waren ausgesprochen scheu.

Tabelle 4.8 und Abbildung 4.7 zeigen die Häufigkeit von Vorbild und Nachahmer im Juli und August
1987. Zum Vergleich ist auch die Häufigkeit der nichtmimetischen Männchen angegeben, die flugaktiver

als die Weibchen sind und daher einen besseren Findruck von der Populationsentwicklung vermitteln. Im
März 1988 konnte ebenfalls kein Exemplar des Vorbildes entdeckt werden, aber 2 Männchen von Pniriviiin

valcrin wurden registriert.

Die graphische Darstellung (Abb. 4.7) zeigt, daß die Art l'iiivnuiid valcria vermutlich eine volle Popu-

lationsschwankung im Juli und August 1987 erlebte, wohingegen das Vorbild während dieser ganzen Zeit

kaum auffindbar blieb. Ähnliches konnte ein Jahr zuvor beobachtet werden: Bis zum 18. August 1986 trat

Tab. 4.8. Häufigkeit des Auftretens der Art Pareronia valeria (nur die Weibchen ahmen Paraiüicn aspasia nach) und
des Vorbilds Paraiüica aspasia im Khao Phra Thaew-Park (Phuket, Thailand). N: registrierte Individuenzahl,

I5i': Beobachtungsei nhi'it.

Ik'obachtungsperioili
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N/KI'.

Bc'obacliluiigspi'iioilc

-^ l\ircro)u.i v.ilcria M. ' l'.nrroiii.i i\ilcrtd W. ' Paratu'ua :is/hi>Li

Abb. 4.7. I i;iiilij;ki"il ili-r Ark-n l'iiiriviiiii luilciin uiul l\iniiiliiii iisjuisiii im Kli.u) l'lir.i rii.u-vv-I'.irk (riiukol, Th.ii-

l.uul) im liili iiiul Aii)',iisl l')S7. Dii- 1 i;iiilii',kiMl Ji-r iiii hlminu-lisiluMi lliij^.ikliviTi'ii M.imuiuMi von Wircionhi iuilcriii

isl ,mr,i')',t'hi'ii, il,i so liir ropiil.ilioiissi liw.\iikim)', ilcf All jicsscr .ilviisi h>il/i'ii ist.

ilio All l'iiiriniiiii i'iilri in iliinh.nis hori'ils li.uili); .iiil (ilii- VVoiln hon ,ilU'ii.lin)i,s w.iicn oln-nLills ,si>IU'n ji-woils

Hill kinv /ii m'Iu'd), il.is VoibiKI w.ir niiy,oiuls zu riblii ki-i). /\ni I''. Aiiv.iisl h'Sd orschicncn dio ersten

l'.M'mpl.iic von l'iiiiiiilhii //s/i(/s;//, .illo Irisili j'/'si liliipll. I )io lol/lj;iMi.iimlo All isl n.K'h Auss.igi'ii von

I'INKAIAN.A ([HMsoiiüi lu' l liili'ncilim;;) weil \ oihroili-l iiiul si-lir li.uili)!,, aluT li.is /ii /i'ilon, ilii' nii hl inil

dvu l'liiiyi'ik-n cvt'nUii'lltT N.U'Ii.\I\iiiim' kt)in/i(.lic'R'n imi.s.son.

Ahhikliin^ S. !*) /(.M^l imli-r I. \\c\hv,i.\,\\i runinliai iisiuisin suh von iK-n tilnim'n VitIh-Umii iI(m( i.illnni;

l'imiiilicii diiali den j^i'Uhmi huuMilHMXMi.li iler I hnliMlliii;i>l uiiUMSiluMtlel. In d(.M-2. Koilio isl i-iiu- /u l'dirivitid

i'dlrriii \iMvv.iiullo All (Piiirroniti {iiiais) .ibi;t-bildt"l, dio .ukh im solbon CJobiol .iiitlrill, doivn Wcibchon .iber

voiwi*.'j;iMul .iiidoiv I Xni.iiiuMi ii.uh.ihnuMi (3. Reilu"). I'iiiriviiin iiiuiis biidol im Kh.io riir.i l'h.iow-l'.irk .iikh

eine WeibeheiiU)rni .ins, dit< i-lvv.is ( ii>lb .ml liiMi I linliMlIiii^ehi bi-sil/l (Abb. S.2(), 2. Reihe, 2. ImIUm) und

damit /wisehen l\iiiiiilnii os/iks;// und .uuleiiMi IXukimumi sU-lil.

Abb. S.20 /.ei^l biMdi- /'/;;(7ii;/;(Mi Umi mil diMi .uillicliMulen VVeibi hiMiiornuMi und iMilspieeheniien Vor-

bildiMii (esempl.irisih) in eintM I Xnslelhni;;. Hie bilder konnlen diMi bimhurk MMinillein, diils .null ilie

M.uiiuhen lier /ViM7(i/;/(/.iileii bis /u iMiieni j;e\vissiMi C ir.ule 1 ).in.iiiuMi.ulen n.uh.ihmen. l'.s isl iiiehl .lus/u-

sililiel:len, li.il^ d.is tür sil/ende l'.iiler /nlriltl. l'liei;end jedoeh vveisiMi tliesi' M.imuhen keine Ähiiliehkeit

/u (.ien IXni.iinen .uit: Sie fliegen tleuUieh sihnelkM' .ils ihre Weibehen, .uiih rieliluiij;svvtvhseliXMtluM-, vor

.illeiii rnirivtiiii i'iilrrin (vi\\. Abb. 1.1, S. 2(i, b/vv. T.ib. 10. 1, S. ISO), und ilirt> ivirliuiii; isl leuehliMHUM-

bl.iulii hwi'ilv

r.ibelK' 1.'' und .Abbiliiung l.S /imi',imi, wie /.ihlicMeh in ökolo};isi h iiiLiktiMi VV.ildgebielen /.///'/{itv/.nlen

.lullieten können. I tie i'iillerunj;sviMsuelu' mil dem IXij.ildrosselp.i.ir bi.uhUMi be/üglieh der Cuittung

I Kj'lofii lolgendes l.rgebnis (vgl. T.ib. I.d, S. .^2-,vS; die ein/einen ArliMi sind .uit diM- Abb. (S.22 d.irgestellt):

I \'V erste gi'liolene i'.iller (iiij'lont Inicosliilos iC) wurde getres.siMi, diM- /weik- (l'iij'locn iiiodcstii J), der

ihiuMi gliMiii d.ir.iut.iiigi'bolen wurde, nurmehr geli>k'l. l'ine I kMiselireeke uiul ein l\ii>ilio lirlcitus V, das sie

im Ansi lilul> daran /u tri'ssiMi bi'kaniiMi, wurden allcMdings lange gelesk-l, bevor sie ,sehliel>lieh gefressen

wurden,

1 >iiM rar,e sp.iliM- kamen lolgiMule lalkM iliM' ( iailun;; l'ujihH-ii in der angeg(.'lHMieii ReiluMilolge /um
k'sl:

2 l'uj'liu-ii lidlmliis .',;,
I l'iijiliH-ii /(•(/( ii>/h7(is \', I liiplorn klii;^ii

.'"

n.is ersk" ManneluMi \'on \ ii\'Uu'ti liillu>lii> wuidi- r/'tolel, aber nii hl ;',elri'ssiMi, das /weile und das
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Wi'iIk hell von l.iiiihicii IciiKr.ln l(r, mir lu» h sc h wach bcachlcl, beim MiiniH lu-n von IjiploL'a khi'^ii, das sie

/um crslcn Mal sahen, w.uullcn sie sich deutlich ab. Die letztgenannte Art ist relativ leicht von den
l.iipluciunWn zu untersclieiden, niil denen die Vögel zuvor Bekanntschaft gemacht hatten. Wiederum zwei
l.ige später wurde den Vögeln ein Weibchen von l'.upUmi niulcihcr angeboten, das durch weiKe Streifen der

I linterflügel von den bisher verfütterten /.'///^/orrtfaltern leicht zu unterscheiden ist. F.s wurde gefressen,

wenn duch zcigi-riich. lün Tag später loteten die beiden Vogel ein weiteres Weibchen von r.uplocti niulcihcr,

tl-is sie allertlings nur teilweise fraf'Jen. Die lixperimenle stützen die These, daii die in fäbelle 4.10

erwähnten LiiplociiariL-n des Khao Phra 'l'haew mit bräunlicher Cirundfarbe und blauem bzw. violettem

Schimmer einen Mülk-rschen Mimikryring bilden (Abb. 8.22).

Da r.iiploccii zweifelsohne als Vorbilder im Sinne IJalesscher und Müllerscher Mimikry in IVage kom-
men, verwundert bei ihrer wenigstens temporären zahlenmäßigen Häufigkeit die geringe Zahl von Nach-
cihmern im thailändischen Mcohachtungsgcbict. Nii hl nur arlcnmäßig waren wenig Nachahmer zu finden.

r.ib. 4.9. /citlii lic uikI orllii lic i l.iiiligkcitssc hwcinkunj^cn (Jcr/.N/'/niv/.irlcii im Kli.io l'lira i haew mil Angabe der

I läufigkeil des Nachahmers Lli/iiiniiis pcmiii^^ii.

N: Irulividiicn/.ilil, N/I'i!: hi(livitiiicn/.ilil pro I'coIi.k litimj'.scinhcil.

/rilh, I, liiM )| 1,11 hl mi);'.| ici K II l( ii;-;7 lllr,7 IV«7 V87 HH

I / iijildrii.irirw N:

N/Hl'::

Ifl

1,24

r.lifiiiiiiir. pciiiiii:^ii N:

N/ßF.:

I I

(),()'' 0,(10 0,00 0,10 0,00 0,00

\2(>(>208 (.'.l ')') 2r,S ^7

18,90 81,18 y,SO 26,50 3,70

II Insgesamt N: 9S5 1142 878 612 818 612 5564

bc-obachtelev l'aller N/IiH: 86,78 142,69 87,80 113,90 83,80 76,44

Verhältnis l/ll: 21,8% 57,0% 10,8% 23,3% 4,4% 1,6%

irtli( h (nur 1987): Beobat hliingszone

I / ///'/n(7/,irlcii

N/lil

\') :''] 1125 32 56

1,72 2,17 112,50 3,55 6,98

1256

II Insgesamt beobachtclf N:

l'aller N/Iili:

Verhältnis I/Ii:

748 884 1739 670 911 4952

67,94 80,30 173,90 74,42 113,82

2,5 % 2,7 % 64,7 % 4,8 % 6,1 %

i.lyutuhis pniiiiiyii N:

N/i'.f::

10 10
0,09 0,0(1 0,1(1 0,00 0,00

Tab. 4.10. Im Kli.io l'lu.i lli.icw fcslj'csirlllc / ;//)/n(7/,irlcn und ihn- rrl.ilivc I l,nifij',kcil im |iili imil Aii^iisl 1987

Art

rcl. 1 l>mlij^;kcit m l)coh,u hUmgszc

A,H,D und !•; C

iH'(n):

/,. IIKllIc .1/1

E. Sylvester

E. niulcihcr <'i

/,'. niulcihcr ?

zusammen:

E. pliacudrclii

/.. Iciitii^liclos

/.'. klu;^ii

r. nidiniiinilhii-. ( ilim Irluimi.)

1 . Iiillmlir.

3/47=-

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



N/BE
100

80

60

40

II87 III87 IV87 V87

Beobachtungsperiode

N/BE
120

100 h

80

60

40

20

^

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Artenspektrum .-, . • c i wo u . c i.^ von 47 bestimmten rallern von 168 bestimmten raltern

E.modesta

E.mulciher M.

E.mulciher W.

E.phaenareta

E.leucostictos

E.klugii

E.radamanthus

E.tulliolusl

2C 10

13

H
2

30 25 20 15 10 5 20 40 60 80

^A,B,D und E ^C
Abb. 4.9. Im KhiU) l'hrd Thaew-I'ark (I'huket, Thailand) festgestellte fK/'/oraartcn und ihre relative Häufigkeit im

Juli und August IM«?

während die Art Pachliopla ari^itolochiac nur immer in Bodennähe anzutreffen war. Im Norden Thailands

(Mae Sa-Wasserfall bei Mae Rim, Provinz Chiang Mai) traten zu den Danainen an einem solchen blühen-

den Baum noch Falter der Art Dclias äescombcsi und eine einzige Eurcma. Im wesentlichen handelt es sich

also um Anhäufungen ungenießbarer Falter. Die Euploeen treten im Khao Phra Thaew-Park in erstaunlich

großer Zahl vor allem während der Regenzeit auf, wobei sie auch dann noch fliegen, wenn leichter Regen
bereits die meisten anderen Tagfalter zum Rasten veranlaßt hat. In der Nähe jener blühenden Bäume kann
man dann viele auf Blättern und Zweigen ruhende FAiploccn antreffen und beobachten, wie bei einsetzen-

dem stärkerem Regen oft gewaltige Mengen solcher Falter aus größerer Höhe herabsegeln und sich im
Laubwerk von Büschen niederlassen. Nachmittags, falls vormittags schönes Wetter herrschte, fliegen sie

kaum noch und sitzen in großer Zahl ruhig im Laubwerk und Geäst.

Die Nachahmer der Euploeen im Khao Phra Thaew hingegen sind wesentlich scheuer, meiden in der

Regel den freien Luftraum, sind weniger flugaktiv und treten zahlenmäßig wenig in Erscheinung.

Abb. 4.9 zeigt, daß manche Euploeaarien fast ausschließlich in dieser Massenansammlung in Zone C
gefunden wurden (z.B. Euploea leucostictos), während andere auch in den übrigen Zonen in größerer Zahl

zu entdecken waren (z.B. die Weibchen von Euf)loen mulcibcr).

in Afrika konnten ähnliche (Ertliche Häufungen bei den Ainaiirisartvn (vgl. Kap. 4.6.5), bei Danaus
chn/sippiis und bei vielen /Icracrtarten festgestellt werden; in Südamerika bei Heliconius erato und Heliconius

iiirlpoDh'iu' in der westlichen i'räkordillere luid am Rio Topo, u.a. auch bei Ithomiinen usw.

Diskussion:

Sieht ein Batesscher Nachahmer nur einem einzigen Vorbild sehr ähnlich, so muß im Laufe der Zeit die

Ähnlichkeit zwischen Vorbild und Nachahmer immer größer werden, so daß schließlich besonders über-

zeugende Fälle Batesscher Mimikry entstehen (COTT 1940, Sm-;i'I'AKD 1959, Bkower & BrC)WI;r 1972,

Huiii;i:y 19K4, Turner et al. 1984). Wenn eine Falterart eine andere gut nachahmt, hat sie den Vorteil, daß
sie leicht mit dieser verwechselt wird, aber sie wird dann kaum mit anderen verwechselt, die dieser nicht

ähnlich sehen. Damit wird das Vorkommen des Nachahmers dort begünstigt, wo zeitlich und örtlich ein

Zusammentreffen mit dem Vorbild möglich ist. Ist dies nicht - oder zumindest nicht immer und überall

- der Fall, verwandelt sich nicht selten der Vorteil in einen Nachteil (vgl. Pareronia valeria 99). Das extrem

scheue Verhalten der Weibchen von Pareronia valeria z.B. mag eine Anpassung der Nachahmer an das -

zumindest zeitweilige - Fehlen der Vorbilder sein.
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Während nun die Selektion bewirkt, daß die Nachahmer den Vorbildern ähnlicher werden (vgl. Kap.

1.2), muß trotzdem erwartet werden, daß jede Mutation bei den Vorbildern einen positiven Selektionswert

besitzt, wenn sie zur Folge hat, daß die Vorbilder sich von den Nachahmern zeitlich, örtlich oder in anderen

Gestalt- bzw. Leistungsmerkmalen abheben. Da die Warnfärbung nicht so ohne weiteres - auf jeden Fall

nicht so leicht wie bei den Nachahmern - geändert werden kann (vgl. Kap. 1.2), sind es wohl eher andere

Merkmale, in denen sich die Vorbilder von den Nachahmern unterscheiden.

Bereits unterschiedliche Flugzeiten mögen in diesem Sinne sehr wirkungsvoll sein, da ja dann immer

wieder unerfahrene Freßfeinde ihre ersten Kontakte mit potentieller Nahrung machen. Auch ist zu vermu-

ten, daß sich die Erinnerung an nicht allzu unangenehme Erfahrungen mit wenig schmackhaften Arten im

Laufe der Zeit bei den Freßfeinden wieder verliert.

Den Vorbildern gereicht es aber nicht nur zum Vorteil, wenn sie zu anderen Zeiten als die Nachahmer

auftreten, sondern auch, wenn sie sich örtlich absetzen können. Warngefärbte Arten sammeln sich an

bestimmten Orten an (BROWN 1981, TURNER 1981), vielleicht in diesem Zusammenhang besser ausge-

drückt: Sie setzen sich von den Nachahmern ab, indem sie sich an bestimmten Orten ansammeln, wo die

Nachahmer nicht anzutreffen sind

Es kommt auch vor, daß genießbare Arten sich zum Blütenbesuch oder zur Aufnahme von Salzen an

Flußufern ansammeln. Der Vorteil liegt darin, daß die Wahrscheinlichkeit, daß ein einzelnes Mitglied der

Gruppe gefressen wird, geringer ist als bei solitären Exemplaren (HAMILTON 1971). Doch diese Falter

zerstreuen sich dann wieder, während die warngefärbten Arten auch nach der Nektaraufnahme oder auch

ohne äußerlich erkennbaren Anlaß beisammen bleiben.

Eine Folge des Absetzens der £//^;/ot'rt-Vorbilder mag die festgestellte Seltenheit der Batesschen

Nachahmer im Khao Phra Thaew-Park sein, die sich außerdem relativ scheu verhalten. Sie besitzen im

Sinne der Batesschen Mimikry so wohl einen recht guten Schutz. Es sei darauf hingewiesen, daß sich die

Eiiploeen nicht ausschließlich in den Ansammlungen auflialten (vgl. Abb. 4.8).

Zwar können die Weibchen der Eiiploeaarten in den Ansammlungen mit Männchen der eigenen Art

kopulieren, es ist aber nicht anzunehmen, daß alle Weibchen dort auch ihre Eier ablegen. Auf ihren

Wanderungen durch den Wald - auf der Suche nach geeigneten Pflanzen für die Eiablage - sind sie in der

Regel allein (z.B. Eiiploca miikihcr ? 9), was erklären könnte, daß gerade die Weibchen von Euploca iiiiilciber,

aber auch beide Geschlechter von Euploca mdiimanthtis (vgl. Abb. 8.22) von der Einheitswarntracht der

übrigen Eup^loenanen deutlich abweichen: Sie fallen in den Ansammlungen auf. Abseits von den Ansamm-

lungen mag eine eigene Warntracht oder die Ähnlichkeit mit den bläulichgrauen Danainen von größerem

Vorteil sein.

Wenn Marden (1992) für Costa Rica feststellt, daß Falter mit langem, dünnerem Hinterleib aus

energetischen Gründen fast ausschließlich bei Sonnenschein fliegen können, so stellt in Südthailand die

Gattung Euploea eine klare Ausnahme von dieser Regel dar. Ihre Arten umkreisen bei schwächerem Regen

auch dann noch blühende Baumkronen, wenn die anderen Tagfalterarten, selbst solche mit dickem,

kompakten Körper und mächtiger Flugmuskulatur, das Fliegen gänzlich eingestellt haben.

4.4.2. Südamerikanische Faltergemeinschaften

4.4.2.1. Mimikryringe mit den Pieridenarten Dismorphia amphione

bzw. Dismorphia astynome und Dismorphia astyocha

4A.2.1.1. Hypothyris hjcaste antonia und ähnliche Arten in der Westkordillere Ecuadors

(Abb. 8.24; mit Diskussion)

In den Sekundärwaldgebieten am Südufer des Rio Toachi, ca. 15 km bis 17 km östlich von Santo

Domingo de los Colorados, etwa 700 m über NN, trifft man auf einen Müllerschen Mimikryring mit den

Ithomiinen Hypothyris lycaste nutonia, Cnllithomia akxirrhoe beronilla, Mecitanitis pohjmnia chimhorazoua

,

Mcchaiütis lysimnia macrinus, Melinaen hidovica vespertina, Tithorea harmonia mambiana, dem Danainen

Lycorea ckobaca und dem Heliconier Eiicidcs isnbeUa. An den Ring haben sich Batessche Nachahmer ange-

hängt, nämlich Dismorphin amphioiic (Pieridae) und die Nymphaliden Ercsia qiiiiitilla und Coiisnl fabius.

Hypothyris lycaste war während der Beobachtungszeiträume das häufigste Vorbild (vgl. Tab. 4.11 und

Abb. 4.10), trat aber an Stelle 1 (17 km östlich von Sto. Domingo) wesentlich zahlreicher auf als an Stelle 2

(15 km östlich von Sto. Domingo). Die Art Medianitis polyiiiiiia chiiidwrazona konnte ausschließlich an
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Arten

Hypothyris lyc.antonia

Callithom.al.heronilla

Mechanitis lys. macr.

Mechanitis pol. chimb.

Lycorea cleobaea

Eueides isabella-

Dismorphia amphione

Eresia quintilla

Consul fabius

15 5 1,5 0,5 0,05

I Stelle 1 M Stelle 2

5

N/BE

Abb. 4.10. Relative Häufigkeit von Hi/pothi/ris lycaste und ähnlichen Arten in der Westkordillere Ecuadors (15 und

17 km östlich von Sto. Domingo de los Colorados, 700 m über NN, Daten nach Tab. 4.11)

Beobachtungsperiode

15./20.7.90

19.7.92-

22./23./24.8.93

22.725.9.93

Ithomiinae

Danainae

Heliconiinae

Dismorphia

amphione

Eresia quintilla

Consul fabius

N/BE

30 25 20 15 10 5 5 10 15 20 25 30

^Hypothyris lyc.antonia LJ restl.Ith./Dan. /Hei.

^Dismorphia amphione VjE.quintilla/C.fabius

Abb. 4.11. Absolute Häufigkeit von Hypothyris lycaste nntonia und ähnlichen Arten in der Westkordillere Ecuadors

(17 km östlich von Sto. Domingo de los Colorados, 700 m über NN, Daten nach Tab. 4.11)

Stelle 2 angetroffen werden, niemals an Stelle 1 (vgl. Tab. 4.11 und Abb. 4.10). Von den übrigen Müllerschen

Vorbilder des Ringes trat nur noch die Art Mechanitis polymnia chimhorazona mit nennenswerter Häufigkeit

während der Beobachtungszeiten in Erscheinung, und zwar an Stelle 2.

Vergleichbares läßt sich für die Nachahmer sagen: Lediglich die Arten Dismorphia aiiipJiionc und Eresia

quintilla treten etwas häufiger auf, bleiben aber zahlenmäßig trotzdem deutlich hinter den Vorbildern

zurück (vgl. Abb. 4.11). An Stelle 1, wo vermutlich Dismorphia amphione häufiger auftrat als an Stelle 2,

dominierte als Vorbild Hypothyris lycaste antonia. Die übrigen Nachahmer waren zu den Beobachtungszei-

ten recht selten.

Dismorphia amphione paßt sich, was die Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde anbelangt.
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gut den Vorbildern an (vgl. Abb. 4.12). Es ergeben sich, wenn man den f-Test nach STUDENT anwendet,

keine signifikanten Unterschiede zwischen dem Mittelwert tür die Männchen von Di^iiiorplüa iiini'hio)ic

und Hypotlii/ris h/cn^tc tiiitoiiin: 1 - F,, (0,277) = 39 %,

bzw. Cnllitlhviiin nlcx. bciviiilln bzw. Mccliniiitis li/>iiiii!in iiuwriiuis: 1-F.,,(0,324) = 38 %,

bzw. Mcclmiütis pohtiniiin chinibonizoiur. 1-F,„ (0,802) = 28 %.

Die zur Berechnung nötigen Daten sind in Tab. 10.3 (S. 182) zu finden. Für die Arten CnlliUwiiiia nJc.x.

bciviülln bzw. Mcdmuitifi li/siiiDÜn iiiacriims existiert nur eine Mischwert, der seine Ursache darin hat, dal?

die beiden letztgenannten Arten ganz selten weniger als zwei Meter über dem Erdboden flogen, so dal? sie

bei ihrer großer Ähnlichkeit nicht mit Sicherheit unterschieden werden konnten. Vor allem die Weibchen

von M. h/üimtiia mncri]tus sehen der Art C. nlcxinhoc bciviiilla sehr ähnlich.

Die auffälligen weißen Duftschuppentlecke auf den Hinterflügeln der Männchen von Disviorpliin

aiiipliioiic sind im Flug nicht zu sehen, da sie \ollständig \on den Vorderflügeln \erdeckt werden. Die Art

variiert etwas und bildet Formen mit einer breiteren gelben Mittelbinde auf den Vorderflügeln aus und

solche, bei denen diese gelbe Mittelbinde in kleinere gelbe Flecke aufgelöst ist (s. Abb. 8.24). Bei den

Vorbildern weist die gelbe Mittelbinde der Vorderflügel ebenfalls keine einheitliche Breite auf, sondern

ihre Ausdehnung variiert von Art zu Art, aber auch etwas innerhalb der Art Hi/pwtJn/ris h/cnstc aiüonia. Die

Art McUnaea liuiovka vespertiua konnte in einem einzigen Exemplar zwischen den Stellen 1 und 2 nachge-

wiesen werden, nicht aber zu den Beobachtungszeiten.

Diskussion:

Die Konvergenz bzw. der Parallelismus der am MüUerschen Mimikryring beteiligten Ithomiincn

(Hypotln/ris h/caste ankvüa, Callithomin nlexirrlioe beronilla, Mecluviitis h/sinuiia imicritms, Mechnnitis polyiinun

chimborazona, Melinnea hidovica ivspertina und Tithorea harmonia manabiana), dem Danainen Lycorea cleobaea

und dem Heliconiinen Eueides isnbella ist erstaunlich, vor allem, wenn man bedenkt, daß auch noch fast alle

beteiligten Ithomiinenarten jeweils verschiedenen Gattungen angehören. Von der Gattung Mechnnitis

treten im Beobachtungsgebiet zwar zwei Arten auf, doch sind diese beiden Arten leichter \'oneinander zu

unterscheiden als Mecluviitis lysi)iniia macrimis von Callitluviiin alexirrlioe benvülla. CoiisuJ fnbius ist sehr

wahrscheinlich ein genießbarer Batesscher Nachahmer (Chai 1986). Über die Genießbarkeit der "Nachah-

mer" Disiuorphin amphione (Dismorphiinae, Pieridae) und Eresin qiiiiitilla (Melitaeinae, Nymphalidae) ist

Tab. 4.11. Häufigkeit des Auftretens der Arten H\/potln/iis h/castc und anderer Ithomiinae, Lycorea cleobaea (Dana-

inae) und Eueides isabella (Heliconiinae), die einem MüUerschen Mimikrvring angehören, und der Batesschen

Nachahmer Disniorphia amphione (Dismorphiinae, Pieridae), Consul fabius (Charaxinae, Nymphalidae) und Eresia

quintiUa (Melitaeinae, Nvmphalidae) in ecuadorianischen VValdgebieten am Südufer des Rio Toachi (Stelle 1 ca.

17 km, Stelle 2 ca. 15 km östlich \'on Santo Domingo de los Colorados)

ns: nicht schmackhaft, s: genießbar, N: Individuenzahl, N/BE: Individuenzahl pro Beobachtungseinheit

Stelle 1: Ecuador, Provinz Pichincha,

Südufer des Rio Toachi, 700 m über NN,
ca. 17 km östlich von Sto. Domingo
de los Colorados

Art

ns Hypothyris lycaste antonia

ns Callithomia alexirrlioe beroiiilla

ns Mechnnitis h/simnin inncrinus

ns Mechnnitis pohpunia chinibornzonn

ns Lycoren ch'obnen

ns Eueides isnbella

ns Melinnen hutovicn vespertiiui

ns Tithoren hnnnonin mannbinna

s Dismorphin amplüone

s Eresia quintiUa

-• Consul fabius
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Dismorphia amphione M. -

Hypothyris lycaste antonia

Callithomia a. beronilla/

Mechanitis lysimnia macrinus

Mechanitis polymnia

chimhorazona

0,2 0,4 0,6 0,8

RW/s

^ Mittelwert - S ^ Mittelwert + S

Abb. 4.12. Mittlere Häufigkeiten der Fiugriciitungsänderung pro Sekunde (RW/s) von Dismorphia amphione und

einigen ihrer Vorbilder (15 km b/w. 17 km östlich von Sto. Domingo de los Colorados, 700 m über NN).

S = empirische Standardabvveichung

nichts Sicheres bekannt, obwohl die Pieridenart D. amphione als erstes Beispiel von Bates (1862) für die

nach ihm benannte Mimikryform vorgestellt wurde. So kann man also nicht ausschließen, daß es sich bei

den beiden letztgenannten Arten nicht um Batessche, sondern um Müllersche Nachahmer handelt (De-

Vries 1987). Da jedoch ein Müllerscher Mimikryring selten aus gleichermaßen ungenießbaroi Arten

besteht, zumal wenn die beteiligten Arten verschiedenen Schmetterlingsfamilien entstammen, ist die

Frage der Genießbarkeit der Arten für die weiteren Überlegungen nicht von allzu großer Bedeutung. Selbst

innerhalb der Ithomiinae sind die Arten unterschiedlich stark giftig und in der Regel nicht in hohem Maße
ungenießbar (vgl. Kap. 1.6). Ein Müllersches System, das aus in geringerem und stärkerem Grade

imgenießbaren Arten besteht, wird einem Batesschen durchaus ahnlich (Remington & Remington 1957,

Brövver 1958a-c, Rothschild 1963, Huheey 1988).

D. amphione ist vermutlich nicht so ungenießbar wie Hi/pothi/ri> h/LasteaJito)iia. Zu dieserAnnahme gibt

Tab. 4.11. (Fortsetzung)

Stelle 2: Ecuador, Provinz Pichincha,

Südufer des Rio Toachi, 700 m über NN,
ca. 15 km östlich von Sto. Domingo
de los Colorados

Art
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folgende Tatsache AnlaLs: Sitzt ein Falter der zweiten Art auf einem Blatt und schreckt man ihn auf, so fliegt

er fast immer ein kleines Stück und setzt sich auf ein anderes Blatt. Diesen Vorgang kann man in der Regel

viele Male wiederholen. Falter der Art D. muphioiic entweichen fast immer unverzüglich in den Schatten

des schützenden Dickichts, wenn man sie etwas stärker erschreckt. Aul?erdem besitzen sie im Gegensatz

zu den Vorbildern eine kryptische Flügelunterseite, so daß sie sitzend mit zusammengeklappten Flügeln

welken Blättern gleichen. Sehr vorsichtiges Verhalten wertet bereits SWYNNERTON (1915b) als Kennzeichen

genießbarer Falter.

Unter der Annahme, D. nuipliioiic ist Batesscher oder zumindest ein schwacher Müllerscher Nachah-

mer, ließen sich die beiden Morphen der Art folgendermaßen erklären: Die Müllerschen Vorbilder müssen

sich nicht völlig gleichen (vgl. Kap. 1.3). Für den Batesschen Nachahmer jedoch ist es von Vorteil, die

geringen Unterschiede zwischen den Vorbildern durch die Ausbildung verschiedener Morphen zu beant-

worten (vgl. Kap. 1.2).

Es ist verwunderlich, daß es bis heute nur wenig gesicherte Daten über die Genießbarkeit der beteilig-

ten Arten gibt, obwohl z.B. D. amphione keine besonders seltene Art ist.

4.4.2.1.2. Ein vergleichbarer Mimikryring in den Wäldern um die Wasserfälle des Iguazü

(Abb. 8.25; mit Diskussion)

Etwas unterhalb der Wasserfälle des Iguazü, auf der argentinischen Seite, konnte in der zweiten

Dezemberhälfte des Jahres 1993 an einer schattigen Stelle des Waldes eine Faltergemeinschaft registriert

werden, die in vielerlei Hinsicht sehr an die unter 4.4.2.1.1 besprochene Gruppe erinnerte. Es handelt sich

hierbei sehr wahrscheinlich um eine konvergente Entwicklvmg unter vergleichbaren Bedingungen. Denn

zum einen ist die westliche Präkordillere Ecuadors durch die Hochlagen der Anden, wo die beteiligten

Arten nicht vorkommen, vom Amazonasbecken, wo sich andere Mimikryringe etabliert haben, abgetrennt

und damit auch vom Tiefland um die Fälle des Iguazü, das zudem noch Tausende von Kilometern entfernt

liegt. Zum anderen beteiligen sich zwar teils nur andere Arten derselben Gattung, teils aber auch andere

Gattungen am Ring, und es ist auf den ersten Blick ziemlich schwierig, die beteiligten Arten an einem der

beiden Orte zu unterscheiden, nicht aber Falter aus den Ringen von verschiedenen Orten. Unter anderem

tritt bei den Faltern von den Iguazüfällen - zumindest bei Formen der im folgenden aufgezählten Arten -

auf den Hinterflügeln eine gelbe Querbinde auf.

In Tabelle 4.12 sind die beteiligten Gattungen und Arten einander gegenübergestellt. Aus der Gattung

Hypothyris tritt an den Fällen des Iguazü statt der Art lycaste die Art eiich'a, wahrscheinlich auch die Art

ni)ioiiin dacta zu anderer Zeit und /oder an anderem Ort auf. Die Gattungen CallithoDiiii (Ithomiinae),

Tab. 4.12. Gegenüberstellung der an den Mimikryringen der Abbildungen 8.24 und 8.25 beteiligten Gattungen

und Arten bei den Wasserfällen des Iguazü (argentinisches Ufer) und in ecuadorianischen Waldgebieten am
Südufer des Rio Toachi (ca. 15 km bis 17 km östlich von Santo Domingo de los Colorados),

ns: nicht schmackhaft; s: genießbar
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Mcliiiaca (Ithomiinae) und Lycoira (Danainae) und die Art Mcchniiiti^ polyDuiia (Ithomiinae) sind hier nicht

vertreten. Die Art Mcchaiütis h/siiunin ist bei Iguazü durch die Nominatform (ssp. lysimuia) vertreten. Bei

Sto. Domingo tritt sie in der Unterart macrimis auf, die der Art CaUitUomia alcxirrhoe bcroniUa - vor allem

im weiblichen Geschlecht -sehr ähnlich sieht, weniger aber cier naher verwandten Art Mrt//rt;/;7/s poh/iiiiiin

chimborazona, die auch bei Sto. Domingo vorkommt.

Eine für das Gebiet um die Iguazü-Fälle endemische Gattung mit nur einer Art {Placidida curyanassa)

reiht sich dort in den Mimikryring ein. Die Arten Tithorca hannoiiin (ssp. manabiana bzw. ssp. pseudethra,

Ithomiinae), Eiieiäes isabella (ssp. eciiadorensis bzw. dianassa, Heliconiinae) und Consul fabius (Charaxinae,

Nymphalidae) treten in beiden Gebieten auf, wobei es sich bei der letztgenannten Art bereits um einen

Batesschen Nachahmer handelt. Die Gattung Eresia, im ecuadorianischen Mimikryring durch die Art

qitiiitilla vertreten, stellt ebenfalls einen Batesschen Nachahmer (spec. lansdorfi), der allerciings bei den
Iguazü-Fällen aus dieser Gruppe ausschert und ein anderes Vorbild besitzt (vgl. Kap. 4.4.2.3 bzw.

Abb. 8.26). Bleiben nur noch Dismorpliin astyjioiue und Disniorpliin nstj/ocJin zu erwähnen. D. nstyiiomc ist

sicher zu D. amphio}ic recht nahe verwancit. Die beiden Arten D. ashpiODie und D. astyocha fliegen bei den
Iguazü-Fällen und sind im Feld nicht unterscheidbar.

Viel spricht für die (relative) Genießbarkeit dieser Arten (D. astynome uiid D. astyocha). Sie sind

besonders scheu, fliegen bei Störung ein Stück, setzen sich wieder auf ein Blatt mit zusammengeklappten
Flügeln, wo sie dann dank ihrer kryptisch gefärbten Unterseite (Gegensatz zu allen Ithomiinen der

Gruppe!) kaum zu entdecken sind. Attackiert fliehen sie ganz schnell in den Schatten des Unterholzes.

Niemals wurde einer der Falter außerhalb des schattigen Unterholzes fliegen gesehen.

Wiederum muß man feststellen, daß die Nachahmer (vor allem D. astynome und D. astyocha) keinem
Vorbild perfekt ähneln, aber zu allen Ithomiinen wie auch zu der Heliconiine Eiicides isabeUa mehr oder

weniger gut passen. D. astynome variiert stark und fängt so das Spektrum der Variabilität im MüUerschen
Ring recht gut ein (mehr oder weniger Gelb auf den Hinterflügeln, das Weiß auf den Vorderflügeln mehr
oder weniger ausgedehnt usw.). Sieht man eine Dismorphia astynome fliegen, ist man immer ganz sicher,

eines der Vorbilder vor sich zu haben, kann aber nie genau sagen, um welches Vorbild es sich handelt.

Formen mit mehr Gelb rücken im Aussehen in die Nähe der Art Helicoiüus ethühi, die größer und - mehr
oder weniger ausgedehnt - leuchtend gelb gefärbt ist, wodurch sie im Flug von den anderen Arten absticht,

vor allem, wenn sie im prallen Sonnenschein durch die Lüfte schwebt. Diese Art fliegt im selben Gebiet,

wo sich die Mitglieder des Mimikryringes aufhalten, mischt sich allerdings nicht zwischen die Falter der

Ansammlungen, zu welchen sich Vorbilder wie Nachahmer an gewisssen Stellen im Schatten des Waldes
vereinigen. Die Falter der Art Heliconius ethüla bevorzugen sonnige Plätze, kommen aber beim Blütenbe-

such durchaus auch an den Orten vorbei, wo die anderen Arten gehäuft zu finden sind.

Diskussion:

Das Beispiel aus Iguazü zeigt, daß sich in einem tropischen Wald der Präkordillere (Sto. Domingo,
Ecuador, 700 m über NN) und einem subtropischen Wald (250 m über NN), in zwei geographisch wohl-
separierten Räumen Südamerikas, unter dem Selektionsdruck der Freßfeinde durchaus vergleichbare

Systeme ausbilden können. Beide Male gilt: Die Ähnlichkeit der MüUerschen Vorbilder ist nicht sehr

genau, die sich anhängenden Batesschen Nachahmer können mit allen Mitgliedern des Ringes verwechselt

werden, mit manchen mehr, mit anderen weniger, was ihren Schutz erhöht.

Das abweichende Aussehen von Helicoiüus etlülla deutet darauf hin, daß in jüngerer Zeit wohl kein

starker Selektionsdruck existierte, Einheitlichkeit mit den anderen Arten des Ringes herbeizuführen.

Neben innerartlichen Gründen für die abweichende Warntracht mag große Giftigkeit der Art eine Rolle

dabei spielen, da ja stark giftige Arten dazu tendieren, sich von den schwächeren MüUerschen Vorbildern

abzusetzen, indem sie eine eigene Warntracht ausbilden (Huheey 1988).

Für die Nachahmer ist große Ähnlichkeit zu allen Vorbildern wohl nützlicher als eine perfekte Ähn-
lichkeit zu einem bestimmen der MüUerschen Vorbilder, das dann zu manchen Zeiten oder an gewissen
Orten fehlt, wo der Nachahmer auftritt. Außerdem ist zu vermuten, daß die Nachahmer vielfach einem
Durchschnittstyp entsprechen, zu dem die Freßfeinde nach unangenehmen Erfahrungen mit etwas diffe-

rierenden Vorbildern generalisieren.

Die Beteiligung verschiedener Gattungen an den Systemen der beiden Regionen, auch das Ausscheren
der Eresiaart (lansdorfi) aus dem Ring bei den Iguazü-Fällen und die Separation der beiden Räume durch
die Barriere der Anden und die weite räumliche Entfernung sprechen eher dafür, daß sich unter gleichem

Selektionsdruck Vergleichbares durch Konvergenz entwickelt hat.
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4.4.2.2. Heliconius ernto und Heliconius mclpomeue (Abb. 8.27), Helicotiius clysotiifwiis

und Heliconius hccnlesia eximiiis (Abb. 8.28) in Ecuador, Heliconius erato plnjllis

(Abb. 8.26, rechts unten) bei den Wasserfällen des Iguazü (mit Diskussion)

Bei Piiias und Santo Domingo de los Colorados (westliche Präkordillere) treten Heliconius cmto und

Heliconius melpomene in der bläulich schwarzen Form mit roter Querbinde auf den Vorderflügeln auf. Am
Rio Topo zeigen die dunklen Falter einen rot-weißen Fleck auf den Vorderflügeln, bei Puerto Napo weisen

sie das für das obere Amazonasgebiet charakteristische Strahlenmuster auf den Hinterflügeln auf, bei den

Iguazüwasserfällen schließlich tritt nur Heliconius erato auf in einer Form mit roter Querbinde auf den

Vorderfügeln und gelbem Streif auf den Hinterflügeln (Erklärung der einzelnen Fundorte s. Kap. 2.4). Die

Unterart phi/llis von H. erato aus Iguazü variiert stärker in der Größe als die anderen Unterarten, es treten

auch ziemlich kleine Falter bei Iguazü auf. Die Flügel scheinen etwas zarter und dünner zu sein als in

Äciuatornähe.

Abb. 4.13 zeigt die Häufigkeitsverhältnisse dieser Formen bzw. Unterarten an den erwähnten Orten.

In der westlichen Präkordillere Ecuadors weit im Süden (Pinas) tratH. erato höchst signifikant häufiger auf

als H. melpomene. Nimmt man - ausgehend von den Zahlen der Abb. 4.13 - an, H. erato sei mindestens

viermal so häufig gewesen wie H. melpomene, so irrt man nur mit einer Wahrscheinlichkeit von
7

P(57,<2) = i:ff)0,2'0,85'-' = 0,03%.
/ =

Westlich von Quito hingegen, bei Santo Domingo de los Colorados, lassen sich beide Arten in einem

ausgeglicheneren Verhältnis finden, was auch für den Rio Topo (östliche Präkordillere Ecuadors) zutrifft.

Im Regenwald der Amazonasquellflüsse (Mündung des Rio Jatunyacu in den Rio Napo bei Puerto Napo)

allerdings war H. melpomene häufiger als H. erato. Nimmt man - ebenfalls ausgehend von den Zahlen der

Abb. 4.13 - an,H. melpomene sei häufiger alsH. erato gewesen, so irrt man nur mit einer Wahrscheinlichkeit

von

P(21,<4) = SC')0,5'0,5-'-' = 0,36%.

Bei Iguazü schließlich fehlt die Art H. melponieiw ganz.

H. erato

55
H.melpom

2

H. melpomene
18

Pinas Sto.Domingo

H. melpomene
18

Rio Topo

H. melpomene
17

H. erato

161

Pto.Napo Iguazü

Abb. 4.13. Häufigkeitszahlen von Heliconius erato und Heliconius luelpoiucue an verschiedenen ecuadorianischen

Orten (Pifias: westl. Präkordillere, südl. Ecuador, Sto.Domingo: westl. Präkordillere, Westecuador, Rio Topo: östl.

Präkordillere, Ostecuador, Pto.Napo: Regenwaldgebiet, Ostecuador, Iguazü: Wasserfälle des Iguazü, südl. Brasi-

lien und nördl. Argentinien)
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An allen genannten Beobachtungsorten, mit Ausnahme von Puerto Napo, sind die Falter beider Arten

wenig scheu, relativ gut zu beobachten und - falls für die Feststellung ihrer Artzugehörigkeit unbedingt

nötig - verhältnismäßig leicht zu fangen. Besonders günstig erwies sich in diesem Zusammenhang der

Waldweg bei Buenaventura (Piiias), weil sich dort gegen Abend und bei schlechtem Wetter die Falter

beider Arten an einigen wenigen Stellen in der Nähe des Weges ansammelten und ziemlich unbeweglich

auf den Blättern und Zweigen von Büschen saßen. Extrem langsam, mit wenigen Richtungswechseln

fliegenci, ganz ohne Scheu und ohne nennenswerte Reaktionen auf Attacken zeigten sich die H. erafofalter

der Wälder bei den Iguazü-Fällen (vgl. Kap. 4.4.2.3), während in Westecuador und am Rio Topo die Falter

beider Arten durchaus nach Attacken flohen.

Ganz anders jedoch war die Situation am Rio Jatunyacu bei Puerto Napo: Die Falter beiderArten flogen

zwar langsam, ihre auffällige aposematische Färbung zur Schau stellend. Doch war es recht schwierig, sie

zu fangen, um ihre Identität eindeutig festzustellen. Attackiert wichen sie geschickt aus und flohen dann
flink mit häufigeren Richtungswechseln. Aus diesem Grunde ist das gefundene Zahlenverhältnis mit

Vorsicht zu betrachten. Den 21 einwandfrei identifizierten Faltern stehen wesentlich mehr Falter gegen-

über, die nur dieser Ahnlichkeitsgruppe (die auch noch andere Arten dort umfaßt, z.B. Neruda aoede), nicht

aber einer bestimmten Art zugeordnet werden konnten.

Insgesamt läßt sich sagen, daß das Verhalten des Artenpaares durchaus von Ort zu Ort variierte, an tien

einzelnen Orten jedoch ließen sich die Arten nicht an ihrem Verhalten unterscheiden.

Ein für aposematisch gefärbte Arten durchaus bemerkenswertes Flugverhalten konnte auch bei ande-

ren Vertretern der Gattung Hi'/;a)////L'^ registriert wertien. Die Art Hf/zcon/ns chjsonymus konnte in Westecua-

dor in der Unterart Iiygiaiia (s. Abb. 8.28) an zwei Orten angetroffen werden. Bei Mindo (nordwestlich von

Quito) flogen Exemplare dieser Art wie typische Heliconier langsam und wenig scheu, bei Buenaventura

(Piüas) jedoch wurden pro Beobachtungstag höchstens ein bis zwei Exemplare registriert, die lange Zeit

artlich überhaupt nicht zugeordnet werden konnten, da sie derart ungewöhnlich schnell und irregulär

flogen, daß man lediglich das Vorbeihuschen irgendeines mit den Augen schlecht zu verfolgenden Falters

bemerkte.

Ähnliches läßt sich für die Art Hclicoiüiis hccalesia exiifiiiis aus Santo Domingo sagen (Abb. 8.28, letzte

Reihe, rechts). Sie ist aposematisch gefärbt wie anciere Heliconier, sieht aber keiner anderen dort fliegenden

Art sehr ähnlich, so daß man sie - auch im Flug - relativ mühelos identifizieren kann. Sie ist selten, fliegt

schneller als andere Heliconier, ist viel scheuer und nicht leicht zu fangen, entfernt sich bei Beunruhigung

unverzüglich und weicht Attacken geschickt aus, um dann rasch zu entfliehen.

Am Rio Topo trat die Art Hc/;coh/hs dysonymus in der Unterart c/i/so;;i//n»s (Nominatform) als Mitglied

eines Müllerschen Mimikryringes zusammen mit den beiden Arten Heliconiiis telesiphe mid Podotricha

telcsiphc auf, die vielerorts streng sympatrisch auftreten mit entsprechenden Formen im Süden (vgl. Abb.

8.28, 1. Reihe) und im Norden Ecuadors (vgl. Abb. 8.28, 2. Reihe). Hclicoiüns clysonyunis clysoin/iniis trägt

zwar das Rot auf den Hinter- und das Gelb auf den Vorderflügeln im Gegensatz zu den beiden anderen

Arten des Müllerschen Ringes, was aber im Flug merkwürdigerweise nicht besonders auffällt. Die Situa-

tion erinnert durchaus an die am selben Ort fliegenden Unterarten von Heliconiiis erato und Heliconiiis

inelpomene (vgl. Abb. 8.27, 2. Reihe), bei denen auch im rotweißen Fleck der Vorderflügel das Rot bei

Heliconius erato notabilis zum Innenrand, hei Heliconiiis melpomene plesseni hingegen zum Vorderrand weist.

Diskussion:

Turner (1988) stellt in seiner Abhandlung überzeugend dar, daß in einem Müllerschen Ring die

stärkere Art die schwächere 'vereinnahmt', d.h. die schwächere MüllerscheArt wird der stärkeren ähnlich.

Dem ist ohne weiteres zuzustimmen. Die Bemerkung allerdings, H. melpomene sei wohl bei dem infrage

stehenden Artenpaar die stärkere Art, könnte jedoch dem falschen Schluß Vorschub leisten, H. erato hätte

sich immer und überall H. melpomene angenähert.

Zwei Bemerkungen sind hier zu machen:

1. Das Häufigkeitsverhältnis der beiden Arten schwankt an den verschiedenen Beobachtungsorten und
tat das möglicherweise auch in der Vergangenheit, als sich während der Eiszeiten in den Restwaldge-

bieten Südamerikas diese Rassen und Formen ausbildeten (TURNER 1988). In Gebieten, wo die "schwä-

chere" Art dominiert und die stärkere Art selten ist (z.B. bei Pinas, aber auch in Costa Rica nach

DeVries 1987 und Mallet & Gilbef^T 1 995) profitiert die seltene - wenn auch ungenießbarere Art - von
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ilii'iT Ahiilii liki'il inil ilci li,iiilij;i'ii'n wi'iiii ,nn li wiMii^i-f ^illij;iMi , ilff Niit/rn, ili'H ilit' li.uilii^cn'

All iiiisilfi Ahiilii lilsc'il zu ck-r si'IIimumvm /.'\vh[, isl iilx-r umso gciinj^iT, je niror die sellcnc Arl lUilliiü.

In (.iic'si'm l.ill isl wohl eher v\n "AulsiUigen" dvv si'llenen Art diiivli die hiiuli^e /,ii erwciilen nls

uiiigi'kehrl. Hie These, beide Arien seit-n jeweils in ilen Keslw.ildreliigien wöhrend der liiszeilen

imnu-r /um ji'weils li,inli);slen Vorbildrini; konverj;ierl ( I l iKNi:i< 1*^)8411), k.inn d.ihini;ehend moditi/icrt

werden, d.ijs inihinler wohl .iiu h die beiden ArU'n .illein t.\v\\ King bildeten mit nnlerschiedlichen

I l.uili};kiMU-n der beiden Allen je n,u h Cii-biel. Sehr /.ihlri'ieh im Vergli'ieh /ii .nulerm Arten der

( i.ittunj; / It'lu oiiiii'- n.nnüeh Ireli'n diese beiilen Arien, \()r .illein / /. rnilo, in \ii'ien ( ii'bieti-n .uil.

2. i.s isl iiiehl w.ilirsi heinlii h, d.ii> /wi-i ArU-n, ilie \i)n Millel.mieiik.i bis /nm nördlichen Argentinien

xi'rbii'ilel sind, nber.ill j'.leieii j',eiiiel>b.n' sind, w.is .lilerdings gen.uier unU-rsuihl werdi'n mülj^le. Hie

l.ils.u lu-, d.ils in-i di-n Allen selion ,nil liinid.ul mehrere nrtverschiodene I iillerpll.)n/t'n leslgi-slelll

wiiiilen (CM'I N b'7i), slül/l ji'di-nl.ills tiiese These. TMn iüntlul.'! der rnllei|ill,in/iMi .ml die (iiitiv;keil

1.1er T'.iller konnte bi'i viek'n Arien leslgestellt werden (vgl. K.ip. I.d).

Si) ist iiiehl .nis/iisihlielsen, il.ils in Abh,m)',i;',keit vom (. )rl, vielleit iil .null in Abh.ingigkt'it von der /eil,

/um Teil //, i'iiilo ;',e)',en //. iiu'ljhuiii-iu' kon\c'iy,ierle, /um '\'vi\ .iber .uich die letztgeiicinnte Art gegen die

erstgenannU'. liesseri'n Sihut/ gt-nii'l.sl ilieji-nigi- Art eines MüllerseluMi Ringes, die häufiger isl bzw.

"seheul.'ilieher" sehmeikl (l)l\l N b'O*-)). Diesi- Art konv ergiiMl d.inii l.ings.imer odvv g.ir nicht gt'gen die

seltenere bzw. wi-niger ungiMiii'l^b.ne (T'lsiiiK bHO). IXis wunle z.b. Iiir dii" weniger giltige Anuilii j'lic^^cn

n.ichgi'wiesi'n, zu der hin die gilligi'ii", aber si-IU-iu're Art /.i/'^nriiti rj>liiiillcs konvergierte (Shokmini et al.

\'-U'-)). Insolern isl die Aussage von TliKNlK (l'-JSiS), nur die bes.ser geschützte Arl kann die weniger gut

geschützte Art vereinnahmen, in der Richtung zu verstehen, dal:? ein besserer Schutz nicht nur durch

gri)l'li're ( iilli;',ki'il, soiulern auch durch grol.'ie Individuenzahlen erreicht werden kann. Nt>rmalervveise

jeiloi'ii prolilii'it die schwächer gitlige Art eines Müllerschen Ringes mehr von der Ähnlichkeit zur

gillij'.i'ien als imi;>"kehil (TUKNI'k et al. I'-W4).

I )as bi'i aposemalisclien Arten wohl nicht si'hr xcrbreitele Verhalten, wii' i-s l Ink'rarten vow 1 1. i'inh' und

//, iiiclihuiu'iu' bei l'ueito Na|io /ei;;i'n (also i-iiu' kombinalion aus langsamem, richlungswechselarnuMi

T'lug um! geschickliMii Ausweichen bei AllackiMi mit anschlii'I.H'iuler i.iscIhm' iliichl), isl möglicherweise

eine Anpassung an T'rel.sleinde, die diesen Arti-n ilorl nachstellen und sie Irolz ihi\M- Ciitligkeit - wenig-

stens in gewissem Umlang ilezimieren können. Vielleicht sind auch beide Arten dt)rl nicht sonderlich

gittig, oder es enthält nur ein Teil der Individuen für iUmi Schulz .uisreichend viel (litt, wie es z.H. tür

/'(//;w;/s jilrxipj'iis zulrilll (Hkuvvi;!-; b)SSb).

K'denlalls isl .m/unehnuMi, dals schwii-rig /u erbeutende, wenig aür.iklix i- N.ihrung \-or Nachslellun-

gi'ii wi-senlliclu-r sicherer isl, als wenn sii' jediMzeil zur Vertügung sliiiuli' uiul die T'rel>teindi> imnu'r ,tui

s\v in Trmani'.elun;; lH');i'hrenswerh'rei beuU- zurückgreifen könnten.

Wie sehr auch aposi'malisch gi-lärbli-, als relativ ungenieli^bar gellendi- /\ilen in gewissen (iegenden

unter Druck geraten können, zeigen dii- Arten I Iflicoiiiiis ch/soin/)iiiis (ssp. In/\iiinui) und I Iclicoiiiiis hrailcsia

(ssp. cxiiiiiiis im westlichen T'cuador. Tine seltene warngelärbte Arl geniel>l weniger Schutz als eine häufige

(TlikNl'K b^)S4b). nie Art l lclici>iiiiis ch/soin/iiius lii/>^iiiiiii ist bei Tinas trotz Warntrachl im T'lug getarnt, was
an ihrer ungewöhnlich rasanten T'lugweise liegt. Vergleichbares berichten auch l'ArAtii:i)Kc;is {l*-)7.'S) und
T',Nl>l.l i\ (l'-VS). Der Schutz, der seltenen geschützten aposem.i tischen Arten dadurch zukommt, da I.s Vögel

vorsichli)', sind im AusprobieriMi soKlu'r ArliMi (HKdWlK b'S4), kann wohl nicht allzu grol.'ä sein.

Man kann annehmen, dal> Im si'ltene imi',enit>l>bare, aposemalisch gefärbte Arien, die nicht zusamnu'ii

mit häuligi'ien ungenielsb.nen /\ili'n gk-iiher T'ärbung auftreten, in Abhängigkeil \'on ihrer Ciiftigkeit bzw.

ihres schlechten Cieschmacks ein I l.iufigkeilssch wellen wert existieren nuil.\ unterhalb dessen die auffällige

Warntracht \erbiiiulen mil lanr,s.imer, i ichUmgswi'chsi-l.irmer T'lugwiMse von der Selekliim nicht nu>hr

begünstigt wird.

Mögliche Reaktionen einer .iposematischen .Art >uif eine .solche für sie ungünstige Situation sind:

Sclu'ueres Verhallen, schneller T'lug mil häutigen Richtungswechseln und geschicktes Ausweichen bei

Allacki-n.

Ts isl schwer /u erkl.iren, wii> sich /.!?. bi-i ki\plisch j;eläiblen .Arien, die im I aule tler Slaninu^sge-

schichle gillii; j;ewoiden siiui, eine Wainir.ulil ausbilden kann. TnlsU-hl durch Mutation bei einigen

lndi\idui.Mi einer Topulatiiin i-iiu" aullällige Tarbung, so siiul sii> unl<.'r krvptischen /\rtgenossen stark

gelährdel. Der Altruismus der Träger der Warntrachl wird durch Ciruppenselektion erklärt (I l.\l PANI

b'W, C'llAKllswuKlll bt7S, c;k\iin i^'SS, buowi K b'SS) und dadurch, d.il> sich die aposematiscIuMi
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liKli\'i(.lucn iinli'R'in.uukT lif\i)i/ii,i;l p.i.iri'ii (Qui I I 1 K 1484, TUKNI-K L't ^\. I4K4, Nunni;y 1985).

liinc vvcilca- l'rkl.irun^smögliclikc'it, wie sich cini' .uil füll ige Wiirnfnrbung entwickelt, könnte sein: Die

Falter einer geniel>b<iren Art sind bereits relativ lUitfällig, liieren <iber richtimgswechselreich unci schnell.

Später wird die Art ungeniel.^bar und behält die duffällige Färbung bei b/.w. verändert sie nach und nach

etwas, so daß die Falter im langsamen Flug noch autfälliger werden.

Es ist vorstellbar, dal.'! eine aposematische Art mitunter auch Gegenden besiedelt, wo andere ungenieß-

bare Arten gleicher Färbung fehlen. Wenn die Lebensbedingungen für die aposemati.sche Art dann auc h

noch so sind, daß sie nur in geringer /,alil dort auftreten kann, gereicht ihr die Warntracht eher /iini

Nachteil, und die scheueren Falter, die schnell und richtungswechselreich - also untypisch für aposema-

tische Arten - fliegen, können ihr F>bgut eher weitergeben, was im I ,aufe der Zeit /u jenen merkwürdigen

l'opulationc-n aposematischer Arten führen mag.

Nalürlith konntt- auch mangelnde (iiftigkeit der aposemalisciien Art in einer bestimmten (iegend -

eviMilueil .Ulfgrund di-s l'ehlens entsprecheiuler Futterpflanzen - Ursache für solche Fjitwickiungen sein.

4.4.2.3. Ilcliioiiiiis criilo und rri'sia lanstloifi in den argentinischen

und brasilianischen Wäldern um die Wasserfälle des Igua/.ü

(Abb. H.2h, rechte Spalte; mit Diskussion)

in di^f /eil vom 23.12.199,1 bis zum 29.12.1993 wurden in den Wäldern um die Wasserfälle des Iguazü

auf der argentinischen und brasilianischen Seite jeden Tag fünf Stunden lang F'alter der Art Helicoiiius cmto

und der ihr ähnlichen Art llirsiti \misdorfi gezählt. Es ergab sich das Zahlenverhältnis der Tabelle 4.13.

lün Exemplar von /,. laiisdorfi ist in präpariertem Zustand leicht von einem Falter der Art //. c/v/Zii zli

unterscheiden (vgl. Abb. 8.26, rechte Spalte). Weder CIröße noch Flügelform von Sammlungsexemplaren

von /.. Itiiisilorfi und //. ernte stimmen überein, die l-arbung und Zeichung der l'lügelober- wie -Unterseiten

sciu'int nur oberfläciilich ähnlich. /,'. laiisdorfi hat allerdings innerhalb der (lattung Ercsia auffällig schmale

und kmge, also helitonierartige IHügel. In der Natur stellt sich die Situation ganz anders dar. F'liegt ein

Falter der Art /,. Iiiii^ihirfi l.mgs.im wie //. rnih> Jii ht liber dem l'iiireic li bzw. der Vegetation, so ist es

ausgesprochen schwierig, ihn von der häufiger auftretenden Art //. c/v/Zo zu unterscheiden. Erst längeres

I linsehen läßt in einem möglicherweise den Verdacht aufkommen, es konnte sich um die seltenere Art

handeln. Sicherheit allerdings kann man, solange der i'aiter fliegt, kaum erlangen, erst wenn ersieh z.l5. an

eine Blüte setzt, um Nektar zu saugen, kann eine genauere Inspektion Klarheit schaffen. Weder die geringe

(ir()ße noch die kantigere l'lügelform sind beim fliegenden Falter als Unterscheidungsmerkmale tauglich:

Auch von der Art //. crnlo treten kleinere Flxemplareauf. Da die kleineren Exemplare meist abgeflattert, die

größeren überwiegend frisch waren, ist es wahrscheinlich, daß die Frühjahrsgenerationen kleiner ausfallen

als die Sommergenerationen. Die gelben und roten Färbungselemente sind bei beiden Arten etwa gleich

groß und absolut gemessen gleich weit vom Körper entfernt. Es verbleiben zwar bei der kleineren Art

/.'. Iiiiisdorfi weniger dunkle Flächen im Außenbereich der Flügel - dazu noch eckig begrenzt -, was im Flug

allerdings nicht zu bemerken ist. Itbenso bieten die unscheinbar gefärbten Unterseiten beider Arten keine

Unterscheidungsmerkmale, die noch erkennbar wären, wenn die Flügel in Bewegung sind. Fliegt //. cnilo,

so erzeugen die Vorderflügelenden ein charakteristisches "Flimmern", das vom Nachahmer offensichllicii

gut imitiert wird.

Somit liefern diese iH'idiMi Arten ein Muslerbeispiel dafür, dals derselbe l'arbeindruck im i'hig, n.imliih

große leuchlt-nd role lUxken und ebenso auffällige, aber schmälere gelbe Streifen zwischen tlunklen

Tab. 4.13. I liiiiligkeil des Aullrelt-ns der Arien //i7/( o/z/z/s fiudi) und irf-la hinsthirli in den argeiilinisciien luid

hrasili.uiistlien Wäldern um ilic Wasserfälle des Iguazü vom 23. bis 29.12.1^^^3

An An/.ihl

I Icliiiiiiiii^ cnilo jiln/llis
'

161

i'jvsiti liui^dorfi 6

|-!s isl mkIiI ,ius/iisi hlu'lscn i\riin .im li mIii iiiiw .iln m IuiiiIu h , il,il. rinigi.' Wfni>;i' l.illiT diT All I Iclit oiiiii:^ /icscfa'/

mitgc/älill wurIcii Ire Im li k( Minien li)"i der Idl rc'^i^lricrU'ii l'iilkTm.'n.iLi kl.issifizicrt wi'ait'n: l-s li.ind(.'lti'h.icli <uisscliliL'l.^lich

um Vertreter der Ail I Itlu iiiiiii-. rnilo jiln/lli-. I Irlicoiiiits hi'sckci fliegt normdlerweise in höheren Lagen (I l()|,ZlN(.i:i< l'-W4).
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Arten

Heliconius erato

Eresia lansdorfi

%/

0,2 0,4 0,6 0,8 1 1,2

RW/s

H Mittelwert - S B Mittelwert + S

Abb. 4.14. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde einiger, soweit feststellbar, nicht

erschreckter bzw. balzender Falter der beiden genannten Arten in den Wäldern um die Wasserfälle des Iguazü

(argentinische und brasilianische Seite). KWjs: Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde, S: zugehörige

Standardabweichung

Flügelanteilen, die nicht weiter die Aufmerksamkeit des Betrachters auf sich ziehen und auch nicht

besonders auffällig sind, auf ziemlich unterschiedliche Weise erzeugt werden kann. Ganz frische Exempla-

re von H. crato mögen ein etwas leuchtenderes Rot und Gelb als der Nachahmer besitzen. Anders als bei

Arten mit einem kräftigen Schwarz, z.B. bei vielen P/?;7(ft'5arten, erzeugen die dunklen Flächen der beiden

Arten eher nur einen brävmlichen Ton während des Fluges, der nicht gut mit dem Hintergund kontrastiert.

Heliconius erato ändert relativ selten die Flugrichtung pro Sekunde (|.i < 0,99, a < 0,36 auf dem Konfi-

denzniveau P = 99,9 %). Die von der selteneren Art E. lansdorfi ermittelten Werte ergeben nach dem f-Test

von Student bezüglich des Mittelwerts keine signifikante Abweichung: (ff = 17,f = 0,194, 1-F,„<f) =42,4 %.

Diskussion:

Heliconius crato pln/llis ist mehr oder weniger ungenießbar.

Eresia lansdorfi erfüllt fast alle Voraussetzungen für einen Batesschen Nachahmer: Die Art trat -

zumindest im Beobachtungszeitraum an den Beobachtungsorten - wesentlich seltener auf als das Vorbild,

von dem es sich fliegend weder im Aussehen noch im Verhalten unterscheiden ließ. Auf unterschiedliche

Größe achten Vögel wahrscheinlich weniger als der Mensch (vgl. die Reaktion der Dajaldrosseln auf das

Papilio memnon 9 (Kap. 4.4.1.1) und Brower et al. 1971).

Eresia lansdorfi scheint in Santos und Rio (Seitz 1924) ihr Häufigkeitsmaximum dann zu erreichen,

wenn die Art Heliconius erato pln/llis im Januar und Februar verhältnismäßig selten wird. Dazu paßt auch,

daß sie eher einem abgeflogenen, verblaßten Exemplar des Vorbildes ähnelt.

Die Gattvmg Eresia hat eine große Vielfalt im äußeren Erscheinungsbild sehr unterschiedlicher Arten

hervorgebracht, zu denen man wohl in den meisten Fällen sympatrische ungenießbare Vorbilder finden

Tab. 4.14. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde einiger, soweit feststellbar, nicht

erschreckter bzw. balzender Falter der beiden genannten Arten in den Wäldern um die Wasserfälle des Iguazü

(argentinische und brasilianische Seite). RW/s: Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde. /;,^,v: Stich-

probenumfang, S: zugehörige Standardabweichung

Art RW/s

Heliconius erato pln/llis S3

Eresia lansdorfi S7
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kann. Viele Arten der Cnttung sind nui.V>rdem so verwirrend polymorph, daß oft nomenklatorische

Unsicherheit bezüglich dvr Artzugehörigkeiten herrscht.

Was fehlt, sind umfassende Untersuchungen, ob Arten der Gattung Eresia für Vögel genießbar sind

oder nicht, doch sprechen einige Fakten dafür. Die Tatsache, daß CllAl (1986) einem seiner beiden Vögeln
der Art Gallmia nificaiidn ein einziges Exemplar der Art Eresia eiitwpin anbot, das dieser verschmähte, soll

nicht für allzu aussagekräftig erachtet werden, da diese Art ungenießbaren Vorbildern (z.B. Ithomiinae)

ähnlich sieht (DeVries 1987) und CllAfs Vögel Vorerfahrungen besaßen.

Es nimmt nicht allzu sehr Wunder, daß Falter in schnellem Fluge sich ähnlich sehen können, die im
präparierten Zustand leicht zu unterscheiden sind (vgl. Kap. 1.1). Eresia laiisdorfi zeigt aber, daß sogar

langsam fliegende Falter, die während des Fluges nicht oft die Richtung wechseln, einer anderen Art

(tk'liconiiis crnto phyllis) im Flug extrem ähnlich sehen, im präparierten Zustand aber eine ganze Reihe von
Unterscheidungsmerkmalen aufweisen können. Die Tatsache, daß das Vorbild wesentlich häufiger als der

Nachahmer in diesem Fall zu sein scheint, fördert sicher die Verwechslung des Nachahmers mit dem
Vorbild, da ein Vogel wohl irgendwann einmal dem häufigen Vorbild keine Beachtung mehr schenkt und
damit umso leichter den selteneren Nachahmer übersieht, da er ja zur Unterscheidung auf geringfügige

Unterschiede (im Flug!) achten müßte. Dieser Mimikryfall zeigt ganz deutlich, daß die Arbeit mit Muse-
umsexemplaren zur Auffindung von mimetischen Systemen immer nur ein erster Schritt sein kann, die

entsprechenden Freilandbeobachtungen jedoch unerläßlich sind. So zeigt auch WALDBAUER (1988), daß
Dipteren, die Hymenopteren nachahmen, ebenfalls dasselbe Aussehen auf verschiedene Weise erreichen.

D'Abrera (1987a) berichtet von den Schwierigkeiten, den Arten bzw. Formen der Gattung Eresia

Vorbilder zuzuordnen. Zwei Punkte sind hierbei jedoch zu beachten:

- Zum einen ist die Ähnlichkeit im Flug weit bedeutsamer als im präparierten Zustand, über die nur

Beobachtungen fliegender Falter Aufschluß geben können.

Zum anderen erscheint die Feststellung, daß nur die Müllersche Mimikry ungenau sein kann, die

Batessche niemals (COTT 1940), nicht zwingend. Hängt sich nämlich ein Batesscher Nachahmer an
einen Müllerschen Mimikryring an, ist für ihn die Ähnlichkeit zu vielen Vertretern des Ringes nützli-

cher als nur zu einem (vgl. auch z.B. Kap. 4.4.2.1). Speziell zur Art Eresia lansdorfi läßt sich sagen: Auch
ein seltener Batesscher Nachahmer braucht einem einzigen häufigen ungenießbaren Vorbild nicht

perfekt ähnlich zu sehen, da ja Vögel alsbald ihr Interesse an diesen Faltern verlieren und der

Ähnlichkeitsgruppe kaum noch Beachtung schenken.

Sollte Eresia lansdorfi tatsächlich ungenießbar sein, so ist anzunehmen, daß sie seltener als Helicoiiius

erato ist, deshalb viel stärker von der Ähnlichkeit profitiert als die häufige Art, so daß das Müllersche

System einem Batesschen recht ähnlich wird, weshalb sich dann eine gänzlich neue Interpretation der

Beziehung erübrigt.

4.4.2.4. Hclicoitius erato und Adclplin isis in den argentinischen und brasilianischen Wäldern
um die Wasserfälle des Iguazü, Adclpha lara und ähnliche Arten im südlichen Ecuador

(Abb. 8.29; mit Diskussion)

Adelplia isis (Nympalinae) konnte in der Zeit vom 23.12.1993 bis zum 29.12.1993 in den Wäldern um die

Wasserfälle des Iguazü wesentlich seltener als die Art Hc//co;n/(s erato beobachtet werden. 161 beobachteten

Faltern cicr Art Helicoiüus erato (Heliconiinae) stehen nur drei registrierte Falter jener Art gegenüber.

Was hat die Nympalinenart mit dem Heliconier gemeinsam? Nun, das rote Querband auf den Vor-

derflügeln ähnelt in Lage und Farbton (leuchtend) sehr dem roten Band von Helicouius erato. Der Rest der

Flügel ist beim Nymphalinen dunkelbraun gefärbt, bei Heliconius erato sind ebenfalls die Flügel überwie-

gend von vergleichbar dunklem Ton. Ädelpha isis fliegt ähnlich langsam wie Heliconius erato und zeigt dabei

sein leuchtendes Rot. Er tritt an denselben Stellen auf, wo man auch das Vorbild findet.

Weitere Gemeinsamkeiten konnten nicht festgestellt werden, sehr wohl aber eine ganze Reihe von
Unterschieden:

Adelplia isis hat keine so langen Flügel wie der Heliconier, es fehlen ihm die gelben Streifen, er besucht

keine Blüten wie sein Vorbild, sitzt aber nicht selten am Boden und saugt an tierischen Exkrementen, was
vom Heliconier nicht berichtet wird (DhVries 1987).
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Vom Verhalten her paL^t die Adclpliaart sehr gut zu seinen nahen Verwandten. Die männhchen Falter

sitzen gerne auf Blättern und brechen von dort von Zeit zu Zeit auf, um eine Runde zu fliegen. Mehrmals

kehren sie zum Ausgangspunkt zurück, um dann zu einer etwas entfernteren Warte zu fliegen, von wo aus

sie ebenfalls zu Rundflügen starten. Ihr Flug ist nicht besonders schnell, mit verhältnismäßig wenigen

Richtungswechseln. Attackiert jedoch weichen die Falter geschickt aus, was an andere Nymphalinen-

verwandte aus dem Tribus Limenitini erinnert (vgl. auch Kap. 4.1.3).

Während das Rot von Adclpha isis genau so leuchtet wie das von Helkonhis erato, paßt das Rot der Art

Adelpha Iura, die im südlichen Ecuador auftrat, hingegen recht gut zu dem Rosafarbton von Actimte diceus

(Acraeinae, vgl. Abb. 8.29), aber auch zu den beiden Heliconierarten Podotricha telesiphe und Hclicoiüiis

telesip^hc (vgl. Abb. 8.28). Adclpha Inra scheint ebenfalls nicht häuflg zwischen den zeitweise recht zahlreich

auftretenden Vorbildern angetroffen werden können. So konnte am 26.7.1992 bei Valladolid (Ecuador,

Provinz Loja, südlich von Loja, nahe der peruanischen Grenze, auf 1700 m über NN) ein einziges Exemplar

der Art Adelpha lara registriert werden, aber 52 Falter der Art Hclicoiüiis tclcsiphc, 9 der Art Podotricha

telesiphe und 45 der Art Actinote diceus neben anderen ähnlichen Faltern.

Es scheint jedoch, daß Adelpha lara sich sitzend wenig von den Männchen der Art Actinote diceus

(Acraeinae) abhebt, im Flug allerdings deutlicher von dieser Acraeinenart wie auch von Helicouius telesiphe

und Podotricha telesiphe unterscheidet als Adelpha isis von Heliconius erato.

Diskussion:

Es handelt sich bei Adclpha isis sehr wahrscheinlich um eine genießbare Art, da alle 6 Adetphaarten, die

Chai (1986) testete, von seinen beiden Testvögeln {Galbula ruficaiida) bereitwillig gefressen wurden. Es ist

anzunehmen, daß ihr die partielle Ähnlichkeit mit dem ungenießbaren Heliconier einen Teilschutz ver-

leiht.

Zur Begründung läßt sich anführen:

- Der häufige Heliconier {Heliconius erato plnjllis) beeinflußt vermutlich insektenfressende Vögel schnell

dahingehend, daß sie ihr Interesse an ihm gänzlich verlieren und die auffälligen, langsam fliegenden

Falter dieser Art nicht mehr beachten. Damit ist zu erwarten, daß ein schwarzroter /l(it'/^)/;rtfalter beim

Freßfeind nicht immer die Zuwendung erfährt, die nötig wäre, um die Unterschiede zu bemerken.

- Die Art Adelpha isis weicht zusammen mit der Art Adelpha lara von den anderen, zum großen Teil

einander sehr ähnlichen Adelphaarien stark ab und besitzt ein rotes, kein orangebraunes Querband auf

den Vorderflügeln wie viele andere Adelphaarien (vgl. Abb. 8.29).

- Es läßt sich kaum mit Zufall erklären, daß Arten einer Gattung von den anderen, ziemlich uniform

gefärbten Arten der Gattung deutlich abweichen und sich jeweils im selben Biotop fliegenden Vorbil-

dern (ungenießbaren Faltern) teilweise angleichen.

- Der Nachahmer geht kein besonders Risiko ein, wenn er ähnlich langsam fliegt wie das Vorbild, cia er

wie alle Adelphaarien Attacken recht geschickt ausweichen kann.

Der Teilschutz, den der Nachahmer genießt, ist umso größer, je seltener er und je häuflger das Vorbild

ist. Beide Adelphaar\.er\ {A. isis und A. lara) scheinen in der Regel weder an bestimmten Orten noch zu

bestimmten Zeiten besonders häufig aufzutreten. Gerade seltenere Arten bedürfen eines Schutzes mehr als

häufigere, da sie eher Gefahr laufen können, ausgerottet zu werden. So berichtet avich Owen (1971), daß

gerade extrem seltene Lycaeniden fast ausschließlich mimetisch sind.

Wenn COTT (1940) fordert, daß bei Batesscher Mimikry die Ähnlickeit immer besonders genau sein

muß, so zeigt dieses Beispiel ganz klar, daß es Ausnahmen von der Regel gibt: Die unvollkommene

Ähnlichkeit bietet nur einen Teilschutz, der dadurch gewonnene Vorteil scheint die denkbaren Nachteile

zu überwiegen. Die Vorfahren dieser beiden Arten waren sicher ähnlich wie die meisten anderen Adel-

phaanen auf der Oberseite ohnehin nicht kryptisch gefärbt. Zu einer Vervollkommnung der Ähnlichkeit zu

den Vorbildern kam es noch nicht, möglicherweise aufgrund der sozialen Bedeutung der Färbung.

Daß bei unvollkommener Ähnlichkeit Vögel teilweise mit den ungenießbaren Vorbildern auch die

unvollkommenen Nachahmer verschmähen, haben Brower, Alcock und Brower (1971) nachgewiesen,

und zwar für Heliconius erato und Anartia nmathca aus Trinidad. Anartia amathea scheint genießbar, Helico-

nius erato ist wohl ziemlich ungenießbar. Die von Brower et al. (1971 ) durchgeführten Experimente zeigen
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sehr gut, daÜ Vögel durchaus genießbare Falter als Nahrung ablehnen, die sie bei genauerem Hinsehen von
den ungenießbaren Vorbildern unterscheiden können müßten.

Jedoch sollte man die Situation in der Natur genauer untersuchen: Die Art Aiinrtia aiiinthca tritt in

Ecuador recht häufig auf; allerdings ist es möglich, diese Art auf den ersten Blick vom Vorbild zu
unterscheiden. Vögel dürften Vorbild und Nachahmer ebenfalls unterscheiden lernen. Die Tatsache, daß
die Art Anartin amatlwn in vom Menschen zerstörten Gebieten oft massenhaft vorkommt, in naturbelassen

Biotopen seltener auftritt, mag auch noch dazu beigetragen haben, daß ein zu einer früheren Zeit funktio-

nierener Teilschutz mittlerweile verlorenging.

Die Existenz unvollkommener Mimikry, die nur einen Teilschutz gewährt, läßt die Denkmöglichkeit

zu, daß sich Batessche Mimikry auch in kleineren Schritten entwickeln kann. Vielleicht muß man nicht

unbedingt immer eine Makromutation fordern, die den Nachahmer dem Vorbild bereits recht ähnlich

macht, während dann durch Mikromutationen diese Ähnlichkeit noch verfeinert wird (TURNER 1984a).

Die Art Vafwssa lui/riuiia hingegen (vgl. Abb. 8.29) war bei Valladolid (Ecuador) weder im Flug noch im
Aussehen von der viel häufigerai Art Annrtia nmatliea leicht zu unterscheiden. Da beide Arten sehr

wahrscheinlich genießbar sind (Chai 1986), fragt man sich nach dem Grund dieser Ähnlichkeit.

So wundert sich auch DeVries (1987), daß gewisse Riodininae (Thisbe) und Doxocopaarten (Apaturinae,

Nymphalidae, vgl. Abb. 8.29) sich so gut in das häufigste Färbungsmuster der meisten Adelphaarien

einpassen. Eine plausible Erklärung für diese Ähnlichkeiten von vermutlich genießbaren Arten ist in

Kapitel 4.5.1.3 zu finden.

Generell ist zu vermuten, daß der Selektionsdruck auf die genießbaren Adelphaarien nicht so groß ist

wie auf manch andere Arten. Die Fähigkeit der Adelpluiarten wie auch ancierer Nymphaliden, aber z.B.

auch der großen Arten der Gattung Morpho, Attacken geschickt auszuweichen, mag eine Ursache dafür

sein. Normalerweise gilt sicher (s. oben,COTT 1940), daß ein unvollkommener Batesscher Nachahmer nicht

gut die langsame Flugweise eines Vorbildes kopieren kann, ohne Gefahr zu laufen, daß Vögel, die Vorbild

und Nachahmer zu unterscheiden gelernt haben, die Nachahmer sehr dezimieren, ein Selektionsnachteil,

der den Vorteil der Ähnlichkeit zum ungenießbaren Vorbild überwiegen könnte.

4.4.3. Afrikanische Faltergemeinschaften

4.4.3.1. Amauris niavius dominicaniis und ähnliche Arten an der kenianischen Küste
{Papilio dardantis tibttllus ?-f. hippocoonides, Hi/poliinuas dtihuis umltlbergi,

Hijpolimnas iisambarn, Eii.xntithe wakefieldi 9; Abb. 8.30; mit Diskussion)

Die in Ostafrikas feuchterem Küstenstreifen bei weitem am häufigste Weibchenform (Carcasson 1960)

hippocoonides der Art PapUio dnniauus sieht im Flug der Danainenart Amauris niavius zum Verwechseln
ähnlich (Abb. 8.30). Steckt man präparierte Exemplare des Vorbildes und des Nachahmers nebeneinander,

so ist die Ähnlichkeit auch ziemlich groß. Vorhandene Differenzen müssen nicht unbedingt im Freiland die

Unterscheidung von Vorbild und Nachahmer begünstigen. So fällt z.B. auf, daß der schwarzbraune
Hinterrand der Hinterflügel bei Amauris niavius zuungunsten des weißen Wurzelfeldes deutlich breiter ist

als die schwarze Saumbinde der Hinterflügel der Papilio dardanusv^eihchen der Form hippocoonides. Da
jedoch die Hinterränder der Hinterflügel von Amauris niavius beim Fluge im durchscheinenden Licht

hellbraun erscheinen (ähnlich wie bei Amauris ochlea, vgl. Abb. 8.31), die schmäleren Saumbinden der

Papilionidenweibchen aber schwarz, so ergibt sich im Flug in etwa der gleiche Helligkeitswert im Bereich

der Hinterränder der Hinterflügel bei Vorbild und Nachahmer.
In diesem Zusammenhang seien weitere Nachahmer von Amauris niavius erwähnt (Abb. 8.30):

Hypolimnas dubius ivahlbergi scheint das Vorbild perfekter zu kopieren (WICKLER 1968) als Hypolimnas

usambara. Doch fällt es wesentlich schwerer, fliegende Falter von Hypolimnas usambara von Amauris nia-

j'/Hsfaltern zu unterscheiden als solche der Art Hypolimnas dubius. Die Art Hypiolimnas usambara zeigt

nämlich in den Zellen Ib und 2 der Hinterflügeloberseite braunrote Flecke und unten vor dem schmalen
schwarzen Saum eine ähnlich gefärbte Bogenbinde. Auch die Vorderflügel sind unten vor der Spitze

braunrot. Das Rotbraun von H. usambara ist zwar heller als bei A. niavius, ergibt aber beim Flug zusammen
mit dem Schwarz der Flügelränder einen ähnlichen Bravmton wie beim Vorbild. Bei beiden Hypolimnasar-

ten ist der schwarze Außenrand schmäler als beim Vorbild, was die Ähnlichkeit im Flug erhöht.

In vergleichbarer Weise ist das Problem bei den Weibchen derArt Euxanthe wakefieldi gelöst. Auch diese

Weibchen gleichen Amauris niavius bzw. ähnlichen Amaurisarten (z.B. Amauris ochlea, s. Abb. 8.30). Die
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schwarze Saumbinde der 1 linterflügel enthält bei Eiixaiithc wtikcficltiiweihchen Reihen weißer Punkte, die

im Fluge zusammen mit der schwarzen Saumbinde auch in etwa denselben Helligkeitswert im Außenbe-

reich der Hinterflügel erzeugen wie bei den Vorbildern.

Die beiden Hi//'('//;;//;/?sarten und die Weibchen von Eii.wuthc xvakcficldi zeigten sich zu den Beobach-

tungszeiten, aber auch sonst, an der kenianischen Küste nicht in nennenswerter Häufigkeit. Die Art Papilio

dardanus hingegen trat zu gewissen Zeiten recht zahlreich in Erscheinung. Wie man Abb. 4.2 (S. 27)

entnehmen kann, kommen die mimetischen Weibchen dieser Art in ihrem Flugverhalten dem Vorbild

relativ nahe. Es ergibt sich jedenfalls nach dem Mest nach STUDENT kein signifikanter Unterschied

zwischen den beiden Mittelwerten von Tab. 10.2 (rf/= 11, f - 1,05, 1 -f,,f(f) = 15,8 %). Der Flug der Vorbilder

{Aniaiiris lünviiis) unterscheidet sich allerdings dadurch, daß er immer wieder längere Segelpartien enthält,

während derer die Falter nur ganz langsam absinken.

Die Weibchen von Papilio d(vda)iiifi weichen aber von den Männchen ihrer Art bezüglich des RW/s-

Wertes signifikant ab, wenn auch nicht sehr:

df = 5,5, t = 2,12, 1 -F,,/f) = 4,97 %.

Andererseits wechseln die Männchen höchst signifikant seltener die Flugrichtung als andere vergleich-

bare nichtmimetische, genießbare Vertreter der Gattung Papilio:

z.B. Papilio poh/tes 66 I Papilio dardanus 66: df = 6, t ^ 8,71, 1 -F,„(0 = 0,006 %.

Die geschwänzten Männchen der Art Papilio dardanus haben einen eigentümlich wackelnden,

wellenförmigen Flug und können auch relativ schnell seitlich abschwenken, wenn sie attackiert werden,

was ihre Überlebenschancen sicher steigert.

Tabelle 4.15 und Abbildung 4.15 zeigen, daß die Weibchen der Form hippocoonides im Süden der

Tab. 4.15. Häufigkeit des Auftretens verschiedener Tagfalterarten an der kenianischen Küste, die schwarz-weiß

gefärbt sind oder zumindest schwarz-weiße Formen (meist nur im weiblichen Geschlecht) ausbilden, und mit

ihnen durch Geschlechtsdimorphismus verbundene schwarz-rot(braun)e Formen. Die Häufigkeitszahlen der

abweichend gefärbten, in der Regel zahlreicher auftretenden Männchen (*) sind lediglich zum Vergleich

angegeben, ns: nicht schmackhaft, s: genießbar *: abweichende Färbung

Arabuko-

Sokoke Forest

Diani Beach Shimba Hills

bei Kwale

Grundfarbe: schwarz-weiß

* Papilio dardanus 66 34

Papilio dardanus $? 12

Aiiiouris niavius 1 24

* Euxanthe wakefieldi 66 1

Aniauris ochlea 3

HypoliuDias dcccpior 1

Pscudacraea eunjtus 99
Pseudacraea lucretia schwarz-weiß 3

Acraea satis 99 1

Acraea natalica 9$ 3 1

* Appias epaphia 66 28

Appias epaphia 99 7

Colotis ione 9-f. nataloisis

Acraea encedon 99
Acraea esehria 99
Neptis spec. schwarz-weiß 30

14

14

278

27

11

4

20

33

Grundfarbe: schwarz-rot(braun)

Acraea esehria 66
Bematistes aganicc luoiiiaua

Acraea satis 66 4

Acraea natalica 66 13

Pseudacraea boisduvali

1

3

25

2
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Individuenzahl N
40

35

30

25

20

15

10

5

Arabuko Sokoke Diani Shimba Hills

Beobachtungsort

wAmauris niavius ^P.dardanus W. i3 P.dardanus M.

N (andere Arten)

24

20 4

16

12 4

N {A. ochlea)

278

20

' p°^

11.

1 Q

300

250

200

f 150

100

f 50

Arabuko Sokoke Diani Shimba Hills

Beobachtungsort

^Amauris ochlea lAPseudacraea lucretia \/A Appias epaphia W.

^nHypolimnas deceptor \2l Pseudacraea eurytus W. I \Acraea satis W.

^^Acraea natalica W.

Abb. 4.15. Häufigkeit des Auftretens verschiedener Tagfaiterarten an der kenianischen Küste, die schwarz-weii?

gefärbt sind oder zumindest schwarz-weif^c Formen (meist nur im weiblichen Geschlecht) ausbilden

kenianischen Küste (sowohl bei Diani als auch in den Shimba Hills bei Kwale) zusammen mit ihren

Vt)rbildern, aber jeweils viel seltener auftreten. In dem ausgedehnten Waldgebiet zwischen Malindi und
Kilifi jedoch, dem Arabuko-Sokoke-Forest, sind die Nachahmer deutlich häufiger als die Vorbilder Das

deckt sich auch mit Beobachtungen früherer Aufenthalte in diesen Waldgebieten. Nie konnten im Gebiet

des Arabuko-Sokoke-Waldes Vorbilder in nenneswerter Anzahl beobachtet werden, wohl aber die Nach-

ahmer in erheblich größeren Mengen als während der vorliegenden Registrierung.

Es fällt auf, daß an Orten und zu Zeiten, da die Weibchen von Pnpilio ilnrdaiiiis häufig auftreten, diese

Weibchen sich an Kräutern und Büschen zu Gruppen zusammenfinden (so im Shimba Hills-Park und im
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Anibuki)-Sokoke-Wcild), ein Voriinllcn, das auch für die Vorbilder charakteristisch ist. Stört man die

Ansammkmgen von Nacliaiimern (/'(//'///c ilnnlninifi 99), so lösen sie sich rasch auf, was für die Vorbikier

so nicht gilt.

Aiiiauris iiinzuiis und die ihr ähnlichen Arten bzw. Weibchen von Arten (Hi/poliiiiiias diihitis, HypoVimnas

iifianiliam, Pnpilio dtirdtviiis 99, Eii.wiithc wakcficldi 99) stellen eine Gruppe für sich dar, doch ist über die zu

Aiihiiiris niaviufi nicht unähnliche Art Aiiiniiris ochlea eine Verbindung zu einem weiteren, ähnlichen Kom-
plex schwarz-weißer Falter erkennbar (vgl. Tab. 4.15, Abb. 4.15, untere Graphik, und Abb. 8.32). Da die

Situation hinsichtlich dieser Ähnlichkeitsgruppe ziemlich verwickelt ist {Amauris ochlea sondert sich in den

Shimba Hills von den anderen Faltern ab, wenn sie zahlreich auftritt, zvi gewissen Zeiten und an manchen

Orten übertreffen die "Nachahmer" die Vorbilder deutlich an Zahl), soll dieser Komplex - nach Bespre-

chung von Ähnlichkeitsgruppen genießbarer Falter - am Schluß in Kapitel 4.6.5 (S. 101) genauer analysiert

werden.

Diskussion:

Amauris uiaviiis und seine Nachahmer zeigen einmal mehr (vgl. avich Kap. 4.4.1.1 und 4.4.2.3), daß

große Ähnlichkeit im Flug gegeben sein kann, selbst wenn die Falter in präpariertem Zustand relativ

problemlos unterschieden werden können.

Die Tatsache, daß die Weibchen von Pnpilio dardaiius ihre Flugrichtung im Durchschnitt pro Zeiteinheit

öfter ändern als die Vorbilder, läßt sich möglicherweise dadurch erklären, daß die ausgedehnten Segelpar-

tien ohne Richtungswechsel, bei denen die Vorbilder extrem langsam fliegen und kaum an Flughöhe

verlieren, von den schwereren Nachahmern nicht kopiert werden können. Vielleicht spielt auch eine

gewisse Angleichung an die nicht ganz so ähnliche Art Amauris ochlea eine Rolle.

Der im Vergleich zu anderen Männchen nichtmimetischer Papilioarten höchst signifikant kleinere

R W/s-Wert der Papilio (f(7ny(7;;((smännchen kann ein Zeichen dafür sein, daß diese Papdioart von Freßfeinden

leichter zu erbeuten ist vmd daß deshalb auch ein starker Selektionsdruck auf die Weibchen diese Vielfalt

von mimetischen Weibchenformen hervorgebracht hat. Er kann aber auch seine Ursache darin haben, daß

Papilio dardanus zumindest von gewissen Vögeln verschmäht wird, er also wenigstens einen Teilschutz

besitzt (Larsen 1991).

Dieser partielle Schutz könnte eine Erklärung dafür bieten, daß sich die auffällige Färbung der

Weibchen von Papilio dardaiuis auch in Gebieten erhält, wo die Vorbilder viel seltener zu sein scheinen als

die Nachahmer, nämlich im Sokoke-Arabuko-Wald. Natürlich kann man annehmen, daß durch den

Einfluß des Menschen die Vorbilder im Sokoke-Arabuko-Wald in den letzten Jahrhunderten seltener und

die Nachahmer häufiger wurden. Doch kann es sich durchaus auch um eine ursprüngliche Situation

handeln.

Für diesen Fall stellt sich die Frage: Müßte man nicht erwarten, daß im Laufe der Zeit die Weibchen-

fomi liippocoouides (mit Abstand die häufigste Weibchenform an Kenias Küste) zugunsten anderer

Weibchenformen hätte seltener werden oder zumindest wie im Raum um Nairobi die Mimikry hätte

zusammenbrechen müssen (FORD 1964), wo eine große Zahl von ungenauen Kopien der Vorbilder (engl,

imperfect mimics) unter den Weibchen auftreten. Selbst wenn eine Anpassung an geeignete Vorbilder in

diesem Gebiet nicht möglich war, so wäre doch denkbar, daß sich - so wie in der äthiopischen Unterart

a)iti)un-ii- eine den Männchen ähnliche Weibchenform durchsetzt anstelle der auffälligen schwarz-weißen

9-Form.

Zieht man den Selektionsvorteil durch Ähnlichkeit zu genießbaren, nicht näher verwandten Arten mit

in Betracht (Erklärung s. Kap. 4.5.1 .3), so bietet sich ein weiterer Deutungsansatz. Viele Falter der Ähnlich-

keitsgruppe s.l. (Hypoliiuuas dubius, Hijpolimuas deceplor, Appias epaphia 99, Pseudacraea lucretia etc., s. Abb.

8.32) treten auch im Arabuko-Sokoke-Wald zu verschiedenen Zeiten in unterschiedlicher Häufigkeit auf,

weshalb auch die Weibchenform hippocoouides dort Selektionsvorteile besitzen mag (s. Tab. 4.15 und

Abb. 4.15). Es mag auch die Nähe von Gebieten mit Vorbildern in ausreichender Zahl eine Rolle spielen.

Der Nutzen für ungenießbare Vorbilder, sich anzusammeln, wurde bereits in Kapitel 4.4.1.2 (Diskus-

sion) erörtert. Für genießbare Nachahmer treffen diese Gründe nur in beschränktem Umfang zu:

Frcßfeinde, die bereits unangenehme Erfahrungen mit Ansammlungen wenig schmackhafter Vorbilder

gemacht haben, meiden so möglicherweise gleich die ganze Ciruppe von Nachahmern. Wird die Gruppe

doch attackiert, so ist es unwahrscheinlicher, daß ein einzelnes Mitglied gefressen wird als wenn es sich

um ein solitäres Individuum handelt (HAMILTON 1971). Doch bleibt die Tatsache bestehen, daß Freßfeinde

großen Schaden in solchen Ansammlungen anrichten können, sobald sie von der Existenz solcher Gruppen
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genieL^barer Falter Kenntnis bekommen haben, was eher für die Richtigkeit der partiellen Ungenießbarkeit

der Art Pupilio ilanhiiiii:^ spricht.

4.4.3.2. Cifinotlioc bcckcri und Othrocdti planax

(Abb. 8.10; mit Diskussion)

Die Weibchen von Cyiiiothiic heckcri, welche im tropischen Regenwald Afrikas vorkommen, sehen einer

ebenfalls dort auftretenden Lymantriide {Othivcda platinx) sehr ähnlich (s. Abb. 8.10). Während eines

14-tägigen Aufenthaltes in Kribi (Kamerun) zum Jahreswechsel 1974/75 wurden zwar mehr Weibchen von

Ci/iiiothoc bcckcri (insgesamt 5 Stück) gezählt als Individuen der Art Otliwcdn planax (nur zwei Exemplare),

doch sah man die Cy)iiothoc /'(rArr/weibchen jeweils nur kurz, wenn sie von einem belaubten Busch

aufflogen, in welchem sie zuvor mit zusammengeklappten Flügeln gleich einem welken Blatt gut getarnt

saßen. Die Falter von Othrocda planax jedoch flogen langsam, teils segelnd, mal höher, mal tiefer in 2 bis 5 m
Höhe und konnten lange Zeit an einer lichteren Stelle im Wald beobachtet werden.

Diskussion:

Die Forderung, das Vorbild müsse häufiger auftreten als der Nachahmer, ist dahingehend zu interpre-

tieren, daß ein Freßfeind mit höherer Wahrscheinlichkeit das Vorbild als den Nachahmer attackiert, falls

er überhaupt einen Falter dieser Ahnlichkeitsgruppe angreift. Das ist auch gewährleistet, wenn das Vorbild

seltener ist als der Nachahmer, dieser aber viel weniger flugaktiv und scheuer ist. Viele Batessche Nach-

ahmer verhalten sich mehr wie kryptische Arten (HUHEEY 1984).

4.5. Typische Fälle konvergenter Farbmusterentwicklungen bei Tagfalterarten,

die nicht durch schlechten Geschmack geschützt sind

4.5.1. Ecuadorianische Faltergemeinschaften

4.5.1.1. Li/nianopoda nivea (Satyrinae) und ähnliche Arten im Andenhochland westlich von Otavalo

(Ecuador, Provinz Imbabura; Abb. 8.33; mit Diskussion)

Die Art Li/manopoda iiivca (Satyrinae) weicht von der Mehrzahl ihrer Verwandten - sowohl innerhalb

der Gattung L\/i)iaiiopoda als auch innerhalb der Nymphalidenunterfamilie der Satyrinae - dadurch ab, daß
die Falter dieser Art nicht wie die meisten Satyrinen von brauner Grundfarbe sind, sondern schwarz-weiß

bzw. dunkelbraun-weiß gefärbt sind und damit äußerlich einem Weißling viel mehr ähneln als einem
Satyrinen (vgl. Abb. 8.33). Die Art tritt auf knapp 3000 m Höhe westlich von Otavalo auf (bei Tablachupa,

ca. 40 km westlich von Otavalo, in der Nähe der Straße nach Apuela), und zwar an den Ufern der Quebrada
San Luis (Stelle 1), deren zugehöriger Bach ganzjährig Wasser führt. Die Ufer des Baches sind bewaldet,

die Büsche und Bäume stehen talwärts mit einem großen anschließenden Waldgebiet in Verbindung, das

wegen den steil abfallenden Berghängen weitgehend unzugänglich ist. Bachaufwärts, nach Norden zu, ist

der Wald bereits an vielen Stellen gelichtet und macht Viehweiden Platz wie auch auf beiden Seiten der

Quebrada zwischen Straße und zusammenhängendem Waldgebiet (Stelle 2).

Die Zahlen der Tabelle 4.16 zeigen, daß im Beobachtungszeitraum an Stelle 1 die Satyrinen der Art

Li/manopoda nivea etwa genau so häufig registriert werden konnten wie die Vertreter der Gattung Leptopho-

hia (L. gonzaga und L. penthica). Lymanopoda nivea ist zwar langsam fliegend Leptophobia gonzaga ähnlicher

(wegen der ausgedehnteren schwarzen Zeichnungselemente), des leuchtenderen Weißes wegen und der

mehr bräunlichen als schwarzen Zeichnungselemente der Flügelunterseiten ist die Art jedoch im schnel-

leren Flug auch von der Art Leptophobia penthica kaum zu unterscheiden.

Die genannten Arten flogen einerseits den Bach entlang und entfernten sich nicht sonderlich weit vom
Buschwerk der Ufer. An Stelle 2 konnte kein einziges Exemplar festgestellt werden, obwohl sie zur

entsprechenden Beobachtungszeit recht häufig am Bach auftraten. Andererseits waren die beiden an Stelle

2 fliegenden Co//rtsarten (C. tesbia und C. dimera) direkt am Bach nur seltene Gäste. Die weißen Falter der

Gattungen Tatochila bzw. Leodonta hingegen waren in recht geringer Zahl an beiden Stellen anzutreffen.

Die beiden Leptophobiaarten wanderten den Bach entlang und besuchten dann und wann die Blüten
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blühender Büsche. Verdüsterte sich der Himmel, so konnte immer wieder beobachtet werden, daß sie sich

auf ein Blatt eines Busches setzten, während sich die Falter der Art Lymauopoda nivea in Ruhe des öfteren

wie viele ihrer Satyrinenverwandten auf die Erde setzten. Sie flogen allerdings meist nicht so dicht über

cier Erde oder im Gras wie viele ihrer näheren Verwandten. In Ruhe, wenn der Falter mit zusammenge-

klappten Flügeln auf der Erde sitzt, ist er so gut getarnt wie seine kryptisch gefärbten Verwandten: Das

Weiß der sichtbaren Teile der Elügelunterseiten leuchtet nicht, sondern ist mit braunen Schuppen übersät,

die dunklen Zeichungselemente braun und unscharf konturiert ("totes Blatt'-Färbung).

Das Flugverhalten der letztgenannten Art ist bemerkenswert. Wie die ihr im Aussehen ähnlichen

Pieridenarten L. gonzaga und L. peuthica bewegten sich die Falter dieser Satyrinenart im Zickzackflug

vorwärts, der dem der Weißlinge sehr ähnlich ist (vgl. Abb. 4.16). Ein Vergleich der ÄW/s-Mittelwerte nach

dem Mest nach STUDENT ergibt keine signifikanten Unterschiede:

Leptophobia gonzaga / Lcptophobin pculhka: df = S, t ~ 0,818, 1 -f,/^0 = 22 %
Lcptophobia gonzaga / Lymauopoda nivea: df = 13, f = 1,762, 1 -F,iß) ~ 5,1 %
Leptophobia pcnthica / Lymanopoda nivea: df =\2, t ~ 1,154, 1 -f,,f(0 = 13,6 %
(Mittelwerte und Standardabweichungen bzgl. der i?W/s-Werte siehe Tab. 10.3, S. 182.)

Nichts besonderes für die beiden beteiligten Weißlingsarten, wohl aber für den Satyrinen war es, daß

die Falter Hindernisse, z.B. Bambussträucher oder kleinere Bäume, vielfach nicht umflogen, schon gar

nicht in das Blattwerk eintauchten, sondern vor ihnen hochstiegen, um dann über ihren Kronen weiterzu-

fliegen. Es ist äußerst schwer, wenn nicht gar ganz unmöglich, die drei Arten zu unterscheiden, wenn sie

nicht nahe an einem vorbeifliegen.

Tab. 4.16. Häufigkeit der in verschiedenen Biotopen der Provinz Imbabura (Ecuador) auftretenden Tagfalterar-

ten, wo die Arten Lymanopoda nivea (Satyrinae) bzw. Colias lesbia und Colias dimera (Pieridae) vorkommen.

N: Individuenzahl, -: Es erfolgte keine Registrierung, da ohne Relevanz, 0: Es konnte kein Falter dieser Art

festgestellt werden.

Stelle 1: Quebrada San Luis (Bach, ca. 40 km westlich von Otavalo, südlich des Weges nach Apuela bei Tabla-

chupa, 2900 m über NN). Der Bach führt immer Wasser. Die Ufer der Quebrada San Luis werden von

Bäumen gesäumt, die mit einem großen anschließenden Waldgebiet in Verbindung stehen.

Stelle 2: Auf beiden Seiten der Quebrada zwischen Straße und Wald befinden sich jedoch Viehweiden (=SteIle 2),

wo die Arten Colias lesbia und Colias dimera recht zahlreich auftreten.

Stelle 3; Viehweiden, ca. 6 km südlich von Otavalo, auf 3200 m bis 3400 m über NN

Stelle Stelle 2 Stelle 3

Art, Geschlecht
Beobachtungstage 18.9.93 19.9.93 20.9.93 20.8.90 22.8.90 23.8.90

Grundfarbe: weiß (+ wenig Schwarz) N

Lymauopoda nivea (Satyrinae) 11

Leptophobia gonzaga 5

Leptophobia peuthica 3

Leptophobia gonzaga oder peuthica 3

Leptophobia gonzaga/penthica oder Lymauopoda nivea 3

Tatochila sagittata

Colias lesbia, helle 99
Colias dimera, helle 99
andere weiße Falter*

N

21

11

1

11

7

1

3

n

1

43

20

10

14

25

1

21

6

2

Grundfarbe: braun oder gelb N N N N N N N

braune Satyrinen 17 22 13 - - - 52

Dioiic gh/cera 10 3 - - - 4

Colias)esbia 66 1 3 35 167 60 266

Co/ms /t's/nn 99, Normalform (helle 99 s. oben!) 1 1 1 10 2 15

Colias dimera 66 1 11 132 68 212

Co/w.srf/mem 99, Norn-ialform( helle 99 s. oben!) 6 4 10

Zerene cesonia 66
1 1

2

* Es war nur möglich, sie der Familie cier Pieridae zuzuordnen. Es konnte sich z.B. um Vertreter der Art Lcodontti ta^^astc oder

der Gattung Tntochila gehandelt haben.
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Leptophohia gonzaga

Leptophohia penthica

Lymanopoda nivea

0,5 1 1,5 2 2,5 3 3,5

RW/s

H Mittelwert- S ^Mittelwert + S

Abb. 4.16. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde von L\/ma)iopoda lüvca und

ähnlicher, mit diesem Satyrinen zusammen fliegender Pieriden an der Quebrada San Luis (Bach, ca. 40 km
westlich \'on Otavalo, südlich des Weges nach Apuela bei Tablachupa, 2900 m über NN)

^ Lymanopoda nivea (1) H Leptoph. gonzaga (2) H Leptoph. penthica (3)

ü (2) + (3) D (1) + (2) + (3) E3 andere weiße Falter

^ restliche Falter

Beobachtungstag

18.9.1993

19.9.1993

20.9.1993

Individuenzahl Individuenzahl

60 50 40 30 20 10 10 20 30 40 50 60

Abb. 4.17. Vergleich der Häufigkeiten von Lymanopoda nivea, Leptophohia penthica, Leptophohia gonzaga und anderer

Falter an drei aufeinanderfolgenden Tagen an der Quebrada San Luis (Bach, ca. 40 km westlich von Otavalo,

südlich des Weges nach Apuela bei Tablachupa, 2900 m über NN) Die drei genannten Arten konnten auf Grund
ihrer großen Ähnlichkeit nur z.T. bestimmt werden.

Die Mehrzahl der Lyinaiiopodaart.cn zeigt das charakteristische Braun vieler Satyrinen. Einige Arten

dieser Gattung jedoch scheren aus diesem Erscheinungsbiki aus und nehmen das Aussehen von Pieriden

mit weißer Grundfarbe und schwarzen Zeichnungselementen an. in der Art Li/iuanopoda iinihratilis (südl.

Peru) kommen sogar braune und weiße Formen nebeneinander vor, was an die Situation bei vielen

Co/msweibchen erinnert. Was die Art Lymanopoda nivea anlangt, so sieht sie nicht nur den im selben Gebiet

vorkommenden Pieriden der Gattung Leptophohia (L. penthica und L. gonzaga) sehr ähnlich, sondern tritt

auch an exakt derselben Stelle auf, wo diese Weißlinge fliegen und nähert sich ihnen auch weitgehend im

Verhalten.
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Abbildung; 4.17 zoii;t die- I läutigkcitcn der (.Mii/clnen Arten an der Quebrndd San Luis an dvc\ aulein-

nndortoli;cnden Tilgen. Nach einer längeren Trockenperii'de ohne reges Falterleben waren nach etwas

Regen viele frische Falter geschlüpft. Die Zahl der beobachtbaren Falter war am /weiten Tag am gröf^ten.

Ab deni 4. Tag hielt bedeckter 1 limmei die Falter weitgehend vom Fliegen ab.

Der Satyrine scheint etwas häufiger zu sein als die beiden l'ieriden, was sich aucii mit Beobachtungen

früherer Jahre deckt. Es niul? bemerkt werden, daß sich in der Nähe des Gebietes keine vom Menschen

angelegte Kohlpflanzungen befanden, die auf die Häufigkeitszahlen der Pieriden (Futterpflanze der

Raupen!) hätten Finfluß haben können.

Diskussion:

Die Faller der Ciattung lyiiiniiopoihi iiivcu sind als Satyrinae mit hoiier Wahrscheinlichkeit geniefsbar

(Brower & Bl-iOWER 1964, POUGH & Brower 1977). Über die Genießbarkeit der beiden Lcptophohiimrten

ist nichts bekannt. Die Tatsache, daß die Raupen verwandter Lcptophobiaarten sich von Brassicaceae,

Tropaeolaceae bzw. Capparidaceae ernähren (DeVries 1987), läßt jedoch die Möglichkeit offen, daß die

erwähnten Lcptopliobiiii\rton zu einem gewissen Grad ungenießbar sein könnten. Einer daraus konstruier-

baren Hypothese, es handle sich möglicherweise um Batessche Mimikry, widersprechen allerdings gewis-

se Fakten:

- Der Nachahmer (l.i/iiiiiiiopoi1ii iiivrn) wäre häufiger als die Vorbilder {Ixplophobia ^otiza^a, Lcplophobia

pciillilcn), zumindest gemäß der angestellten Beobachtungen in zwei verschiedenen Jahren an der

Quebrada San Luis (Otavalo).

- Die Flugweise von Vorbildern und Nachahmern ist typisch für genießbare Falter, nicht aber für

ungenießbare Falter und deren Nachalimer.

Im Beobachtungsgebiet existiert sicher ein niclit uneriieblicher Selektionsdruck von selten der Vögel,

vgl. Kap. 4.2.2.

- Es kt)nnlen nicht die geringsten Anzeichen dafür entdeckt werden, daß sich die LcplopliobiiUM-[vn in

irgendeiner Weise von dem Satyrinen absetzen.

Deshalb stellt sich die Frage, ob nicht auch Ähnlichkeit zwischen genießbaren, nicht näher verwandten

Schmetterlingsarten für diese Falter von Vorteil sein kann und ob dieses Prinzip im vorliegenden Fall -

eventuell nur zum Teil - eine wichtige Rolle spielt. Es soll im Anschluß an das nächste Kapitel (4.5.1.2)

ausfülirlich diskutiert werden (Kap. 4.5.1.3).

4.5.1.2. Aiiuviuiis to^^mtin (Thcclinac, Lycaenidae), Lciuocliiinoiin In^^oin (Riodininae, Lycanidae)

und ähnliche Arten in der westlichen Präkordillere Ecuadors (Abb. 8.34)

Am Rande der Sekundärwaldgebiete am Südufer des Rio Toachi (cc\. 15 bis 17 km östlich vi>n Santo

Domingo de los Colorados, etwa 700 m über NN) trifft man Gruppen kleinerer weißer Falter an, die in

präpariertem Zustand alle leicht zu unterscheiden sind, deren Differenzierung im Flug allerdings mehr

oder weniger schwierig, ja mitunter sogar unmöglich ist.

Es handelt sich dabei um sechs Arten, die fünf Familien (seclis verscliiedenen Unterfamilien) angehö-

ren:

Liiiviiin lübiila (Pieridae), 'h'i^o^a flnvithi (Nvmphalidae), LciutHliiiinum hh^oni (Riodininae, Lycaenidae),

Anmmcua toi^nnui (Theclinae, Lycaenidae), llcliopctcs cb'unbo (I lesperiidae) und Morphoiiiliiin iilbij'cnnarin

(Epiplemidae; s. Abb. 8.34).

Abb. 4.18 zeigt die Häufigkeiten des Flugrichtungswechsels pro Sekunde der Arten im Vergleich. Der

relativ hohe empirische Mittelwert der Art Annvnciis to\^nnin ist für eine Thecline nicht ungewöhnlich. Die

ihm im Flug ganz besonders ähnliche Art Lcucochi)iioiin la;^orii wechselte signifikant seltener pro Sekunde

die Flugrichtung (/-Test nach Stui:)ENT: lif = 10, / = 5,17, 1 -F,„(n = 0,02 %).

Im präparierten Zustand kann man eine ganze Reihe von Unterscheidungsmerkmalen teststellen: Die

Thecline hat nur auf der Unterseite Streifen, die Riodinine oben wie unten, die Thecline hat kleine

Schwänzchen, die der Riodinine fehlen, usw. Trotzdem sind beide Arten fliegend kaimi zu unterscheiden.

Die Schwänzchen von Ä. lo^^nnin sind im Flug nicht zu bemerken, der Wechsel der l'arbeindrücke, den
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Eurema alhula

Tegosa ßavida

Leucochimona lagora

Arawacus togarna

Heliopetes chimho

Morphomima albipenn.

Pieridae

Nymphalidae,

^ Mclitaeinae

Lycaenidae,

Riodininae

I

Lycaenidae,

j Theclinae

Hesperiidae

Epiplemidae

1

I Mittelwert - S ^Mittelwert + S

2 3 4

RW/s

Abb. 4.18. Vergleich der Häufigkeit des i'lugrichtungswechsels bei Avinvacii^ lonniiia und älinliclien Arten in der

vvestliciien Präkordillere Ecuadors (bei Sto. Domingo de k)s Cok)mdos). Die Mittelwerte wurden .lus K W/s-Werten

von, soweit feststellbar, nicht erschreckten bzw. balzenden Faltern berechnet.

beide Arten im Flug erzeugen, ist in etwa gleich. Es ist überhaupt recht schwierig, ihren Flug genau zu

verfolgen. Die Unterscheidung fallt aber ganz leicht, wenn sie sich auf ein Blatt setzen. (Das tun beide

Arten sehr häufig; die Männchen besitzen anscheinend vielfach ein Blatt als Warte, von wo aus sie starten,

um Runden zu fliegen, vor allem, wenn ein anderer Falter - evtl. ein Weibchen der eigenen Art -

vorbeizieht, um dann wieder zum Ausgangspunkt oder einem anderen Blatt in der Nähe zurückzukehren.)

Dann setzt sich die Thecline mit zusammengeklappten Flügeln auf das Blatt, die Riodinine mit ausgebrei-

teten Flügeln auf die Unterseite des Blattes, was mehr an Spanner (Geometridae) und Epiplemiden

erinnert.

Somit schliefst sich an diese beiden im l'lug ähnliciien l-aller die Art Mcifliciiiii}!« iilhipcniuirid ,^n. Sie

scheint nicht gerade tagaktiv zu sein: Die Art konnte nur an einer Stelle eines Waldweges (ca. 15 km
westlich von Sto. Domingo de los Colorados) entdeckt werden. Die Falter flogen - soweit feststellbar durch

Vögel, abbrechende Astchen oder andere bewegte Objekte aufgescheucht - ein Stück, um sich alsbald

wieder auf einem Blatt niederzulassen. Sie sind im Flug durchaus von den beiden bereits besprochenen

Arten zu unterscheiden, wenn man sie länger beobachtet: Sie wechseln seltener die Flugrichtung abrupt,

tiiegen aber immer wieder auch Kreisbögen in der Horizontalen (für die Ermittlung der RW/s-Werte jeweils

als ein Richtungswechsel gezählt). Die Art Morphomima albipciiiinrin wechselte sehr signifikant seltener die

l'lugrichtung als die Art Leucochimona lagora (Mest nach STUDENT: df = 8,5, t = 3,50,1 -F,„(0 = Ü,787r-), die

bereits bzgl. des R W/s-Wertes hinter der Thecline Araioaciis to^ania zurückbleibt. Es ist aber zu bemerken,
dai.^ die Epiplemide bei Tage wahrscheinlich keine weiten Strecken fliegt (Von acht beobachteten flog keine

länger als 13 Sekunden!). Auf einem Blatt sitzend sieht sie der Riodinine recht ähnlich.

Die restlichen drei Arten sind von der besprochenden Gruppe (ebenfalls aus drei Arten bestehend)

oftmals problemlos im Fluge zu unterscheiden, und zwar immer dann, wenn man den fliegenden Falter

länger beobachten kann. Tritt einem jedoch eine seltenere Art ins Blickfeld, so hält man sie anfänglich

vielfach für eine ähnliche häufigere, vor allem, wenn einem zuvor die häufigere oft zu Gesicht kam
(I läufigkeit.szahlen s. Tab. 4.17).

Ein abgeflogenes Exemplar von Eurema alhula ist leichter mit einem Falter der Art Tc;^osa flavida

/u verwechseln als ein frisches mit noch leuchtendem Weifv Selbstverständlich spielen auch immer
LÜe Beleuchtungsverhältnisse eine wichtige Rolle. Hinsichtlich der RW/s-Werte unterscheiden sich die

beiden Arten nicht signifkant (NTest nach STuni'NT: df = 14,5, / = 0,152, 1 -F,„(0 == 44,4%). Die Hesperiide

(I Icliopclcs chiuiho) vermittelt zwischen den beiden zuletzt erwähnten Arten. Bezüglich des RW/s-Wertes
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unterscheidet sie sich zwar von Eiircinn albitla höchst signifikant (f-Test nach STUDENT: df = 10,5, t ~ 4,85,

l_f^^(f) = 0,075%), doch tliegt sie tur Hesperiiden ganz untypisch und kann leicht mit einem kleinen

Weißling verwechselt werden wie auch die Nymphalide, die fliegend i.iberhaupt nichts mit der Mehrzahl

der Nymphaliden gemeinsam hat (sie segelt nicht und fliegt auch nicht besonders schnell).

Man könnte vielleicht auch die drei zuletzt erwähnten Arten von der zuerst besprochenen Ähnlich-

keitsgruppe abtrennen. Arten aus verschiedenen Gruppen sind einander nicht allzu ähnlich, die drei Arten

der zweiten Gruppe {Eiirema albiila, Tegosa ßavida und Hcliopctcs cliimbo) sind auch untereinander leichter

zu unterscheiden. Doch treten Verwechslungen immer wieder ein, w^enn vielleicht auch nur kurzzeitig.

Und außerdem sind auch Verbindungen zwischen allen Arten vorhanden: Die Epiplemide hat ein leuch-

tenderes Weiß als Riodinine und Thecline und ähnelt damit mehr Eiirema albula, die Thecline ist auf ihrer

FRigelunterseite etwas gelblich gefärbt, was sie mehr in die Nähe der Nymphalide bringt, usw. Die im

selben Gebiet ebenfalls fliegenden Weibchen von Eiirema daira, die Eiireiiin albula ähnlich sind, sollen nicht

besonders erwähnt werden, da sie anders als die sechs besprochenen Arten im Beobachtungsgebiet ganz

dicht am Erdboden fliegen und sich kaum in diese Ähnlichkeitsgruppe einordnen lassen. Es geht um
Ähnlichkeit im Fluge, und die anderen Arten fliegen nicht ganz so dicht am Boden.

Fast allen besprochenen Arten ist gemeinsam, daß sie nicht im Schatten des Waldes fliegen. Die

Epiplemide konnte nur an einer Stelle eines Weges in den Wald angetroffen werden, die übrigen fünfArten

traten auf breiteren Waldwegen, Lichtvmgen und Flächen auf, wo der Wald durch Menschenhand weitge-

hend zerstört ist und Gräsern bzw. Büschen Platz gemacht hat. Gerade ciort, wo so viele verschiedene

Ithomiinenarten in großer Zahl versammelt anzutreffen waren, konnte nie eine dieser Arten festgestellt

werden, obwohl sie am Rande dieses Waldes im prallen Sonnenschein zu finden waren. Registrierung der

Artenhäuflgkeit an sieben Tagen (19.7.92, 22. und 24.8.93, 22.-25.9.93) am linken Ufer des Rio Toachi

(ca. 70 m über NN), 15 km bis 17 km westlich von Santo Domingo de los Colorados, ergab die in Tabelle

4.17 angegebenen Individuenzahlen.

4.5.1.3. Diskussion:

Ähnlichkeit genießbarer Arten: Die neue Hypothese

Über die Genießbarkeit der beteiligten Arten ist nicht viel bekannt, doch kann man davon ausgehen,

daß sie alle mehr oder weniger geiiießbar sind. Die Gattung Eiiroiia enthält nachweislich genießbare Arten

(Brower 1984), die Gattung Arawaciis ebenfalls (Chai 1989). Von den übrigen Arten lassen Tegosa ßavida

und Morphomima albipennaria etwas Zweifel an der Genießbarkeit aufkommen: Tegosa ßavida ist ziemlich

häufig, nicht sonderlich scheu und fliegt relativ schwach, was allerdings mit ihrem kleinen Körper

zusammenhängen mag. Gegen ihre Ungenießbarkeit spricht, daß die Art von den übrigen Arten der

Gattung durch die bleiche Färbung abweicht, die sie im Erscheinungsbild in die besprochene Ähnlichkeits-

gruppe einreiht. Die Mehrzahl der Arten dieser Gattung ist rotbraun, eine rotbraune Art dieser Gattung

(T. guatemalena) fliegt sogar zusammen mit T. ßavida und trat am Beobachtungsort ausgesprochen häuflg

auf. Welchen Selektionsvorteil sollte es für eine ungenießbare häufige Art haben, eine von der Mehrzahl

der Arten der Gattung, die dann wohl ebenfalls ungenießbar wären, abweichende Färbung zu entwickeln,

um damit genießbaren Arten ähnlich zu werden. Über die Genießbarkeit der Epiplemide war nichts in

Erfahrung zu bringen; ihr Verhalten deutete aber eher auf Genießbarkeit hin.

Tab. 4.17. Häufigkeit des Auftretens der Arten Eurema albula (Pieridae), Tegosa ßavida (Nymphalidae), Leucoclüino-

iia lagora (Riodininae, Lycaenidae), Araioacus togarna (Theclinae, Lycaenidae), Heliopetcs chimbo (Hesperiidae) und

hAorphoiuima albipennaria (Epiplemidae) am linken Ufer des Rio Toachi, ca. 700 m über NN, 15 km bis 17 km westl.

von Sto. Domingo de los Colorados (Ecuador), registriert an folgenden 7 Tagen: 19.7.92, 22. und 24.8.93, 22.-25.9.93

Art Anzahl

Eureiua albula (Pieridae) 6

Tegosa ßavida (Nymphalidae) 49

Leucochimona lagora (Riodininae, Lycaenidae) 12

Araivacus togarna (Theclinae, Lycaenidae) 8

Heliopetes chimbo (Hesperiidae) 7

Morphominta albipeiniaria (Epiplemidae) 14
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Welchen Selektionsvorteil bringt es nun mit sich, wenn genießbare Arten konvergente Farbmuster

entwickeln und sich im Flug ähnlich sehen?

Hs ist nicht ganz einhich für Vögel, genießbare Falter im Fluge zu fangen (vgl. Kap. 4.2). Da Vögel

lernfähige Lebewesen sind, können sie sicher durch Lernvorgänge (Hrfahrungen) ihre Erfolgsquote im
Laufe ihres jungen Lebens nach und nach steigern. Auf unterschiedliches Flug- unci Fluchtverhalten

(während einer Attacke bzw. nach einem erfolglosen Angriff) sollte ein Vogel differenziert reagieren

können, wobei eine für den Vogel sinnvolle Klassifizierung der fliegenden Falter für den Freßfeind von
Nutzen, für die Falter aber von Nachteil wäre. Geht man davon aus, daß nah verwandte Falter mit

ähnlicher Flügelform und ähnlich konstruiertem Flugapparat sich in der Regel in Flug- und Fluchtverhal-

ten nicht grundlegend unterscheiden können, Arten aus verschiedenen Gattungen oder gar Familien aber

sehr wohl, so wird verständlich, daß Gruppen von im Fluge schwer zu unterscheidenden, nicht näher

verwandten Arten allesamt davon profitieren, daß Vögel sie nicht auseinanderkennen.

Das soll an einem Beispiel erläutert werden: Die Thecline/\r(7(('rtr»s toganui und die Riodinine Lciicochi-

Diona lagora sehen sich im Flug erstaunlich ähnlich, obwohl sie unterschiedlich fliegen: Beide Arten

erzeugen lediglich fliegend denselben Farbeindruck, was ihre Unterscheidung schwierig macht. /\. to^arna

ändert signifikant öfter die Flugrichtung während des Fluges alsL. lagora, was vielleicht damit zusammen-
hängt, daß die erstgenannte Art kürzere Flügel in Relation zu einem kräftigeren Körper als die letztgenann-

te Art hat. Genauere Untersuchungen des Fluges der beiden Arten würden wahrscheinlich weitere Unter-

schiede erkennen lassen, die mit bloßem Auge schwer wahrzunehmen sind. Für die falterverzehrenden

Vögel wäre es sicher günstiger, wenn der Bläuling Araivacus togania ebenfalls metallisch blau gefärbt wie

andere Arten der Gattung Amimcits wäre. Die Art würde dann im Flug ihren näheren Verwandten ähnlich

sehen, die wahrscheinlich ein vergleichbares Flug- und Fluchtverhalten zeigen.

Das Prinzip sei allgemein so formuliert: Die Situation "Je näher verwandt, umso ähnlicher im Flug"

begünstigt die Vögel, die dann sinnvoll differenziert bei Attacken auf verschiedene Faltergruppen reagie-

ren können. Wenn sich hingegen Arten konvergent - in Bezug auf ihr Erscheinungsbild im Flug - Arten

anderer Gattungen oder Familien, manchmal sogar Ordnungen nähern (vgl. Kap. 4.5.3.2 und 4.5.3.4:

Libelle und Schmetterling (LaDipwptcrn), Kap. 4.6.2.5 und 4.6.2.6: Heuschrecke und Schmetterling), so wird

es für Vögel viel schwieriger, fliegende Falter dieser Ähnlichkeitsgruppen optimal zu attackieren.

Es ist wohl unstrittig, daß i.a. näher verwandte Insektenarten aufgrund ihres ähnlicher konstruierten

Flugapparates ein weniger unterschiedliches Flugverhalten zeigen als entfernte Verwandte. Man verglei-

che nur den Flug einer Libelle oder einer Heuschrecke mit dem eines Falters. Aber auch innerhalb der

Lepidopteren existieren große Unterschiede, etwa zwischen dem rasanten Flug einer Appias dnisilla

(DeVries 1987) und dem schwachen Flug einer Lciicidia brephos, beides südamerikanische Arten der Familie

der Pieridae.

Scheren Arten mit ihrer Färbung aus dem Kreise ihrer nächsten Verwandten aus und nähern sich so

stark dem Erscheinungsbild anderer, nicht näher verwandter Arten - das kann mitunter nur für den
schnellen, zickzackreichen Flug gelten -, so muß das zwangsläufig mit einem Selektionsvorteil für sie, aber

mit einem Selektionsnachteil für die Freßfeinde verbunden sein, die nunmehr Ähnlichkeitsgruppen äußer-

lich nicht unterscheidbarer Arten gegenüberstehen, welche aber inhomogen in Bezug auf ihr Flugverhalten

sind und attackiert möglicherweise unterschiedlich reagieren, was einer genaueren Überprüfung bedarf.

Es mag vielleicht oft nur ein geringer Vorteil sein, so daß es schwer nachvollziehbar ist, daß eine Art

etwa ihre kryptische Färbung im Laufe der Evolution gegen eine auffällige eintauscht. Doch ist zu

bedenken, daß auch eine kryptisch braun gefärbte Satyrine im Flug auffällt und sich vielfach nur die

Flügeloberseiten verändern, die dann beim ruhenden Falter nicht zu sehen sind. Dieses Prinzip ist nicht

unbedingt als Gegensatz zur Batesschen oder Müllerschen Mimikry zu sehen. Es mag die einzige phylo-

genetische Triebfeder bei der Konvergenz genießbarer Arten gewesen sein. Es mag aber auch bei der

Entwicklung von Batesschen und Müllerschen Systemen mit eine Rolle gespielt haben, sei es weil ein

Batesscher Nachahmer auf Attacken oft anders reagiert als das Vorbild (man denke dabei auch daran, daß
die meisten Müllerschen Mimikryringe eine mehr oder weniger gewichtige Batessche Komponente auf-

weisen), sei es daß aufgrund dieses neuen Prinzips die Konvergenz von genießbaren Arten erklärlich wird,

von denen eine oder mehrere später dann ungenießbar werden, so daß dadurch ein Batessches oder

Müllersches System entsteht bzw. auch ein MüUerscher Mimikryring, an den sich Batessche Nachahmer
"angehängt" haben. In diesem Fall wäre das Wort "angehängt" (WlCKI.HR 1968) - da irreführend - zu

vermeiden.

Es bietet sich hiermit also eine Theorie an, die die Entwicklung der großen Übereinstimmung der
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Biilossclion N.KlialiniiT mil ihrrn Vinbildor in zwei Scluitli'n rrkKiii'ii kann: /iinst tMilwicki'H sicli i"ine

Alinlii.lik(.'it im sclinolk'n Mug - die brloiiiglon Arten sind noch gonicl>b.n- -, dann werden eine i)der

nielnere Arten nngeniel.'sbar, die geniel^bar bleibenden verfeinern nach und naeli die Übereinstinimimg.

Werden zwei nder mehr Arten einer Ciruppe j;eniel>barer i'aiti'r im l.auleder /.v\[ uni;eniel^bar, so entstellt

ein Müllerscher Mimikryring.

l'ntsteht Batessche c^der MüUersche Mimikry auf diesem Wege, mul.^ keine anfängliche Makromu-

tation, die bereits eine ziemlich genaue Ähnlichkeit erzeugt, gefordert werden (TURNIiR iy84a, SlIIZl'l'Al^D

et al. b-'SS).

4.3.1.4. Ausblick (Abb. 8.35,36; mil Diskussion)

l'iinittia iiiclitc bildet in licuador zwei Weibchenformen aus, eine gelbe (ähnlich den Männchen) und

eine weifse, ähnlich der Art i'.iiiuitin liciiiin und anderen weiften Faltern (vgl. Abb. 8.35). Die Männchen von

Eiuuitiii iiiclilc konnten östlich von Sto. Di>mingo de los Coloracios sowohl ruhig zwischen den Kräutern des

Waldes als .uicli \on einer Warte aus von Zeit zu Zeit zu Rundflügen aufl^rechend entdeckt werden

(typiscii auch für \'\c\v Männchen von l')isiiioipliiimrten). Ein Männchen jedoch konnte gefangen werden,

das rasant wie eine gröl^ere gelbe l'.tiiviiunni (z.B. Eiiiruin xniiHiocIilorn bzw. irliciihitn, s. Abb. cS.35) mit

häufigen Richtungswechseln flog und dabei nicht als Dis)iiopliini\ri erkennbai' war.

Weiter südlich, ebenfalls in der westlichen Präkordillere bei Pinas fliegt die NominatJDrm von nisiiior-

l'liui zticla (ssp. zih'la), in der Ostkordillere am \\\o \opo jed(.>ch die ssp. nhilcih' (s. Abb. iS.3(i). Die Weibchen

der beiden Unterarten unterscheiden sich wenig, die Männchen aber deutlich. Wälirend die Männchen der

östlichen Unterart schwarz-weit.^ gefärbt sinci mit wenig Gelb, zeigen die der westlichen Unterart schwarz-

orangebraune Färbung mit etwas Gelb. Zu den Männchen der westlichen Unterart ist in derselben Gegend

keine ähnliche ungeniel^bare Falterart zu entdecken, doch zeigen sie ein charakteristisches Verhalten, das

auch zusammen mit ihnen fliegende AdclpluiM-tcn (s. Abb. 8.36) zeigen: Sie sitzen auf Warten, meistens auf

Blättern von Bäumen und Sträuchern, oft ziemlich hiK-h, und starten von Zeit zu Zeit zu einem Rundflug

und beginnen auch zu balzen, wenn ein Weibchen der eigenen Art, aber auch ein Falter einer anderen Art,

z.B. I.cotloiitti ziin^hiiui. bei ihnen \'orbeikommt.

Diskussion:

Die Deutung dieser Beobachtungen ist ohne weitere, umfangreichere Untersuchungen nicht zulrieden-

stellend möglich. Finiges läfsf sich jedoch sagen:

1^1 AM^ll'S (l'-)87) schreibt, alle Arten der Gattung Di^iiiorpliin seien mimetisch, und Bau s (IS(i2) iiäit sie

für geniei>bar. Wenn das stimmt, kann die Ähnlichkeit in Aussehen und Veriialten der westecuadoriani-

schen Unterart von Disiiioii'liiii ziicia zu den geniel.sbaren (CllAI \^)^b) A(h'ljihii,\r[cn nach der neuen Hypo-

these (Kap. 4.5.1.3) erklärt werden.

Ungewöhnlich an dieser Ähnlichkeilsgruppe ist, d.ijs der 1 lug ihrer Mitglieder nicht besonders rich-

tungswechselreich ist. "Waciisamkeit"" und Reaktionsschnelligkeit sclieiniMi d<^ einen gewissen Ausgleich

zu schaffen.

Wahrsclu'inlich bikien die Art limiiliii niclilc und die genielsbaren l'tiiviiiihwlcn ebenlalls i-ine Ahnlich-

keitsgruppe im Sinne der neuen 1 lypothese.

Wie bereits bekannt, scheren oft Arten einer Ciattung aus der "Finheitslraciit"" der Cialtung aus und

tauchen in den Ähnlichkeitsbereich anderer ungeniel>barer Arten ein. Ist der Nachahmer selbst ungeniefs-

bar, spricht man von Müllerscher, sonst von Batesscher Mimikry. Manche Galtungen enthalten dann oft so

viele äuf^erlich sehr verschiedene Arten, dal? man von keiner Finheitstracht mehr sprechen kann, was z.B.

für die afrikanische Gattung P^ciidiiciacn (Nymphalidae), die südamerikanischen Gattungen Disiiioiphin

(Pieridae) und Eivsin (Nymphalidae) und viele Gattungen der Riodininae (Lycaenidae) gilt.

Da man wohl annehmen darf, dal.s eine starke Aufsplitterung einer Gattung in im 1 labitus sehr

unterschiedliche Arten ein Zeichen von Geniel>barkeit ist - für ungenieLsbare Arten in einer Gattung besaite

ja das Beibehalten einer Finheitstracht einen Selektionsvorteil - mufs wohl auch die Ähnlichkeit /u

geniel-sbaren Arten von irgendeinem Vorteil sein, was der Erklärung bedarf.

Auffällig ist jedenfalls, dal.s oft Gattungen, die sehr unterschiedliche Arten enthalten, von denen viele

als Batessche Nachahmer gelten, auch Arten hervorbringen, die genieli^baren Arten ähnlich sehen. Weitere

Beispiele werden in der Arbeit folgen b/w. bei weiterer Forsclumg noch zu entdecken sein.
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43.2. Afrik.iiiisclic laltergeineinschaften

4.5.2.1. I.roiiiii Icilti und (Ololis iiiixo iinivtii^ (Abb. 8.37)

Aullcillif; ist, d,il> siili d\v Art r.roinii Iciln \'i)n der ciii/i^cn vvcilcivii Art tlrrsclhcn ( uUtiinjj; (/,. i Icoilmn)

stcirk iinlorschcidc'l, im Aiissclu-ii abur di-r Art Cololi^ iiii.xo iimvlus (vor dllcm den Männchen dieser Art)

sehr .ilinelt, j.i im l'kig k.ium von dieser Art /ii unterselieiden ist (vgl. Abb. 8.37). Während die Art Cc/oZ/s

IIIIXO ;;/( ;i7;/s ,in vii'li'n Stellen des keni.uiist hen Kiistenstreilens recht häufig anzutreffen w.ir, konnti- man
Vertreter tler Art ironiii Iftlii immer nur verein/i'lt mul si'lten /.u Ciesicht bekommen (vgl. lab. 4.18).

Mssoll noi li iMw.ihnt wenlen, daß die ebenfalls .m di-r kenianischen Küste fiiegendeArtCo/of;s(';/(7;(//7s

lU'iinir durchaus auch /u dieser Ahnlichkeitsgruppe gerechnet werden kann, doch ist diese Colotis iiiixo

iiicniiis verwandtschaftlich sehr nahe stehende Art leichter von den beiden anderen /u unterscheiden als

Cclolis IIIIXO iinrchis von I roiiin Inln, obwohl die beitien letztgenannten Arten verschiedenen (iattimgen

angeh(")ren.

I )ie I .iller di'r Art I imiiii hu In (vor allem die Männchen) fliegen in geringer Zahl, meist einzeln zwischen

blühenden Büschen iiin und her, setzen sich zum Nektar saugen kurz an Blüten und reagieren auf

Cieräusche bzw. Bewegungen von Tieren oder deren Schatten (z.B. Vögel, Baumschlangen, -echsen etc.)

sofort mit schnelk'r Flucht. Sie treten nicht selten dort auf, wo in viel größerer Zahl auch die Männchen der

Art Cnliilis (///All ///( /(7//S zu finden sind, weiche allerdings weniger scheu sind und nicht ganz so schnell

I liegen.

4.5.2.2. l'sL'iitldcidCd sciiiiiv und (/nf/»///((///arten (Abb. 8.39)

l^e Arten der (iattung l'-^fiuliurru (Nymphalinae) iiahen mitunter grundverschiedenes Aussehen

(s. Abb. 8.32: /'sc;////// nini ciin/lii^ u nL\ Im icliii, Abb. 8.38: Psciiilm nii'ii hoisdiivali, Abb. 8.39: P^cudacraea scmire)

und ahmen hauptsächlich Mitglieder der Nymphalidenimlerl.imilien der Acraeinae und Danainae nach,

welche durch (iiftigkeit vor l'rei.'!feinden geschützt sind.

Die Art P^ciidacracii sciiiiiv sieht den im wesentlich grün-schwarz gezeichneten (w///;///7/;;/arten wie

C,nil>liiiiiii i'oliccih's imd nulhciis ähnlich (s. Abb. 8.39). Die genannten C,yiiiihiinuM{vn sind gewandte Flieger,

die meist dicht zwischen den lil.illern clei' li.unne v\nd Sträucher lliegen und beim Durchfliegen freien

I iiltrainnes mehrmals (iro Sekunde die FlugriclUung wechseln. Auiserciem zeichnet sie die Fähigkeit aus,

im Flug Feinden >uk h im letzten Moment noch geschickt ausweichen zu können, was sogar den Fang eines

solchen Falters mit einem Netz grol.sen Durchmessers schwierig macht. Während eines vierzehntägigen

Autenthalts im tropischen Kegenwald Kameruns (Umgebung Kribi, Fobeflul.'i) zum Jahreswechsel 1974/

75 konnten lediglich zwei Fxemplare von P^ciidacracn scmire beobachtet werden, während in derselben

Zeitspanne I lunderte von Faltern der Ciattung Grnpliiiiiii (wohl hauptsächlich Crnphiiiiii policcncs) regi-

striert wurden, welche an feuchten Stellen am Ufer von Bächen und Flüssen salben bzw. Pfade, Wege oder

bachläufe entlangflogen. Die Falter der Art P. sciiiin' dagegen befanclen sich meist in Ruhe im Laubwerk
und flogen jeweils nur kurze Zeit.

In demselben Beobachtungsgebiet trat zur erwähnten Zeit auch die Art Crnj^lüuni Iconidiis auf,

mit nngeschwänzten I linterflügeln uml mehr bläulichen als grünlichen Flecken. Über diese Art wird

T.ib. 4.18. I iäufigkeit des Auftretens der ähnlichen Arten Colotis iiiixi> im rcliis, Cololis cmiiaris cvanic und l'.ivuiii

Irdii ,in der kenianischen Küste vom 17. bis zum 31.8.1985. Es wurden ,illc Biotope aufgesucht, in denen diese

Arten während früherer viel wöchiger Keniaaufenthalte angetroffen wurden: Meeresslrand iKirdlich von Momba-
sa und Kiiifi, Sokoke-Arabuko-Wald südlich von Malindi,

Art An/.ihi

/ roiiiii Ifilii

C7i/(i//s (///\(j ///( rclii >n

4

('ri/(i//s cmliiiii^ criinic ^^ 33
I
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mo^lifluTwcisc i-inc VL-rbindiiiii; von l^sciiihicnicn sr/;;//!' /u iiiii;onirl.sb.iivn Vorbildern j^i'scli.illcn. Denn

C,vaphi\i\u h'oiiidiis siclil oincrsLMls Psctidacnwa sciiiiif, iindeix-rseils nbor mich der Art i'iniuiala pctivcrniia

(l")nniiin.H') rocht iihnlich, vor nllem im wcibhchen C'.cschlcclit (s. Abb. S.39). Die ^rünUchblnucn Flecken

\()n C lf(Uiitlii> sind üimiich durchscheinend wie bei dieser Donoinenort. Vor nilem die Weibchen von

c;. Icoiiiiliis, die ohnehin durch ihre riü,e,eU;irbung Tiniiiiiiln pcUvcnuiii mehr gleiciien iils die Männchen,

erhöhen die Ähnlii. hkeit /um Vorbiki noch diulurch, dal> sie kinj^snm, teilweise segelnd wie die D.nidinen-

Vorbilder fliegen.

/'. si7/;;;i' sieht keint'm Schwerlschw.mz {Crajiliiiiiii spec.) so ähnlic h, ila(> ein Sammlungsentomologe ihn

- selbst bei oberti.ichlicher Belr.ichtung - mit einer solchen Art verwechseln könnte. Trot/dem reiht er sich

so in die C^-uppe dieser ähnlichen Schwertschwänze ein, daß er fliegend nicht leicht von ihnen getrennt

werden kann.

4.5.2.3. Diskussion: Schutz durch Iruslrntion der I rclifeindc?

An der keninnischen Küste ist die Art i'.iviiin Iciln offensichtlich seltener als die Art Cololis iiiixo iiicivhis,

wenn sie auch generell nicht als besonders seilen zu bezeichnen ist (Lakshn 1991). Zweifelsohne fliegen

die {'"alter der Art l-.iviiin Icihi schnell, richtungswechselreich, sind st-hr scIh-u und nicht leicht zu fangen

(Williams 1969, Larsun 1991).

Eine ausführliche Erklärung für diese Konvergenz bei zwei geniel^baren lallerarlen verschiedener

Gattungen findet sich in Kap. 4.S.I.3.

Ist bei diesem Beispiel der "geschicktere" Flieger an der kenianischen Küste in der Regel wohl seltener,

so scheint es bei PsriKhicnu-a sciiiiiv und den Grnpliiuniiwicn gerade umgekehrt zu sein. Die Cra;)/;;//»/arten

besitzi'n wohl vinc e\ticm kurze Reaktionszeit, ähnlich wie Elstern (LORENZ 1965). Viele vergebliche

Versuche, einen jener nur scheinliar auffällig gefärbten, zwischen den Blättern fliegend allerdings schwer

mit dem Auge zu verfolgenden Schwertschwänze zu fangen, mü.ssen einem Vogel die "Lust" an der Jagd

n.uh st)lchen Faltern verleiden.

Ist der Falter bei einer Attacke erst ziu" Seile gewichen, st) kann dei- Vogel nicht so schnell abbremsen

und wieder erneut beschleunigen wie manche Falterarten (MARDIiN 1992).

I\i-iiili!cnicn sciiiiir profiliert wahrscheinlich davon, weil ein Vogel nach vielen erlolglosen Versuchen,

eine ähnlich gefärbte c;;/;/'/;///;;;arl zu fangen, erst gar nicht versucht, ihn, den leichter zu fangenden

Nachahmer, zu erhaschen. Eine unabdingbare Voraussetzung für das Funktit)nieren dieses Schutzes durch

Frustration aber scheint zu sein, dal.^ der Nachahmer, der (zumindest mit dem Netz) viel leichter zu fangen

ist, nicht zu häufig neben dem Vorbild auftritt. Sonst würden die Vögel ja bezüglich einer solchen

Ähnlichkeitsgruppe nur etwas weniger Beute machen, indem sie immer wieder auch erfolglos die schwie-

riger zu fangende Art attackierten.

Die Ähnlichkeit zwischen der geniei.Nbaren /'scz/i/^/i /v/iv; sfiiiiir und den ebentalls geniefsbariMi ( ]yap!ihiui-

arlen brachte mich bereits 1975 Ciwi den gleichen Gedanken wie Mardrn (1992) und war auch mit Auslöser

fiir dii- \orliegenden Untersuchungen. Doch bei der Entdeckung weiterer Beispiele für Konvergenzen

gt'niel>b,n\'r Arien waren eigentlich immer die Falter der selteneren Art scheuer und die geschickteren

Flieger, was schliei>lich zur Entwicklung einer allgemeineren Erklärung (vgl. Hypothese in Kap. 4.5.1.3)

führte. Dieser Erklärungsansatz erfordert nicht, dal.'! das geschickter ausweichende Vorbild seltener isl. Bei

dem einzigen mir bekannten Bt-ispiel für Schutz durch Frustration der Frel.^feinde, nämlich Pscmiacniai

si'iiiiiv luid dieCw7(/'/(/';/M;arlen, liegt wahrscheinlich in gewissem Ausmal.'^ auch noch ein Fall von I?atesscher

Mimikry vor (Verbindimg über Cnipliiiiiii Icoiiidas zu Tiiiiniiiln pcliccriiihi).

Wenn Mardln (1992) die Ähnlichkeil der südamerikanischen .Arien der GallungiMi Morplin und

l^rcjiniiii als Beispiel antührl, so siml nach meinen Erfahrungen (ca. ein halbes Jahr in F'cuador und

Argentinien) die Falter der blauen /'/(/'(»/(//arten deutlich seltener als die der blauen A1i>//'//i)arten. Die

/'/(7'()//((arten allerdings sind es, die von der Flugmuskulatur her den Vögeln überlegen sind, so dal.^ der

Schutz durch Frustration der Vögel bei zahlenmäisig geringem Auftreten der PivpoiuiAvlcn wohl recht

gering und mehr als fraglich ist. Zieht man aber in Betracht, dMi fliegende Morphos für Vögel schlecht zu

fangen sind, da auch sie Attacken geschickt ausweichen kcinnen, imd aufserdem die leuchtend blauen

Flügel wohl derart die Aufmerksamkeit eines Frefsfeindes auf sich lenken, dafs der relati\' kleine Körper im

Flug schwer zu ergreifen ist, aus den Flügeln aber k'ii hl Sliic kc heiausgebroclu'n werden können, was den

Falter in der Regel in seinem Flugvermögen kavmi einschi.inkl, mul> man nach einer anderen Erklärungs-

möglichkeil su(.hen.
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Dil' livoliitionsprin/iiiicn, dit' /iir Ahnlit iiki-il t'iiicr srlUMiiTcn ^enit-lsb.iR'ii Arl /u einer h.uili^t'ii'n,

aber für Vogel so gut wie niclit zu erbeutenden Art tiihren, sind wohl dieselben, die auch bei der

Entwicklung Batesscher und Müllerscher Mimikry wirksam sind. Die Vögel verlieren ihr Interesse an den

Schwertschwän/en allerdings nicht wegen deren schlechten Cleschmacks, sondern <uil ( irund tler frustrie-

renden f'>fahrung, dal.s besagte t;;v?/'/;/;//;;arten praktisch nicht zu erbeuten sind.

Noch ein paar Cledanken zu der mciglicherweise wenig überzeugenden Ahnlichki'it zwischen l'sciul

luiacn scniirc und z.B. Crnpliiuiii policciics (vgl. Abb. 8.39):

Es geht nur um Ähnlichkeiten im Flug oder auf den ersten Blick. Entdeckt ein Fref-^feind erst nach

geraumer Zeit, da(^ es sich um einen Nachahmer handelt, so ist es meist für einen Fangversuch zu spät,

wenn der Niuiiahnier seilen isl und sich an exponierten Stellen selten länger aufhält.

Natürlich wirken Mimikrybeispiele besonders überzeugend, wenn eine Art möglichst perfekt kopiert

wird (s. Abb. 8.40), doch mag eine ungefähre Ähnlichkeit zu einer gröl^eren Ciruppe von in sich etwas

unterschiedlichen Arten wegen der in Kapitel 4.4.1.2 beschriebenen Probleme durch die enge Kopplimg

eines Vorbildes an einen Nachahmer öfters in.sgesamt von grcißerem Vorteil sein.

Wenn man /ii einem Nachahmer ein passendes Vorbild sucht und dann nur d\v zu fordernde Ähn-
lichkeit im Auge hat, übersieht man leicht, daß an gewissen Orten oder zu gewissen Zeiten der Nachamer
ganz ohne Schutz bleibt. So gibt Larsen (1991) für Pseudacmea boisduvali für ganz Kenia schlicht Acniai

(;^inn als Vorbild an. Diese Art konnte an den beiden Orten, wo Pscudiicnicn boisdiiz'nli anzutreffen war, nicht

entdeckt werden: im Arabuko-Sokoke-Wald südlich von Malindi flog allerdings die ebenfalls recht ähnli-

che Art Äcrnca iintiUica initalira, in den Shimba 1 lills nur eine weniger als Vorbild geeignete Art, nämlich

Acrncn sntis (66), von der mehrere Männchen allerdings nicht selten mit einem einzigen Nachahmer
zusammen flogen (vgl. Alib. S.3S).

4.5.3. Thailändische Faitergemeinschaftcn

4.5.3.1. CiifiUii cniiiitiiilliis und iiiroclnon orissii (Alib. 8.41)

Diese beiden Arten flogen in wechselnder Anzahl im Sommer 1987 im Khao l'hra Thaew-Fark beider-

seits des Beobachtungsweges. Auch ein geübtes Auge hätte Schwierigkeiten gehabt, die Arten im l'^lug

sicher zu unterscheiden, obwohl sie kaum mehr als tirei Meter über tier Erde flogt'ii und damit gut zu

beobachten waren. Rn/iiuiiillii^ ist die einzige Arl der Gattung Citpha, die in Thailand vorkommt. Von der

( lattung C/rrocZ/ro« traten im selben Gebiet noch weitere Arten auf (h/'/"'/ rinn Ich, . . . ), die alle leicht von der

Art ori^sa durch das Fehlen des dunklen Apikaifleckes zu unterscheiden waren (s. Abb. 8.41). Cirwchwn
cniiilfd z.B. flog im (iegensatz zu Cirwchwn orissn nur ganz selten in der Nähe des Erdbodens, meistens viel

höher und ausgesprochen schnell.

Wie aus Abb. 4.19 hervorgeht, zeigten beide Arten weder bezüglich ihrer örtlichen noch hinsichtlich

ihrer zeitlichen liäufigkeitsmaxima im Sommer 1987 irgendwelche bemerkenswerten Abhängigkeiten.

Auffällig war aber sehr wohl, daß sie im Juli und August 1987 immer zusammen auftraten und außerhalb

des Beobachtungsweges niemals angetroffen werden konnten. Im Frühjahr 1988 flogen beide Arten in

geringerer Zahl (s. oberste Linie der unteren Graphik von Abb. 4.19).

Obwohl die Art Cirwchwa orissa im f^urchschnitt deutlich häufiger auftrat, gab es durchaus auch

I lohenstulen und Zeiten, zu tlenen beide Arten fast gleich häufig waren.

4.5.3.2. Der besondere Fall der Gattung l.tiwpioiilcrn (Abb. 8.42,43)

FiNKAIANA (1977) schreibt in seinem Werk "Butti-rflies in Thailand": "... very common all over the

country whereever there are jungles and marshy places." Vertreter dieser Gattung kann man - vergleichbar

einer Libelle oder einem I lautflügler mit langem I linterleibsstiel - in Thailand nicht selten an feuchten

Stellen beobachten, wo die Falter vielfach von Zeit zu Zeit auffliegen, um sich dann an derselben Stelle

oder in der Nähe wieder niederzusetzen. Die durchsichtigen Teile der Vorderflügel, die F'lügelfärbung und
die extrem langen Schwänze der flinterflügel erzeugen nur im Flug - natürlich nicht beim präparierten

I alter - den Findruck, es handle sich um eine Libelle (s. Abb. 8.42,43): Der echte Hinterleib des Falters ist

sehr kurz, die langen I linterflügelschwänze jedoch sehen zusammen wie ein langer I Unterleib aus. Sie sind
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N/BE

B C D
Bcobachtungszone

N/BE

187 II87 III87 IV87 V87

Beobachtungsperiode

W Cupha erymanthis El Cirrochroa orissa

Abb. 4.19. I KüifigkiMt dt-r Arten Ciipha cr\/iiiivitliis und Cinviiiivii ori^t^ii in Abliiingi^kcit von den Bcobnchtungs-

/oiu'n (obere Graphik) und Bfob.K'litungsporiodon (untere Graphik) im Kli.io l'hm Thacw-Pnrk (IMuikct,

TIi.hI.uuI). N/15i', ^ An/,ilil dci- ri'L'jslriiTlcn i'.illt'f pro lk'ob.uiilun,i;s(.-inlH'il ( M) min)

gc'wölbl, SD il.ils sir im llng kaum iKilttMii Ivw. ,ibkni(. krn; liii hl .nu'in.uuk'r liildcii sie- optisch v'\nv dunklo,

l.mgo iinio, dir siili giMMiliinig lortbi-wt-gl wie- ilor I iinlorli'ib rim-r llirgi'iuk'n I ibollc.

4.5.3.3. Ahnlichkoilskomplovo goiiiol>baror Arien (Abb. 8.44,45)

Aul Abbildung iS.44 siml in Krilu' I unti 2 .ihnliiiu- Vorlretrr vrrschiodoner Nvmpii.iiidtMig.ittungon

und dii' Art I ^ulnini c^^cnii (Kiodinin.u-) dargestellt, /vnii Vergleich sind jeweils meiu' oiim- weniger nah

vi'rvvandtt' Arien mit amleri'r ( iruntllarbe abgt-bildel. Die äul:ierlich ähnlichen 1 alter des Khao Phra

Th.iew-I'arks gehort-n /u den Nvniphalidengattungen IVinliiiiln, c7;c/,sii;;cs/((, Ni'filis, I nsipini, PtiiilojHuiii,
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N/BE

iPhalanla alcippe

lAthyma nefte

B C D

Beobachlungszonc

^Ch.risa/interm./rahria VALasippa heliod./tiga

\Z\NepLis miah {id Panlop.hord./san./par.

N/BE

2-

II87 III87 IV87 V87

Beobachtungsperiode

Abb. 4.20. i Luilij^kfit deT bicUin-schwar/ j^cstreifton Nymphalidcn in Abbangij^kc-it viuulcn Hi'ob.uiitiin^s/oiu'ii

(obere Graphik) und ik'obachlungspt'riodcn (untere Graphik) im Khao l'hra Th.u-w-l'ark (l'hukcl, lliail.ind).

Die obcrsto I.init" gibt die Cic-sn ml/ah I alk-r bcobachtrlcn lalter der Aimlichkcitsgriippc an. N/BE = An/ahl dc-r

ri'^istrifrtcn lallcr pro Bcobarliliingst'inlu'il ( 'SO min)

Alliyiiiu und S\/iiihiriilliiii. In Nortitliailand (l'rovin/ Chiana Mai) traten /u dirsi'r Ahnliihkfilsi^ruppc niKii

die Ciattun^cn Hcrona (Nymplialidae) und Dodoiin (Riodininac). Je nach Ort wird man wahrschcinlith

andere Vertreter dieser Clattungen b/vv. weitere Gattungen mit ähnlichem Aussehen antreffen und manclie

der genannten Gattungen bzw. der in Abb. 8.44 dargestellten Arten vermissen.

Die Abbildungen 4.20 und 4.21 /eigen, daß die Arten bzw. Geschlechter mit äliniic. Ikt bniuner I ärbung

am selben Ort und zur selben Zeit auftraten. Waren alii- oben für den Khao l'hra I haew-l'ark genannten
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N/BK

1,5

0,5-

\l'/\ll.l>ltJ jicippc

\Athy»i,i ufftf

[::!__

B C D E

Bcohachiungszonc

.J Ch.risj/intcrm./rahria ['\ l.^isippj licliod./li^a

JNcptis »nah ^ P.iNtup.hurcl./s^ui./par.

N/ßE
1,2

0,8

0,6

0,4

0,2

187 II87 11187 1V87

Bc()li.itliuiiii;.spc."rioclc'

V87

Abb. 4.21. Hiiufij;kt.'il tirr biMim si liw ,ii/ ;;i'slri'ilU-n NNinphaluIrn ilri ( .,illinij;rii /

:\lli\/iiiii, Nfjitis lind l'iiiili'j'in hl m Ablunii'.ir.ki'it von ilcn Ih-oImi hlimr.s/dnni (obere C,

poricHlon (untere Graphik.) im klum l'hr.i I li.u'w r.nk (l'luikil, IIkuLiikI). N/UI'

l'.iKi'i' pro Hc'i>b,uhlimr,s('inhcil ( '>(! mm)

Ihlhllllil

r.ipilik

An/

, c7;c7S(i)/rs;(;,

) luul 1hh)Ii.u-

/ llsipjHl,

litimj;s-

tiirrlrii

C .illuni;iMi im SoiimuT l^*(S7 in iniUMsrhiri.ilii iu-r Zahl zu \ risi luri.kMU'n /i'ilrn inul m ilon riii/i-lniMi

/uni'ii pr.isont, si> w.ir im Iriihi.ihr l'-kS(S nur ein i'in/i^or WitirU-r all diosrr Cialluni;t"n .uil/ulinden.

Im ilu^vi'rhiilli'n unliTschoidon sich dioCiatUmj;i'n grundK'i;iMul: Nrplis-, l^iiüopiuiii- und /.(/s//'/'(/.irton

Ilit7;i'n i liaiMkl(.Mistisi.'h, last i)hni' abrupto Richtungsvvochscl, niaiuhmal i;t.'r.idlini};, meist .ibcM-aut Krois-

b.ihnrn si'm'ind uiu\ tühriMi nur vou A'it /u Zeit cinon kur/on IHii;i'lschlai; aus. Attaikiort woichcMi sie in

i'iiu'm li'l/lrn Srkuiuk'nlMUi lilril j'.i's». hii kt zur Si'ilraus. I ')ir aiuit'H'n .Artt'n winiiM um /rij;rii ans». liriiUMui
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.lluIcK' l'x'sorulcl hellen des I 'lll);('S, lies Sl.llleir. lliul lies I .illileir. lliul <lel Kcikllon .11 if leiiul.il I.k kcn, WilS

emj'.elieiid /ii iinlei sik hell w.iic So sel/eii su h /.IV (he In, innen Allen dei ( ..illiiii;', ( hfl .iinc.ui iMslend

)',ellle ,lill die l lllleiseile der IM.lllei llsvv

I )iesc l hilciM hiede m())',('n /w.ii einen i.iii)', dtT l'.illcr iliiti h Voj'.el ersi hweii-n, nu hl .ihei iinheilm)';!

die I Inleisi heidunj; der Arlfii diinh die lici-ileiiule si-iir loaltMii. Denn die kiii/i'H Slieiki-n, ilie laller

dieser Ai Ich in iler Ki'j^i'l nur tliin hllie)',i'n, hirdern vom l'i\'(.'!lc'iiul ciiuMi rase hen Anj^riil, wenn der l'.iller

ihm n.ihekoinml, iiiul erl.nihen keine "l ..in)',/.eil|ie()b,n hhm);", liic zur I 'est stell uii)^ t.\vY iliiri h.iiis vorh.in

denen l lnlers( hiede luill); vv.ire.

I's li.in)'l \()n dei ( icj'/'iul ,il), welelie Allen sk h jeweils /ii soli hen Ahiilit hkeilskoni|)lexi'n /iis.mmieii

linden. Im Kh.io riii.i I h.iew /.H. i)ilden die Ai Ich der ( i,iltiin);en I iiii'iim nwd ( {iIuji^iIki /iisiimmiMi mit dei

( ..iltiinj', ( ,11 nihil II eine Ahnlii hkeilsj',iii|)|)e mil ;,',ell>er ( ,riindl,iii>e ( vj'J AMi S.l')), die kalter liiej'.en .11 k Ii

/IIS.mimen
l'jsl J,;e^i'n kinde dei l'>eoi)a( hliiiij'en im Sommer l'JH7 wurde hemerkl, dals im l'.eoji.ic hl iin;'S);e|)iel des

Khao riira Thaew .iik h die All l'iilln/%ii niiliiilinlr:. auftrat. Im naihliinein winde M.ii, d.iK diese Ail

wahrst heinli(h des olleren der Ahnlic hkeils)^ru|>|)e zugeordnet wurtle, in der ,iii> h ( iilniisiliii jioiiiiiiin und
andere WeiKlin)',e iiiilei)',el)iaehl wurden (s, Ahh. H/lS), /,ul<illiy!,erweise landete liei emselzi-ndem Ke)Mn
einm.il so ein kalter .ml eiiK in lil.ilt, so d.ili ei /iieisl im i.is.mlen klii); und d.iim ruhend IxIi.k hl et werden
konnte

kill l.mj'.s.im llle;M'lldel k.lllel der All I 'ill lllf.il illll I lillilli-. konnte iikIiI mit einem l.ili;;s.iin IhejM'lldell

kalter tier Art ( iiliii>-,iliii iioiiioiiii verwcc hsi'lt werden. Ik'ide j.;eiiiets|).ire Arli'ii the^^eii jeiloth sthnell mil

li.iiili)',i'n Kiehtun)';swct liseln und oll viele Meter üher ilein k!rdhoden. Im Norden 1 hail.uuls (( hi.m}; M.ii,

Ankm); April l'>HS) konnte mx h die All / >rii ii-- i'riliiirlli (s Ahh H.l'i) dieser AIiiiIk likeils)',rii|)|)e ziij-^eord

nel werden.

4.S.,1.4. Diskussion

Sollte liie I lv|iothese li( hl i); sein, d.ll'l es '^>lim der Almlu llkell dei I leldeii ;;eniel!l ).iien A llell ( /;/()( llliiil

nii'.'.ii und ( iiiiliii rn/iiiinillii:~ ist, es ileii krelsleindi'U unmoj^lith zu machen, iliiK li s)>e/ielles l'rainin^', in der

|,i)',d .ml eine All die |{rlol).;st|uote zu verhessern (vj-J.K.ip. 4.^. 1 .1), so kissen su h in diesem Sinne ilie

lieideii I kiiili^^keitskiirvi-n besläli^end ileuleii:

/ii keiner /eil und in keiner Ik'ob.ii hlun)',s/one ti.it eine All .illem .ml, weil .msonslen Unterstiiei

dun)',siiu'ikm.ile (/eitli( her l)zw. oitli( her Art) eiilsleheii wurden. Andererseits aber verteilten sich die

beiden Arten über (.k'ii ^.mzen Heob.K hliiii;',swei', und die /eitspamie |iili/ Aii)',iist l')K7 reeht unj^leiehmä-

Hiy,. Völlige l'arallelisierun^ bnit hie ).i n.u li dei neuen I lypolhese keinen Vorteil: I )ie krel.'ifeinili' würtlen

sieli vernuillieli weit);ehend <hiI ilie jeweils häutigere Art c-inslelleii.

ik'i di'r Ahnlic hkeits);riip|ie der braun-sehwarz {gestreiften Nymph.ihden des Kh.io l'lii.i I h.iew l'.irks

)',ilt Ver).^leii hb.ui's, die ( iiii|)pe der jj;elben rierideii zus.unmen mit ili'in r.ipilionitli'ii l'iillii/sii iiiiliiiliiilcs

bed.irl );i'n.iuerer Hetr.u iiliiii)', I )ie zum leil erheblii hen Unterst hiede iler l)eteili;',ten k'.iller.irteii siiul zum
einen im s(h 11 eilen llu;; !• .mm /ii bemerken /um .inderen h.il wohl em kii'IJIemd seilen die ( iclej^enheil,

einen kalter l.mj'.e zu bei i.H liteii, bevorer eine Alt.ii ke st. 1 riet Die ')il 11,1 1 lon ei innert sehr ,111 den Komplex
lim AiiiiiHii ii-, Inyjiniii (vyj. K.ip. 'l/i.].'!).

(.(•)',(• 11 diese Ik'ispiele konnte in. in vielleiiht einwentlen, il,il.< es sit h meist um Vi'rtreter ilerselben

I aiiiihe h.mdell. Also ist aut (iriiiid der nii ht .illzii wi'ifläutij^i-n Verwandlsi hati .luih eine Ähnliihkeit

nit ht weiter verwunderlieh.

Dil- (iatlun)^ Liiliilimiilrni mit der im Kh.io l'hi.i I h.iew l'.irk vorkommenden All niryr'. Iieleil d.i em
.iiiKer^ewohnlii lies beispiel, bei di-m eine ;',eiiiel'!b.ire k.illei.iii /ii jMiiiellb.ireii Verlrelein einer .mderen
( )rdnun^ (Otlonat.i) ähnlieh ist. Allerdiii)',s sik hen imlunlei .iik h I lymeiioplereii mit l,iii)',ein I Imlerleibs-

stiel sumpfige Stellen im Kh.io riir.i I h.iew l'.irk .ml, wo sit h ebeiil.ills von /eil zu /eil /<(//;/'/ e/z/c; //kill er

niederlassen.

I{s ist daher im k.ill /(///;///()////;// st hwieri)-,, ileii Anteil li.ilessi her Mimikry .ibziist ii.itzen. Verwet hsell

em k'rel.>!(i'ini.l i.len kalter mit einer Libelle und stellt sii h eventuell aul d.is kluj;~ unti kliii htverhallen einer

I ibelle ein, so fänj^t er tien kalter w.ilirsi heinlit h nit hl, tIer j.i );.mz anders llie)^t untI keiiulen wohl nit ht

)',en,iuso .iiisweit ht wie eine I .ibelle, oder i-r erwischt nur 1 inen b/w. beide Sc hwänze. liei Verwechslung^

nut einer wehrhallen I lymenoplere ^eniel?!l der iaiter St hulz .iiil^rund von H.itesst her Mimikry.
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I'in rM'i'.| ni'l Im <lir Aliiilii lil' eil ciiici crim'l'.li.iii'ii 1,1 hl 'MI I (( iiliii\ hliinicifn iiikI ciiici w.iIiim hcmlu li

)',i'nifMlMi('ii I l('ii,'.( luc( kr .111'. N()iil.ii)',i'nliiiicii (( iciicjMiill.r, Iki I ,i (Iim.k ,i, c ,i Wi(I ni iihcr NN) liiidrl

si( I) in l<,i|> ] ().?.'y

I III )',iii(iillc', riiiMcin (In I ),ir.lilliiii); «ijmM mi Ii, wenn 111,111 die Aliiilii likcil /wisi licii )',cnicl^I|).ircn

Allen ,iiil liilir, ,iii'.( li,iiilii li iii.K lii'ii inoi lilr I )ii' I >i li lii)- Ich Allen inus'.eii sji li nui' im scinicllcn lln^

,llinlli ll seiieli ( ,,111/ ,111(1 IT, '.lelll ( I le ' dl 1 l,ll K >ll III den 1,1 Hell del r>,il <",',( hell lind MllllelM hell Miniikty <IIIS.

I ),l ihi' Vdl Inldei in del l\e)'ell,injv Ille)',eii, M I id 1
1( ilelil lelle I 1 eKlelllde 1 11 del l,,ij;e, del eil W.lllll tM( hlell

.nr.j'.iel'l)', /II |iell,i( hl eil I ),inill Ulli- I ein Viel ,l,ll I' elel ' iclei' lliill'.dl IK ! .Uli die N.K h.lhlnel, den V( il I H Idel II

,11 K h in Klllie odel l,ili)';.,nnel üewe)',!!!!)', .iImiIk II /Il ,ehen I llld Hill lolell ' i,lini 11 II lll);',e\ell l| >l,l I eil l,ll''.l Mi 11

dle',e I III III del Ahlilli hl' eil Ix ".sei dcnKinsIricrcil.

•l.(). AiLilys«' k<iin|>l(\('i Älinlii likcilsj',ni|>|n'n und Airsbildiiii)' von I oiintit iiinci h.ilh fiiici Ali,

inslx-sondcif im w«-il>li( lit-n ( .es« lilc« hl

l.().l. AMs.immliiiigi'ii kU'iiUMcr llhomiin.ic und .ilinli«h«-i Allen

in der WfsIliclH'ii l'iiikoiiiiijfi«' I < ii.ulois

(Al)h. K.'l(i.i,l>; mil Diskussion)

MnlerMiihl in, in die lllHimiincn,ins.nnmhm)',eii in den Scknnd.n'w.iid^'.cliictcn .im Siidiilcr des Rio

|ii,ii hl (1 ,1 I
'> l'/\v 1/ I' in o'.llirh von S.mlo I )()inin)',i) de Ins ( olor.idos, elw.i 701) m iihcr NN), so Lisscn

Ml h llhei /eiij'eiid Hill /vvel M lll 1 1 1 I \' 1 1 1 i)',e 1 1 llil ein A lllllli hl' 1 'll '.I- 1 illlj )|e\ li ".I '.lel li '11

I >i'i Miillei',1 he Miinil' I VI iii)' Hill / /i//'ii//n/;/ . /i/i (/•./( iiiilniiiii und ,ilinli( hen Allen, einsi hliel'llu h ^.emcr

H,lli".'.( heil N.li h,lhlliei, i'.l l.eleil', imlel k,l|. 1 1
.' II ,ll >);eh,inilell

I eil hl \iiii den iil)iij;cn kleineieii II In in in 1 ieii,i 1 leii /Il imlei'.i heulen i'.l die All ( hierin cliiii, die niilil

mii (iiiK h iliie .1 livv.ii'/ wcil'ie h,ii Imiii)',, .undeiii ,1111 h ihm h ilii Veih,illeii \i>ii den ,iiiili'reii llliomiiiu'11

iilivveii hl 'de lliej',1 nii lil /WIM hell den A ir.,mmihin)',en .mdeiei llhiinnmeii, sondein liill in der Kcj'.t'l

ein/ein odei m j'ei in|',ci' /„ilil .111 .( ii,illi)'en Slelleii im W.ild lein.ili \ 011 den lthomiincn)',iii|i|U'n tiiil. Im

Miif, '.lehl du ".ei All die l'oiin iii'iiiiiii des Weil'Iliii)','. ni:iiiuiijiliiii lliriitluiiild iictuiiii ,ilmlii h lind /ii einem

j',ewi'.'.eii ( ,i,id im weililirhen ( .cm hiei hl .nii h die All lliihiillid iliiiiiiilii {eheni.ills l'ieiid.ic, s. Ahh. K.'1f)h),

Am I lide del hilulle I I') ,11111 dle',e diel Allen einem ivj' I'' /ilj-ei iidliel I )ie I Lilll ij'.kell der Arien

im Aii)',ii',l und '.e|i|eiiilii'i 1')'» l LiMl |. einen lie'.ondeieii I Im wer, , ml r..ili".',i he oder Miillei'.i he Mimikry

/II.

Al'liildiinj', I
' ' d >,ileii ', hili II) '>,'< IS,') /eirj, d.il-;/ h^^inoqiliHt Ihriiilinnlii ih'Kiiin I hihuiiii w.ihreiu! dvH

l'liij'i ". iilleii'.K hlh( h ,ihnh( h oll wie ( >lfiiii ilim die iviihlim)', weehsell (/ h",l n,ii h MlHM NI: (// (1,5,

I 11,111, I / „(/) '.'),(i';,), 1 )ie hol m jidllhid von I U.iiu'} jiliiii IIii-ikIiiii ilii ihwiiiii ,illeidin)','> h,il einen .sij^-

inlikml jMol'leieii K IV/'. Mlllel wei I .il:, die hol in ihwilhl (/!.", I 11,11 h SlUniNI (// '','>, / 2,^\^),

I / „(/) ,M '1'
, ), w,i'. ihimil /ii'.,mmieiili,iiir,en in.i)',, d.il'' du-.e Im m den Ai len \'oin I vj' A, (/.M. ( )/(//(/

iiitiilc-'hi lind lllii'iiiiii In/iilii) dl", im Aii'.i liliir; ,111 ilii",eii kleinen Miiniki \'i nie, /n lH",|irei lienden Kompleves

rei hl ,ilinlii 11 ',ielil, die wohl im I )iin ir.i linill elw,r, li,iiili)',ei die Ihij'.i 11 hl iiiij', |iid Sekunde wei hseln ,ils

()/,•;/,/ ,//(,((', ,'\l'l' I.'.') So eij'.il'l dei / li-,! n,ii h S 1 1 M i|N I / I'. , ikik; die horm //, 'ii/;/(( \'on / ';.'./;;(i/ /'///(/

llirtlilhllllil ih'i'lllil •,l)',llllll' .ml '.ellenei die I II l)',l lihl 1 III)', weill'.ell ,ll', llihntllil ll\/ill(l (ilj '/, I ?^WH,

I /„(/) 1,1)1', ), Im die I 01111 /'/////(//( eii'ihl '.u h )ediii h kein '.ij'.ml ik.mlei Ihilei '.i Ined /in Ali lllimiiKi In/iilil

Uli '/,'>, / l,.'.S,'. I /;„(/) l.',,S",.)

Von den luideii inieils I >e',| )iin hellen Miinikryi in)',en emm.il ,ili)',eselieii hleihl nur muh i'in iiulivi-

diieii lind .iitemeii hei Alinlii hkeihikomplex /n heh.mdeln Alihildmi)', S.'ld sielll die meislen iler heteilij;-

leii .Allen \ Ol, die ,ill( "..Hill mein odei wemjM'i 1 1.1 II',

1

1,11 eil I ,111(1 I", i'.l iin hl il.imil /ii 1 ei hiieii, d.il.'J .illi" ,1111

Komplex lieli'ilir,leii Allen eihiMl '.nid, d,i 111,1111 he ii'i hl '.eilen lind nii hl leii hl linier der )',rolsen /,ihl

.ihiihi hei li,iiilii',ei ,\i len /Il eiildei keil '.11111 I )ei ( .1 lind il.il 1 1

1

,
iLiI'! d ie',e A ileii /Il einem Alinlu hkeilskom-

ple\ /ii'.,iiinnen)',eM hlii'.'.en wiiiileii, isl mihi in dei j^ollen .\linliehkeil ,)ll dieser Arien /ii siu heil,

Kondein ikirin, li.ils m.in die ,illerj',rol'!len 'u liwiei ickeileii li,il, einen llie)',enden i'.iller dieses Komplexi'.s

i'iiier Ali /ii/norilnen, d.i .0 r.iil wie immer zwei odei mehieie .Aileii in Ir.ir.e kommen I 'er komplex

/eil.illl iii( lit in leii hl /n lieniieinle ( .nippen.

In r.ilielle 1 I"' .nid du-.e I .illei dem Is 1
1 A /iij'.eoidnti, wolui von A, his A„ dillereii/iiMt wiixk Die

I iiileilmi)', m die l\'peii , \ , hr. A, isl in der I .e)',ende der i.ihelle eikl.iii, die Typen A,, his A„ weiilieil

leilweise deiillu h \ om Ke',1 des Kompleves .ih I ).is (".ill vor .illem Im die VVeilu hen \ 011 ( '.luh/li:. ih'iilild
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riy|) A), ilic )',r()lM'i 1111(1 ,iiill.illi;',ri ;'rl,iilil mikI ,iI'. die uluij'rii Allen vom 'ly|i A, hi', A,, iiml ilic lonn
Hill ,iir.)M'(lclmli'iii ( .dl) von IIIkhiiiii iiliniic.'.ii ' ly|> A,,) Allele I ,eni|i|,iie die,er loiin nmi dei Weilx lien

V()ii ( -Mr/i///'. , »iv(/i7(( |c'(!()( h .(•Im'ii dc'ii lii.r.'.('rrn M.iniK lien von (.//('(//(/(/ nnd .iiK li I .ilii'i II dei Ai I ' '/i///c,

ni'.iyiir. /leinJH li .ilinJH li ' I v|' A; ) I he ry|>eii Ay h/vv, A„ leiten .li'.o /ii lyp A,, (j^elbe l'orm von lllinniiii

liliiiiic-^^ii Ulli! .iliniii he Allen) nliei, dei wiedeiiini Über /wisi lienloi inen mit 'lyp A,, verbunden r.l, voi

.illein wenn d.i, ( .eJlMJei I lnileillii);el bereils re( hl v<'rbl.il'!l ist. Die Art llli<iiniil lillillli':,'.ii stellt mit in. im heii

I oiineii Hill .nr.jM'deluileiein bi.iiin fv)',l. Abb HA(t\\ 2. Reihe, lel/ter j'.ilier) soj'^.ir eine Ver[)iii(liin}; /um
Mimik I yi 111)', dl". I hfjidllnfi r. li/( it-lni iiiilniiiii hei (v;'J. I<.i|>, '].'\.2.\ .\).

/ii den lypeii A| br, A, r.l ;',eiieiell /ii ',.i;;en;

M.IIK he Allen /eljM'll einen I' l.llll)MII bl.lir.i hlinmel, VOI .lllem wenn die ll.in',|i,ilenleii I lll)'e| llbei

diinl- lein I linlei'M lind beleih hiel werden (lyp A|, Abb «4^.1, I lind ',' Reihe ( )lcrui iiiodc.hi, llliniiiiii liifiihi,

l'lcioin/iiiiii (tlr.,11, lUiii hifvlnir. iliiKini, I »optide?, / >r.iii(ii jiIiik IIicik hm ilii iiiuiiiiii 1, juillida, IIIkhiiiii leim In niiiu,

l.il). 1.1'*. I l.iiili)',beil i\i-. Anllielc'ii', dei lieii Jen I oi iiMii ih'iiiiiii \\\u\ j ml In In dei All I >i .111(111111111 Ihriii lim I In tunniin

d'ieiKJ.iei niid .liier Arten (voi .illem ilhoiniin.ie), ijn- /niiiiiide',1 m ennni ( .cm lije. hl die'.en loi meii .ilnihc h

(idei dl IM h /w ist! ICH ton neu niil den beiden Ahiilii iii- eil',;M ii| ipen veibiinden mim I, in (< ii.idoi i.uiim hen W.ild;'e

bieleii .1111 Süd 11 (er des Rio 'Ümi In '( ,i, IS I- in b/,w. 1/ I- in o'.lln li von Mo I )(.iniii;Mi de io', < i iloi.ido,, r.eoJMi hlini

;;en ;'l ;'-1 «.'*'', iiiul 27, 2^).'^.'/',). ns: iik hl m iiin.i. Mi.ill, •, ;;enier,b,ii, fj liidi vi. Inen/.ihl

I 1 l.inlei nn;; /n den Typen A, A,,:

A,: li.iii'.|i.iieiil, .< hw.ii/e /ei( hiiiin)',selenieiile, l'lii);el vor b/w, iibei diniMein llinli'i);i und beji^Khlel niil

kr.llllj'.ein l'.l.iii',. hlinniei, cvll mit kleinerem weil'ien h'lec k odei k lenieien weil'.JK hell l'inik leii in dei I )iil( Ii

sidil

A,,: liliiilii h A,, .iber inil einem )',iol'.eiein weil'.en llei k und niii •.( Iiw.i« liem 111, ihm hniimei

A ,; briiiiiili< h li.ni',|i,iieiil niil bi. innen iind/odei ,( hw.ii/en /ei( hnimj'/.eleinenl.n mid eineiii ;;i()('.eren weil'ien

l'lec k

A,: .iIiiiIk h A ,, evtl imt Miineni j'elben i'nni- I, ,ibei ohne wei(''.en I le( k

N
lyp Alt, (.(,< hledil

A, I ir.iiiiiiiiliin llifiii hnrilii iiiiniiin I, jinllnlii

A| Olciin iiKidc.hi 28

A, llliiniiin In/nln 71

A| lirni In/yli'iir. iliiniiii ()

A| Nioptid.ie/ vom lyp A| 2

A| Itliomiin.ie vom lyp A, 55

A, I )ioptid.ie vom Ty)) A^ (/'.(is/i//« z('//7«) 2

A, llliomiiii.ie vom lyp A^ (mit j'.roKerem weil^len llei k; 5

A, A, ( .ri'lii iiuilroiiiK n' 14

A, I >incuiiii jciiiiiin iii'.iiin 1

A. llliomiiii.ie vom lyp A . 5

A| llliomiiii.ie vom lyp A
I

49
A, l'h'nnn/iiiiit Imini [ii\i\ l'lciinn/iiiin hm illn 4

A, Nniii'dyriir-, .Irlln n.h'i und .ihnhdie A i len 49
A,, llhiniiin I Ifinn (\ >>ni\ nn\ weiii)-, ( ,clh, . Abb « 4fib, '. Reihe, 4. h.illei) 34

lind .ihiiJH lie Allen b/w i oinien

A/ ( .iiilyi'v, .:iitinli-ln ','', 20
Ay A,, Cüih/ri': /.fiviilcin •',<', oder Vi' 7
A,, Ciiili/ri', /.iivdli'lii '','', 10
A, ( Vi/w. ///'.n;/;/', (lllioiniin.ie) 2
A., Illinniiii iiliiiiir;:ii (l'orm mil viel (,clb, , Abb. H/ldb, 2 Reihe, i. l/iller) 78

lind .ihiilii he Arten t)/,w. lormeii

1» I >i'iii(ii'iihiii llirui liniiln nniiiiiii I m>tniin .4

b ( Ih'iin . rinn 3

H lliihnlliii iiimiiiiii ',
I

M.ilir lie V<Tli.'lci du ,.•! All vei ,ill.;ri,ill.-ii- li,il m-ii inclii hr,iiinlii lic ,il', ,. Ii w,ii/r /ci. Iiiinn)';,rliin.iili- iin.l rinc m Iiw,ii Ii

hi.iiiiilj. In- ( .iiiiiil(,irliiin); iiimI li'ilin ,|,,iiiiI /iii ' ,iii|'|ii' A iiIhi
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Dism.th.av.f.avonia -

Oleria /.clica

Dism.th.av.f.pallida

Oleria modesta

Ilhoniia hyala

^!^>

0,2 0,4 0,6 0,8 1 1,2 1,4

RWA

H Mittelwert - S [,..j Mittelwert + S

Abb. 4.22. Milllrrr li.uilij;kc'itrn di'r l'lui;ri(.litiiiigs.iiKkniini; pro Srkuiuir (KW/s) oinigor Itlioniiin.io und der

boidon l'ormon avoiiiii und pallidn dor Art Disnioriihiii Hinnliiuiln iwoniii (Tirridcio), 17 km ös[\. v. Sti), IX)niingo de

los Colorados, 700 m über NN. S = empirische Stcindcirdabweiehung

/ h/i>olrriii iiiirza, Hetcrosnis ^iiiliu ^^cilcni). Bei Faltern in Sammliingskästen, die mit weii>eiii Papier ausgelegt

sind, ist dieser kräftige Blauschimnier nicht zu sehen.

Andere Arten zeigen nur einen schwachen Blauschinimer und einen gri)ik>ren weißen Fleck aut den

Vordertliigeln (Typen A, und A„ Abb. 8.46a, 3. Reihe: rUToin/iiiin n^iopo nselliala, Miralcria c\/inotlioc, Crctn

iiiiitroiiiicii, /s('s/i//(f ztiilii).

Die Fliigel können schwarzlich (Typen A, und A,) oder bräunlich (Typen A, und A.,) sein (Typ A, mit

größerem weißen bleck, Typ A, ohne grc)ßeren weißen Fleck, s. Abb. 8.4(-)a, 4. Reihe: lHioiiiia pscinlon^nlln,

Mimleriii s\/lvcllii und Crctn ciii^mn).

Aut den Vordertliigeln können - wie bereits erwähnt - ein größerer weißer lleck oder kleine weiße

l'unkti' .uiltrelen, die besonders in der Durchsicht zu bemerken sind (z.B. Olcriu iinnlcstn und llyyolcria

iiiirz(i).

Ithoiiiiti terra terniiui hat einen wenig autiälligen, blaß weißliciien bleck aut den Vi>rdertlügeln und steht

damit zwischen den Typen A, und A-, Miralcria c\/iiiotlioc besitzt dunkelbräinilich transparente Flügel und

\erniiltelt zwischen den Typen A, imd A,, bei Greta ainlroiiiica können die dunklen Zeichimgselemente

mehr schwarz (Typ A .) t>der mehr braini (Typ A ,) sein und nirecinia jciiiiiia visiiia verbindet Typ A ,
und Typ

Ar, (N((/)('(>X(7;t's Stella aster und ähnliche Arten, z.B. Pleroii\/i)iia Iniriila, Ptcroin/iiiia laiira und Napco^^ciics pcriilia

ilccorn). Nnpcoi^ciies pcridia dceora wiederimi bildet zwei l'ormen aus, die dcu Typen A,, und A>, zugeordnet

werden können (vgl. Abb. S.4(-)b, 1. Reihe).

Typ A| und A., sind leicht zu unterscheiden, wenn der Hiaiischimmer von Ty p A, zu sehen ist, ansonsten

sind vorhandene Unterschiede nicht leicht zu bemerken. Manche dem Typ A, zugerechneten Formen bzw.

Arten schließlich sind Faltern des Typs A„ (Ft)rm von Itlioiiüa cleora mit wenig Gelb) recht ähnlich.

Die beiden Arten Ithoiiiia phaiicssa imd Itlioiitin cleora sind sehr variabel (vgl. Abb. S.4(-)b), die leuchtend

gelben Formen (Typ AJ, die tür Ithomia pluuicssa charakteristischer zu sein scheinen als für Ithoiiiia cleora,

sind den anderen im Gebiet auftretenden Itlioinia^rtvn recht iniähnlich.

Der Komplex (Typen A, bis AJ läßt sich also trotz dem Vorhandensein \'on leicht zu unterscheidenden

Typen der vielen Übergangsformen wegen nicht sinnvoll aufteilen. In diesen Komplex reiht sich die Form

pallida von Di^inorpliia tlieiicliarila avoiiia (Pieridae) ein als vermutlich Batesscher Nachahmer, der in jeder

Flinsicht größte Ähnlichkeit zu den Ithomiinen vom Typ A, aufweist, darunter vor allem zu Olerin modci^ta

und auch zu Ithomia hyala. Die hellen Duftschuppenflecke der Männchen sind im Flug von den Vorder-

flügeln verdeckt, die Ix'i präparierten Faltern ausgedehnten diniklen /eichntmgselemente - vor allem im

männlichen Cieschlecht fallen, wenn der Falter fliegt, nicht so sehr ins Auge, daß man ihn von seinen

lliiomiinenvi>rbildern tuilerscheiden kcinnte. Die schwarzen Zeichimgselemente der Vorbilder sind von

etwas .inderer Natin- als die \on l ^isiiiorphia theiichrila aronia i. pallida, erzeugen aber im Schalten der Bäiune
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in i'lvv.i cK-nsrlhiMi I Iclligkt'itswt'rt, eiiT bei dt'ii Vorbiklcrn im llu^ entstellt. Interess.interweisc ist es dieser

ni^nitiri>liiiii{)rm .uil.'ierdem ^ekin^en, den thiinikteristiseiien IM.iust hinimer der Vorbilder /u imitieren.

D.is Vi'rh.ilten dieses Weil.'^lings pi\\i[ perfekt /u den Vorbildern: Die Abb. 4.22 zeigt, dal.'! die Falter

dieser l'orm ähnlich selten die l'lugriehtung pro Sekimdi- ändern wie ihre Vorbilder Ihr KW/s-Milti-lwert

scheint in etwa /wischen den entsprec hentlen Mitti'l werten der beiden häufigen Vorbildi-r OIitIii iiioilcsta

und llliiniiiii hi/iilii zu liegen. Die h'orm ihiIIuIh wec hseit allerdings signifikant häufiger dii' l'lugric htung als

die lurm acoinu (s. S. 82.).

Ganz besonders bemerkenswert reagierten elie N.u hahmer auf Stonmgen (s. Tab. 4.3, S. 31). Einmal
flog einer genauso gemächlich dicht über dem lioden weiter wie vorher, ohne die Flugric htung häufiger

zu ändern als zuvor (0,86 RW/s), ein Verhalten, das viele ungeniel.^bare Arten zeigen (z.H. I lypolln/ris

li/costc niitonia, vgl. ebenfalls Tab. 4.3), dann jedoch - ein zweites Mal erschreckt - suchte er mit häu-

figen Kichtungswechseln die l^lucht. Da auf dem hohen Konfidenzniveau von 99,99 % für den Mittel-

wert (|.i) und die Streuung (a) |j < 1,26 und o < 0,69 gilt, weicht der Wert 3,55 RW/s höchst signifikant

nach oben ab (P = 99,96 % noch im unwahrscheinlichsten Fall). Damit ist nachgewiesen, daß die l'alter

durchaus zu einem Flugverhalten mit häufigen Richtungswechseln wie z.B. die ihnen verwandten
Pieriden der Art i'.uirnin alhiiln (vgl. Tab. 10.3, S. 182) fähig sind, es aber nur in bestimmten Cli-fahrensitua-

tionen zeigen.

Fin anderer Falter derselben Morphe - ebenfalls erschreckt - flog schräg nach oben fort, wobei er eine

llugweise kopierte, die bis jetzt nur bei den amerikanischen Ithomiinen aufgefallen war: Zusätzlich zu den
Flugrichtungswechseln, die mehr oder weniger in der I lorizontalen erfolgen, sinkt der F^alter auch immer
wieder etwas in der Vertikalen ab, um gleich danach wieder an H()he zu gewinnen, was den f^ug

wellenf()rmig macht (vgl. Tab. 4.3, die mit "h" bezeichneten Meßwerte).

Ik'i der vermutlich seltenen Art Bmchyglenis dinora handelt es sich wahrscheinlich um einen Batesschen

Nat hahmer, über die ( .enießbarkeit der am Komplex beteiligten Dioptidae ist mir nichts bekannt.

[Diskussion:

Zunächst einmal soll <uif die vielen ithoniiinenarten eingegangen werden, die wohl allesamt mehr oder
weniger ungenießbar sein dürften (vgl. Kap. 1.6). Langzeitbeobachtungen kcinnten eine genauere Erfas-

sung des Artenspektrums zeitigen als sie die vorliegende Arbeit bietet. Es handelt sich um ganz spezielle

Artengesellschaften je nach Beobachtungsgebiet, deren Zusammensetzung sich von llufstal zu l'lul.st.il

stark ändern kann (1 lAfiNSCIi 1909 in Sfjtz 1924).

Leicht läßt sich erklären, warum so viele Arten verschiedener (iattungen jeweils so ähnlich aussehen.

Die Theorie von Mui.l.lK (1878) fordert eine gemeinsame Warntracht, die dann mitunter noch von
Morphen der Batesschen Nachahmer kopiert werden kann. Auch daß mehrere Typen - es soll hier nicht

von Ringen gesprochen werden, da ja diese Typen durch Zwischenformen alle miteinander verbunden
sind - nebeneinander koexistieren können, erklärt TUKNHk (1988) schlüssig (basierend auf der Arbeit von
Siiiii'i'AKDetal. 1985):

Haben zwei ungenie(.?bare Arten nicht ganz unähnliche Warntrachten, müssen sie konvergieren, da ja

Individuen im Überlappungsbereich der beiden Arten durch die Selektion besonders begünstigt werden,
wenn Freßfeinde nach unangenehmen Erfahrungen mit tier einen Art auch ähnliche Vertreter der anderen
Art in Ruhe lassen, während extreme Vertreter der beiden Arten diesen Selektionsvorleil nicht oder nicht

in so hohem Maf.'ie besitzen. Daher werden die Arten einander immer ähnlicher.

Sind hingegen die Phänotypen zweier aposematisch gefärbter, ungenießbarer Arten so un.ihnlich, daß
eine Verwechslung durch Freßfeinde höchst unw.ihrscheinlit h ist, so kcinnen die beiden Warntrachten

nebeneinander existieren ohne sich anzunähern.

Zwei Fragen stellen sich jedoch: Warum koexistieren in den untersuchten CJebieten des Toachitales so

viele unterscheidbare, aber nicht grundlegend verschiedene Typen nebeneinander und warum sind diese

noch durch Arten, ja teilweise nur durch Morphen einer Art so miteinander verbunden, daß eine klare

Zuordnung fliegender Falter zu entsprechenden Ciruppen nur ganz grob möglich ist?

Nach der Theorie vonSl lll'l'AKDet al. (1985) müßten wenige, klar voneinander getrennte Mimikryringe
entstehen, es dürfte nicht ,iber ein solcher Koniplc-x nüt den entsprechenden Übergangsformen erhalten

bleiben.

Zweifelsohne tritt bei den Ithomiinenarten im Westen Ecuadors zu einem beträchtlichen Teil Konver-
genz bzw. Parallelismus auf. So besitzen z.B. Nupconciics pcriciin, eine von Costa Rica bis Ecuador verbreitete

Art, und die Art Nnpcüi^eiK's Stella, die von Kolumbien bis Bolivien im Süden und Brasilien im Westen
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\'cl lurllrl l'.l, ilrr Al I I 'Icinm/Illhl l'ill lllil In lil .ilinlh lic I ) llli 'i ,ii It 'li IUI r.c( (|i,i( I il l llij'/.j'rl )|cl , ( I K ,11 ll l.llll)', voll

<|rll lliclll llolillh lli'll l>/VV Mlilllc lirll I 1 1 llcl ,1 1 l( -1 1 .lluxcK lim

( ,i'i iiij',c I liilclM liirilc /AVI'.t hell \ri'.( liK -dt '1
K

'1 1 1 1 In Hill 1 1 ii 'i i,i i li 'i i l.r.'.cii M( li < )liiir vvi'lIcK". cl U.licil, d.l

|,l MilllriM he Mlllllkiy (liMII-K I'' '.()) lliiliii'l wcill)',<'l )',cii.iil l'.l ,il', l'.,il(".',( he Mlllilkl y (MAI.:MIAI I IWOH).

I'!iii H.ilfssrlics l'.l. II ! (iiivi'iy.icrl (j'cii.iiici
:
.idvciy.ici I ) ii.iiiiIk li rl vv.i tlop^cll mi m liiicll wie cm Mrillcrs( lies

ClDKNI'K l'iK'l.i)

I )ic Ufihi'li.illmi)', (li'i ciliclilii licii I )iilci'.( hinlc /wisi iu'ii sein iiii.iliiilii lii-ii VcrlrcliMii iIcs Komplcxrs,

/.H. 1 11(1 ividiiciidciA I Ich lllioniui i>Uinu--4i und ( )\c\Hi iiKidcshi, l.iHi sie li h.k liSl IIITAKI )cl ,il. ( l'>H'i) crkiiiri'ii,

wciiij'.ci )',iil die kocxisicii/ von )',iil iiiilcisi licidl>,iicii lormcii, wie '.ic / 1> l)ci den Allen llliniiiiii iilidiifssd,

llliiiiiiiii ilcinn und Niijii'iiyriic:. jifiiiliii ilftiun .iiillicleii, d.i |.i die heideii ei sl)>,en,iniileii Allen .null sehr

.iIiiiIk lie l'oi inen ,iii',|)||dell l'.e/ lel ll lll.l II noc ll 1 1 le .1 lldi '1 eii A I l< '11 i >/W I ol lliell Hill ein, d le d le Veli )ind 1

1

11
-

)',eli /U'l'.i hell den Ivjx'n A, hl'. A,, liei'.lel leii, enl'.lelil '.l.ill der /ll eivv.ll lelideli M Hill kl y I lll)',e, die wie

iÜoi l-e iiii\ ei inillell iiel leiiei ii.i iidel '.lelii'li lind III '.K ll .111'. vveill)', I llllel '.elieidl ).ll('n Alien /l ls,nninen)M'-

sel/l '.ein '.ollleii, ein Komplex Hill llielseiiden l )l>er)',.in)M'n

Mein ll kl.ii iiii)V..nr..il/, dei iil >ei
|
null werden killin, '.lelil lol)',eiidei m.iMeii .iii'.: /leiiilK ll iiii)',eiiieKI).ire

Allen sci/en sii li von den j'.enieKli.iifreii Arien .ih (iilillll'V l^)HH), eveiiliiell .iik h iiin im weil>li( heil

( le'.i lilei hl (/.H, die Weil xlien voiif ',ti(h/ii:. ih'iilclii). Weni)',('i' )',i'' )',cs(hiil/le Allen, )',.m/ veiyjeii lib.ir nicht

lie.ondei'. '.( hm.K kh.illen jM'iiiel'll i.iieii Allen, iiei)',eii /mii rolymoipliisiniis, so i\,\li ilii' wenn .iik h

(•(•i iiij'.e I , l'.l dei Si li.idi)',mi)', diiK ll die wi'iii)',ei )Mil )',(". i liiil/le Ali .ml mehrere, hesser )',eselnil/le Alien

M'ileill Wird (v)',i K.i|> I..'), I >.ihei '.|'iell t-, keine Kolle, oh eine Ali mehrere ioiiiieii .iiishildel, ilic

\'ei'.( liledelien .mdereii Alien .ihnlhli '.eheli, odei oh '.le Individuen ,111'. zwei llK hl .lll/ll llllleisc llieilÜc hell

Al leii odei Al len)',i U|>|ieii j'.lelc hl lind einm.il der el Hell, d.l IUI W ied<'r del ,1 lldeicil A li h/W. A liell)',ril
|
)|)e

/ii)',eordnel winl (/.!!. I'lfiiun/niiii l>inillii). So koniile .iiit h I liuil l ^ (l'''/(), h'SOh, |'),SK) Inr I Iclicoiiiiis iluris

n.ii luveisen, d.ils die mir si hw.iili )',illi)',e Ali ehenl.ills vei'.ehiedene I oiineii .iiishildel, .illerdinj'.s nieiilmi-

meli'.i lie liehen luimel is( hell.

I ol);l in, in .illerdiii)-;. Tl iKNIK's l'he'.e (litKNIIv l'',S|,i), eine ',ehi )',illi)',e Ali könne sieh mihi voll

\veni)'el f,llll)',ell /\ l lell .li )'.el /eil, '.le kon\ c '1 j'.iel e Hill l.l ll)','..imei , W.l'. der A 1 l'.'.,l);e lllil II I ^ 's ( IMHK) willcT-

.|>ll( hl, wird del llllll.lll)',reli lie komplex Hill den \leien lllioilllllien Wohl '.i iiwel ei kl.l I h.ir. Sclioii seiiic

l'xi'.len/ wider.pi i( hl elw .1'. dei \ i'ieml.iehenden Ueli.mpl i inj;, c. )',ehe im Mid.niieiik.mi'.i hell l\e)',eii w.ilii

im we'.eil I liehen Imil Mimik i \'iiii)',e, von denen eiiiei ,ni'. I i.iir.p.iieiileii llhoimmen he'.lehl (Sl II li'AKI > el

.ll l".S'.)

I )ie Silii.ilion eiiimeii sehr .in Miilleisehe Mimiki yriii)',e, deren htieilij'.le Arien '.k h iiu hl )',.in/ hesoii-

di'i. .lim lil h sind, Uli I K.i lessehen N.uh.i Innern, die .illen hi'leili)',leii iiii)',eiiiel'^h,ireii Arien, ,i her nielil i'incr

he.lmimlen, /lemlu li .ilmlieh .elieii oder diiivh i iiilei '.ehieillielie Moipheii die versehieileiu'ii Arli'ii j;nl

kopieren (/ r. / h'^iihii i'liiit initi'liu>\u- h/w / '/,'./;;(i//i///(/ ii:.li/inuiic und / Uuiiioii>litii m'li/oi Im in K.ip. 'I.'l.2. 1 ).

I 'le I Ol 111 jiiilliihi \ (111 / h''iiiiit iiliiii lliriii lim ilii (h •all hl k.iiin w.ilii'.( lieinlK h .il'. I'>.iless( hei N.kIi.i Inner der

llliomimen .mr.e'-ehen werden, weh her IIK hl iiin i\.\'. Aii'.'.elieii dei I r.ni'.p.ireiileii llhoimmen, sondein

.IIK h ihr l''lii)',verh.illen pei lekl kopiei I ki li.ill .k h /wi'.( lieii den Voihildei n .iiil und iieij',! wohl in.iiu hin.il

null d,i/ii, lok.il )',eh.iiill iiiil/iilrelen, eme weil \cihreilele leiideii/ hei kleineren llhoimmen (I )| Vl<ll':S

l''(S7), I )('i (.1.1(1 dei ( .eniel'lh.irkeil dic.ei /\ii imil'Üe im l'!\periiiieiil ermillell werden, (hu li isl der

rolymoiplii'.mii'., den die .Arl I h^'Unn fliui ilifiitlini iln iWifiiui inil ihren heulen '.l.irk iiiiler.sihiedliiiu'n

Moipheii(/,'e;/;// und i>iilliilii im VVeslen !( ii.idors /ei)',l, n.u h Sl ll li'AKI >( l')'i'') eher ein I lin weis .Uli ii'l.ilivo

( .emel'.h.llkell

4.().2. Dil- l(0(l(Miliii))>, vdii Wi'iln lii'iiloniu'ii hei riiMuliMi

'1.(1.2.1. iiiiriiifi NC/>cv;(i/r<jsrs iiiul ni\iiii ^j'ilUii (Ahh. H. 17,18), l dlolis tiuliiiiis nuinir

iiiul ( (>/(»//s iiiiMi iiiiii-liis, iWv Wfihrlu'iilomu'n von i Ololis iaiic (Al>|i. H..|M,5l); Ki'ni.i)

he/ii)',li( ll der /\rl linniui '.i'//!';,;!//!'//'./'. heii'.(hl /iciiiIk he \'erwn iiiii)',, w.r. ihr \ei hreilimr,s)',i'l'i''l

.ml.mj'.l N.u h I )'AliKI l^\ ( l'LSO) koininl die /\il in kem.i iihei h.iiipl nu hl xoi, n.u li I AK'.IN ( l'i'M) nur in

VVc'.l und /enl 1.1 1 keil 1.1 Irol/dem komile dic.e All in i'.iol'lei /.ilil im Shimh.i I lill'. I'.iik , in der keni.ini

S( hell kii'.le heoh.u hl( I weiden I )ie X'ei w ii i iiiii', i iiliii wohl d.ihei, d.iK die iihei )',.in/ /Mrik.i \eihreilele

und !(•( hl li.mlir,e / iiiniiii lii'nihr /lemlu h .ilinlu li r.l

I )ie ,\ii iiiiniiii rii(':^iilrii:-i:. (s. Ahh. S.IV) lull imlunlei m den Shimh.i I lilk. m j'.rolsei /.ihl .in VV.ildr.in-
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Abb. 4.2.3. I l.iufigkfit des Auftretens von l'urciiiu cuc;^iili'iisis, Dixcia spillcri und iihnlii licn Arten (v);

III den |. ihren l'yH'i und 1488 (jeweils im AujMr.t, v)',l. K.ip. '^.2.\) .in zwei verschiedenen Stellen (Sie

Mrllr ? We'.iciO .im K.indc des I .()ii)',()in w.i;',,iiid i W.iidc', (Sliiiiil),i I lill\ r.iri-, Kciii.i)

I, Al)l>. 8.48)

He I: (Kien,

(lern .Mil. Die Weilx lim sind lris( li )M's< lilii))!! von ;M'll)er ( inindf.irjie, .illcrdings nicht )',.iii/ so kr.ifti^

);el<irl)l wie ilie M.imu iicii. W.ihrend die M.iniK licii /eillehcir. ihre kr.illi); )^elbe l'iirbuii^ heli.illen, vcr-

l)leii ht diis hl<issere( icllxlcr VVcilx lim ii.k Ii und ii.k Ii, so d.ii: >iIIiii' Weilx hen f.ist rein wvHi wirken. Somit

.md die jünj^eren Weilx heii ni( hl lei( ht von den M.iiuu hen /u unlersc lieiden, die sl.indi)^ im /.i( k/.u kflii);

dun Julie l.uft fliej^en und /u j!;ewissen /eiten st.itioniir in sehr j^rol-ier /.rilil .ils j'^elbe Wolken den K.md des

I .onj^omWii^.mdi-W.ildes (Shimh.i I lills l'.irk, Keni.i) bevölkern. \)\c .illenn Weibe lien jeden h sehen den

M.intK hen nii ht mehr so sehr, d.idir ,iber .inderen l'.illern .ilin!i( h, voi .illrm .null dem iinj^eniel'ib.iren

Vorbild Myliillni', i/iili'i, i\.\\ cbcnl.ill', ,iii diesem W.ildi.ind .uilltill

Abb. '1.2') /eij',1, d,il'; m,m .iik h m /i'ilm ;;(o('.i'r I l.iulij^keil dei All l.tncniii .ciicyiilcir'i'. die weisen

Wi'lbc hell seil euer /M ( iesi( lil I >i !• ( ili ili 1 1 ,il', / l'< die Übrij.;en WeiMi'll l'.iJliT .1111 W.ildr.md. I ).l', m 11 1'.'.eine

I Jrs.K he tliin h.iiis nicht in einem un.iusj',ej',li< heneii ( ies( iilei hl .verh.illms h.iben. /um einen scheinen

n.imlic h die Weilx hen nie ht so flu).;,iktiv wiedie M.iniu luii zu .cm. /.um .mderen h.ilten si( h cJie Weilx hen

von i.iirniKi sciici^ali'H^'i-' mehr /.wisc hen den Kniutern und niederen Hiisi hen di< ht über dem i>(ib(Hlen <iiif,

während die Mi/Zc/Z/r/'. i/z/Zr/hilter (s. Abb. HAH) viell.n h i.in)',s.im im freien i.iillr.ium ( .i. I bis l m über der

l'!rde scliwel)en.

Wesenllii h seltener und viel lokaler tritt im seibin ( ,ebiel ,iii( h die Ai I / ); \cni .iiilli'! i .lul (v;;l. Abb. 4.21).

M.iniK heil und Weibchen dieser Art mischen sie h .m iii.iik hen Sl(4leii /wisi hen die I silier der Art Liirciiid

rncyiilcii'.r. und sind von dii'sen nicht zu unters( lieiden (v;-,! Abb 8 47) Inleress.ml m diesem /us.immen-

h.m)', isl die lieob.ichlun^ von i,AI<si:N ( 1991 ), der .ml drr Sliimoiii li.ilbiiis(4 (ebeiil.ills .ni der keni.misc hen

F'usic, n.ilie der l.ms.misc hen ( irenze) eine j^rolse Anz.iiil von Isillern der Art I )ix('iii spillcri ,im W.ildr.iiui

um miiii b.mni sc hwiirmeii s.ih. Sic- erinnerten ihn im I lu^ sehr .m l.iiiriiin .cucyiilcHsi:.

Völlig |),ir.illc4 zur Situ<ilion bei der Art Lurcnin sciic;^iilciisis sind .nie h die Weilx hen von Dixctii •pillcri

iiilwc-der)^elb(xler mehr wc-iKlic h (v);l. Abb. 8.47). IX'rselbe liffekl bei diesen Weibc hen wird .illerdinj;s .iiil

.meiere Weise ,iis bei der Arl I iirriiiii '.ciw'^ah'nsis erreicht: Hs treten unlersc hiedüc he Weilx heiilormen .ml,

die ihre i<irbun)4 w.ihrend ihres Lebens nur im norm.den Nahmen einer yy\\\\y^i-\\ Ausbleic liun^ .meiern.

Die Männchen der Art Dixcia spillcri wen hen mil ihrer I .iibun;', (IcuIIk h vom Aussehen der meisten

ijbriy^en DixciainWn <ib und sehen den Manne hen von liirciii« sciicyalciisi', .ilmlic h.

IJezügiic h der /<lV/s-Werte sind beide Arten eindeutig dem Bereic h 11 zuzuordnen (vj^l. K.ip. 4.1.1 und
Abb. 4.2). Die Daten von r.ib(4le l().2erj^eben keinen signifikanten Unterse hied zwischen den Mittelwerten

der Dixcia spillcri •['', und den r.iirrnia sciwyalciisis VV (/-'lest n.ic h SiUDl.NI: (/f
'5,'i, / 0,7111,

1 /,,//) -27,8%).

In ähnlie her Weise wie die Weilx hen dei All / un'iiiii ciiryiilcii.r. besilzeii .iik Ii die Weilx hell der Arl

Ctiloir, riiiliiirr, cniinii' I .nbsc liu|)|)en, die im l,,iule ihre', Lebens i(4.iliv si liii(41 .ib)M4ieii, so cl.iK .ille
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Weiht luMi wt'ilsli(li dilti liMilili)', .iiisschcii iirul iliicii oi ,in)',cii l'i.u lilllci k l.isl vciioicn h.ilx'ii. Vcrclciiiib.i-

ii's jj;ill ,1111 1) m clw.is wi'nij^;i'r,iiisj',r|>t.i)',lcr l'orm liiiilii' VVriln lu-ii voiiC «lolisiiuxo iinivliis (vj^l. Abb. HA'-)).

I )icsc Ai I isl im Vi'iyjcii li zur crsIf^iMLiiinlcn ,iii der kciii.niisi licii Küsic im Diirihstlinill i'lw.is j^röl.'Jc'r und

ki,illi)',('r j'.i'li'

I )u' M.mm heil der hndcii ( d/o/;..!! Icii llicj'.fii im si imcllcii /k k/,u kllii;', (v)'J. Abb. 4.2, S. 27) um
biisi lif iiiul /wisi hell kr,mli)',cn 1*11,m/cn, vvobi'i sie diin ii,iiis i'lw,is m ilrn licicn I iilliMimi findringen.

Alinliili wu- lu'i der Aii l.iiti'iiin •.(//(•;,,'((/i'/;.'.;'. bililcii sie imlimlci diin hciii,md('ivviii)rliuli- "Wolken" von

l'iilteni. I )ie Weil'i iien llier.en viel vveni)',ei, li,illen sieh meisl im ( iIMs iiiul /wisi lien den /wi-ij'.en .ml.

I )ie Wi'ibi hell vonC n/o//.-; iiuii' unlersi heidi'ii .sieh sl.irk von ili'ii M.miuluMi ihrer Arl (s. Abb, HA*-), lel/lc

Keihe). l IbiMwii-genil si-hen sii" in der l'orm ioiic h.iuli^;i'ii .nuk-riMi (
'()/()/;.''.ir(en wie Cololis iliiitiic, Co/o/Z.s

(iiilfi'ii>iic, ( o/o/zs (•;///'/'( eh . .ihnlit h (s. Abb. S.SO). Dii-si-C o/o/ /s.irten mit roU-m rr.uhllletk (liegen sehrdieht

über dem biiiboili-n und um d.is I ..lubwi-rk ili-r büsi lu', in jede UnebiMiiu-il der I 'rd- b/w. Vi-geldlionsober-

II.H lie einl,iui lieiid, wobei sie pro Sekuiule sehr h,iiili)', die l'lugriehlung iiiulern (vgl. Cololis ciii\>\H', Abb.

4.2, S. 27). I ).imil li.iben Vo)',(4 k,mm eine( ii.mee, dii'se l.ilter im Mug/u erbeuten, obwohl sie .sehr .luHiillig

.sind.

( ;enen4l l.iKl sii h ,iiil ( iiimd dei Abbiklimgen 4. 1 .Is.igi-n, d.il.'f in .illen l'üHen, in denen es mciglieh w,ir.

Im M.miu iieii iiiul Weilu hen j'i'lii'iml RWjs Wi-rle /u i'rmilleln, tlie Milli'lwerte der Weibehen hinter

deiu'ii liei IVl,miu iieii di'rselbi'n All /urüi kblieben, w.is eini- wohl h()lnMi' ( iel.ihnUing der Weibehen

bedeiilel, im lliig von einem irel^li-ind gel.mgen zu weiilen. I )it' Wi'iln hen von Cololis ioiir m.uhen diivon

si4ir w.ihrselu'iniieh ki'ine Ausn.ihme. Wie ilie jüngeren Weibihen von L'ololis iiiixo iiuirliis h,illen sii h tue

Weibehen von (
'. ;o/;cdiihl im ( ir.is, KimuI uiuI I „nibwerk .uiI uiuI llii-gen weniger.

Wesenllu h si4lenei k,mieii mir ,m di'i kem,misi hen Kusle zwei weitere Weiin henlormen von ( 'ololis

ioiir zu ( iesii hl, ii.imlii h I \/n;///o (/ und l.inildlciisis. I )ie lorm \(o;///o i/ reiht sieh in ilie Ahnliehkt'il.sgruppc

um die Art Cololis iiino niiirlits ein (s. Abb. (S.SO: Die Wi-iln henlormen sind in der Abbililung mit **

)',i4seimzi'iehnet.), ilii- l'orin iiiilnlciisis in die Ahiilieiikeilsj>,rup|n' um Aiiitiiins oclilni (s. Abb. 8.32 bzw, 8.50,

vi',1, .niih K.i|i. 4.(i.S). In ÜinM-einstimmunj; tl.unit konnte dii- lorm \iiiilliozii zus.nnmen mit Cololis niixo

iiiiicliis im rs,ivo ( iebiel eiildei kl werden, ilie lorm iniliilciisis ,iber mir im U'iu liieren Küsleiislreilen

kein, IS.

4.(1.2.2. Cnliiis Irshid uiul i. Klins (liniciii in den Anden Icii.idiirs

(rrovinzeii linb.ilnu.i uni^i liiiigiir.jlui.i; Alib. S..SI)

In iliM- Provinz Imb.ibuiw In-i Dt.iv.ilo w.n\'n bi-iile Arten immer zus.nnnuMi .uiznlri'ffen, und zwiir <m

ilenSti4li'n I bis :Us. K.ip. 2.4, S. Id). In iler l'rovinz i'ungur.ihu.i bei H.nios (s. K.ip.2.4,S. I(i) flog .illerdings

im IW-ob.u hlun)',szeitr,niin ledigliih die Art Colins (Hinein.

beide Alten bi'vorzuj'.en ( ir.isll.u iien, wo sie .in in.iiu iieii Stellen in j'.rolM'i /„ihl .lultreten (\);l. Sli4k'n

.' und * \ on r,ib. I. Id, S. dS). Wii- .ms diesi-r l',ibelle eisn hllu h, isl in immillelb.iiei N,u hb,irseh.ilt i-ines

soK heil ( )iies (Sli41e I r.renzi dirt4sl ,m Sli4le 2) k.iiim noi h ein l',iltei der beulen Aiti'ii zu entileekiMi, w.is

ilie obere ( .r,i|ihik di'r Abb. I.^S eiiulriu ksx'oll zi'i;;!. I >ie k.iller bevorzu);i'n .ilso die Wii-seii (Sti41i' 2) zu

beidi'ii Seilen der mit busihen und li.mmen be\v,u hseiu-n b.uhuler (SlelK- I, \j',l. I.er.eiule zu Ihb. 4.16,

S. (i8). /\iil elii'si'ii Wii'S(,'n siiul su' z\v,ii wi'm)',i'i iliireh Vi)gel gi'l.ihrdet, die ,iul der N.ihrungssuehe

bew.iKU'le H.ielu" uiul l'lüsse entl.mgstreilen, l.illen <iber nithl si4len über di'ii Wii'si'nll.u hen j.ir.eiulen

Sehw.ilben zum Opli-r (vgl. Sehlul:^ vou K.ip. 4.2.2, S. Mi).

Sireill in,m dun h die Wiesen der Stellen .' und 3, so si lu'uehl in.in lU'ben M.imuluMi diireh.uis .uieh

Weibi heil in j",rolM"H'r /.ihl .ml. /„ihll in, in , illerdings jewi'ils ilie M.imuhen uiul Wi-iln hen, die im bliikteld

in der I iill sind, so registrier! in,m immer viel weniger Weiln hen .ils IVKimu lu-ii. I Xis lii-gl zum eiiu'n daran,

d.iNdie Weibilien bei weitem im hl so li.iiilig wii'die M.iniu hen über der Vej'.el.ilion (h.iupl.s.iehlieh CJräsor)

llogen, sondern su h du hier ,m der I ide uiul mein zwisi lu'ii den Cii.isern oder diMi wenigen etwas

griil^iMi'n Kr.nitern hielten, /um .uuIimimi sehieiu'ii ilie Weibelu-n weniger llug.iktiv zu sein, was wohl für

vii4eSehnu'lliMlinj;s.irten gilt. Dii'si-i'.its.uluMi spiegt4n siih in der unti'ren Ciraphik von Abb. 4.2,S wieder,

liii- zi'igl, il.il> bei beiden Arten wesi-ntlieh mehr M.imuluMi .ils Weibi hen beob.u hlel werden konnti-n. Die

bi-iden Weiln lu-ntoiinen treten bei beiden Arien nelHMU'in.nuli'r .im si4ben Ort und zur selben /eil auf,

wobei bei ( o/;//'. tlniiciii die Not in.illonii el\v,is h,iiilig,er zu si-in si heinl. bei ( oliiis Icsbiii sind diesbezüglieh

.iulj;iuiid des j',ewoiinenen /,ihleiiin, iien, ils keine siilu-ren Auss.ir.eii moi-Jit h, weil ilie Norm.illorm (.1er

Weib( heil den M,mm hen rei hl ,ihiilu h sieht und d,iliei d,is i'iiie (uU'i ,iiidere Weibi hen der Aiilmei ks.iin-
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Abb. 4.25. H.nitigkL'it der Ceschlcvlitcr der Arten CoUas lesbiii und Coline diiiicni (i'ierid^ie) in verschiedenen

Biotopen der iVovinz Inibalnna (ixihiditr). Daten und lirkKiruni; iler Stellen 1 bis 3: siehe Tab. 4.16, S. 68.

Faltern der Art Colins Icshin (Männchen und ähnlich gefärbte Weibchen) wt)hl viel selteneren hellen Falter

derselben Art (helle Weibchen) waren - soweit vorhanden - nicht auszumachen. Das Auge ermüdet vom
Betrachten dieser durcheinanderwirbelnden weiLsen Massen und mui.N zwangsläufig einen ähnlich weiL^en

Falter, der nicht der Art Ascin nioiiiistc niitouinte zuzurechnen ist, übersehen. Das einzige in Tabelle 4.20

registrierte Weibchen dieser hellen Form wurde von einem Männchen entdeckt: Es tauchte in das Gras ab,

um kurz darauf in Kopula mit diesem Weibchen weiterzufliegen.
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Der "Distelfalter" (Vancssn cnn/c, s. Abb. 8.52) paßt im Flug durchaus zu den Männchen und Normal-

t'ormweibchen der Art Colias Icshia, ist seltener als die Pieride, wesentlich scheuer und fliegend mit dem
Auge nicht gut zu verfolgen. Sein ürangebraun leuchtet mitunter in der Sonne genauso kräftig wie das von

Colins lesbin.

Tab. 4.20. 1 läufigkc-it von Colins lesbin bei Uspallata, auf einer Wiese am Ufer des Rio Uspaiiata, 1900 m über NN,
Argentinien, Prt)vinz Mendoza, an der Straße v. Mendoza nach Santiago de Chile, und bei San Javier, ca. 20 km
westl. V. San Miguel de Tucumän, ca. 1200 m über NN, Provinz Tucumän, Argentinien

Art

Uspallata

Anzahl am 15.1.1W4

San Javier

Anzahl am 23.1.1994

Colins lesbin 66 49

Colins leshin 99, Normalform 2

Colins lesbin 99, helle Form

Vanessn cnrye 2

Falter mit weißer Grundfarbe; in Uspallata hauptsächlich Intücliiln 198

spec, bei San Javier fast ausschließlich Asein luoiniste nutomnte

andere Falter, auch dunkle 99 v. Tntoehiln 14

39

3

1

3

Tausende

31)

Tab. 4.21. Häufigkeit von Colins vnutieri und ähnlichen Arten bei El Calafate (Lago Argentino, Provinz Santa Cruz,

Patagonien, Argentinien) direkt am Seeufer und an den Ufern des Rio (Arroyo) Calafate, jeweils 200 m bzw. 250 m
über NN, vom 3. bis zum 5.1.1994

Art

Seeufer

Ai

i.l.
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4.6.2.4. Colins vautieri am Ostrand der südargentinischen Anden (Abb. 8.52)

Weiter im Süden Argentiniens trifft man am Ostrand der Anden die Art Colias imuticri. Alle 47

registrierten Weibchen (s. Tab. 4.21) waren weißlich. Diese Weibchen sehen ihren Männchen im Flug

keineswegs ähnlich, können aber mit den im Gebiet fliegenden Tntochilaarten verwechselt werden, wobei

die Ähnlichkeit allerdings nicht so groß ist, daß man etwa ein nahe vorbeifhegendes Weibchen von Colias

vautieri nicht bei genauerer Betrachtung von den Tatochilaarten unterscheiden könnte, aber man kann das

eben nicht auf den ersten Blick.

Die Art Argyroplwnis ar;^ciitciis muß auch in die Ähnlichkeitsgruppe miteinbezogen werden, da diese

Art zwar durch die Silberbronzefärbung leicht von den weißlichen Pieriden zu unterscheiden ist, doch

ähnelt diese Art bei bestimmten Beleuchtungsverhältnissen eben auch den weißlichen Pieriden und tritt

an manchen Stellen zu manchen Zeiten recht häufig auf (vgl. Tab. 4.21). Diese Art, die auch im trockenen

Buschland ohne Grasflächen um den See herum nicht selten fliegt, wo Colias vautieri kaum zu finden ist,

setzt sich gerne mit zusammengeklappten Flügeln auf die nackte Erde. Nähert man sich einem sitzenden

Falter, fliegt er auf und setzt sich bald wieder auf die Erde, zeigt also ein für viele Satyrinen typisches

Verhalten. Die Silberbronzefärbung kann dabei durchaus als Tarnfärbung verstanden werden, da am
argentinischen Ostrand der Anden sehr viele ähnlich gefärbte Stauden zu finden sind.

Bei Bariloche wiederum fliegt zusammen mit der Art Colias vautieri der "Distelfalter" Vanessa carye

(Nymphalinae, s. Abb. 8.52), der weiter nördlich mit Colias lesbia vergesellschaftet angetroffen wurde. Die

Nymphalide sieht den Männchen der Co//flsart im Flug recht ähnlich.

4.6.2.5. Colias hlamexji im Andenhochland Nordargentiniens (Abb. 8.53)

In Nordargentinien bei Cieneguillas (3600 m über NN, ca. 30 km westlich von La Quiaca in der Provinz

Jujuy, dicht an der bolivianischen Grenze) flog auf Grasflächen in der Ebene rund um die Ansiedlung die

Art Colias blameyi vom 18. bis zum 20.1.1994 in stattlicher Zahl (vgl. Tab. 4.22).

Die Männchen sind im Flug schwer zu verfolgen, da das meist recht dunkel bestäubte blasse Gelb

wenig mit dem grasigen Untergrund kontrastiert, wo der Falter fliegt.

Die Weibchen treten in zwei Formen auf: Ein gelbe Form sieht den Männchen recht ähnlich, eine weiße

Form unterscheidet sich wenig von den anderen im Gebiet fliegenden weißen Arten.

Männchen sowie gelbe Weibchen ähneln im Flug sehr einer dort vorkommenden Heuschreckenart

{Lactista spec, vgl. Abb. 8.53). Eine solche Heuschrecke sieht fliegenden Cci/;rtsfaltern mitunter täuschend

ähnlich, ist aber von den Faltern zu unterscheiden, wenn man sie länger beobachtet: Der Sprungflug ist

geradlinig, die parabolische Flugbahn führt alsbald zur Erde zurück, das Tier läßt vielfach ein - allerdings

nicht leicht zu lokalisierendes - Schnarren ertönen.

Die Art Colias blameyi wechselt im Vergleich zu anderen südamerikanischen Coliasarten recht selten die

Flugrichtung (vgl. Tab. 4.23). So ergibt der f-Test nach STUDENT für die gemittelten RW/s-Werte von Colias

dimera (Daten s. Tab. 10.3, S. 182) und Colias blameyi: rf/= 11,5, f = 5,79, l-f,„(f) = 0,007%, also einen höchst

signifikanten Unterschied. Erschreckt allerdings kann der Falter sehr signifikant häufiger die Richtung

wechseln als während seines normalen Fluges (f-Test nach STUDENT: df = 8,5, t = 4,69, 1-F,„(0 = 0,19%).

Tab. 4.23. Durchschnittliche Häufigkeit des Flugrichtungswechsels pro Sekunde einiger, soweit feststellbar, nicht

erschreckter bzw. balzender Falter der Art Colias blameyi (Cieneguillas, ca. 30 km westlich von La Quiaca, Provinz

Jujuy, Nordargentinien, ca. 3600 m über NN). RW/s: Mittelwert der Richtungswechsel pro Sekunde, S: zugehö-

rige Standardabweichung, iin^y-. Stichprobenumfang

Art RW/s S »KW

Colias blameyi 66 1,21 0,23 14

Colias blameyi 66 (erschreckt) 3,10 0,89 5
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4.6.2.6. Zusammenfassende Diskussion

Bei nicht ausgesprochen seltenen Arten mag eine Dezimierung der Männchen durch Freßfeinde

durchaus im Sinne einer positiven Genauslese sein. So sind ja vielfach nur die Weibchen einer Art

mimetisch, nicht aber die Männchen.

Ein möglicherweise sehr urtümlicher Schutzmechanismus für die Weibchen besteht bei vielen Arten

darin, daß z.B. die Männchen ständig emsig in großer Zahl dort fliegen, wo sich auch die viel flugträgeren

Weibchen auflialten, und so für die Weibchen eine Umgebung schaffen, in der sie relativ geschützt sind.

Damit stehen dann die jüngeren Weibchen überwiegend unter dem Schutze der Männchen, die ständig

im Zickzackflug durch die Luft fliegen und im Falle der Art Eurema senegalensis am Waldrand Stunden
hindurch eine gelbe Wolke bilden, in der sich die flugträgeren Weibchen, die weniger und auch nicht so

hoch wie ciie Männchen fliegen, verstecken können.

Zwischen die in den Shimba Hills zu den Beobachtungszeiten häufigeren Eurema se)U';^alensisia\ter

ihrerseits mischen sich die Falter der Art Dixcia spillcri. Bei der letztgenannten Art fallen ebenfalls die

gelben Weibchenformen zwischen den Männchen der eigenen Art und der Art Eurema seue^'^alensis nicht

weiter auf.

Beide Arten sind sehr wahrscheinlich nicht durch schlechten Geschmack geschützt (Swynnerton
1915b, Carpenter 1942, Larsen 1991). Ihr Flugverhalten gibt auch keinen Hinweis auf irgendeinen Schutz.

Deshalb scheint das Aussehen und Verhalten der Weibchen beider Arten nur darin einen Sinn zu haben,

daß Freßfeinde ohnehin schon große Schwierigkeiten haben dürften, aus den "wild" durcheinanderwir-

belnden Männchen, die vielfach gelbe "Wolken" über Stauden am Waldrand bilden, einzelne Tiere

herauszufangen. Umso geringer noch ist die Wahrscheinlichkeit, daß ein Vogel, der über oder durch diese

"Wolke" streicht, eines der frischen (gelben) Weibchen erwischt, die ja niedriger, weniger aktiv und mehr
zwischen Kräutern und Gräsern fliegen. Man könnte sagen, die Männchen bauen eine Art Schutzschild für

die Weibchen auf.

Ist es zwecks Kopulation nützlich, daß die Weibchen sich bei den Männchenansammlungen aufhalten,

so müssen sie sich später zur Eiablage in der Regel wohl von den Sammelplätzen entfernen, um geeignete

Futterpflanzen für die Raupen zu finden. Die Situation bei derArt Eurema seuegaleusis erscheint dabei recht

ideal, da die frischen Weibchen mehr gelb, die älteren mehr weiß sind. Doch haben die weißen Weibchen-
formen durchaus auch zwischen den Männchen ihre Vorteile, da ja - zumindest in den Shimba Hills -

geeignete Vorbilder im Sinne Batesscher Mimikry (z.B. Mylothris yulei) an denselben Plätzen fliegen. Die

abweichende Färbung der älteren Weibchen erinnert an die Weibchen von Euploea mulciher (vgl. Kap.
AAÄ.l, Diskussion), allerdings mit dem Unterschied, daß die letztgenannten Weibchen zeitlebens stets

deutlich von den Männchen differieren.

Es ist auch zu erwarten, daß die Schutzwirkung des "Schutzschildes" abnimmt, wenn die leichter zu
fangenden Weibchen in ansehnlicher Zahl zwischen den Männchen fliegen.

Die Ausbildung von zwei Weibchenformen bei Dixeia spilleri und die Tatsache, daß frische Weibchen
von Eurema sem^galensis kräftiger gelb als ältere sind, vermindert außerdem die Zahl der weißen Batesschen

Nachahmer, was ihren Schutz erhöht.

Generell läßt sich die Ähnlichkeit der beiden genießbaren Arten (in beiden Geschlechtern), aber auch
die der Formen beider Arten zu anderen genießbaren Arten nach der neuen Hypothese (vgl. Kap. 4.5.1.3)

deuten. Dieser Komplex stellt meiner Meinung nach ein weiteres eindruckvolles Beispiel für konvergente
Entwicklung ähnlicher Färbungsmuster bei schmackhaften Arten dar.

Daß die jüngeren Weibchen der Arten ColoHs eucharis evariie und Colotis auxo ineretus wie die Männchen
kräftig gefärbt sind, mit zunehmendem Alter aber durch Verlust ihrer farbigen Schuppen immer mehr
weiß werden, läßt sich vielleicht ganz ähnlich wie bei der Art Eurema seuegakmsis deuten. Das den
Männchen von E. senegalensis vergleichbare Verhalten der Männchen der beiden Co/of/sarten jedenfalls legt

diesen Schluß nahe.

Die Weibchen der häufigsten Form io)ie (Talbot 1939) von Colotis ione profitieren wahrscheinlich
- besonders in ihren ersten Lebenstagen - von der Ähnlichkeit zu den Weibchen anderer Co/o//sarten, da
frisch geschlüpfte Falter noch nicht so gut fliegen können und ihr Hinterleib mit den Fortpflanzungsorga-

nen noch recht schwer ist (Owen 1971). Da sie außerdem größer als ähnliche andere Coiotisarien sind,

können sie nicht so dicht über dem Erdboden und zwischen Kräutern und Bodenunebenheiten fliegen wie
jene, wodurch sie ebenfalls stärker gefährdet sind als jene. Der Vorteil der Ähnlichkeit zu den anderen,

kleineren Co/of/sweibchen mag wohl hauptsächlich darin liegen, daß Freßfeinde diese extrem dicht und
richtungswechselreich über dem Erdboden fliegenden Falter erst gar nicht zu attackieren versuchen und
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so öfter auch die größeren Colotis /oHt'weibchen, die nicht ganz so dicht über dem Erdboden fliegen können,

erst gar nicht anzugreifen versuchen (Schutz durch Frustration, vgl. Kap. 4.5.2.3).

Wenn allerdings OWEN (1971) glaubt, daß Schmetterlinge eigentlich nur zu Beginn ihres Lebens des

Schutzes vor Freßfeinden bedürfen, wenn sie noch nicht schnell fliegen können, so muß dem nach den
dieser Arbeit zugrunde liegenden Beobachtungen widersprochen werden. Da der Hinterleib der Weibchen
mit Eiern gefüllt ist, sind sie schwerer vmci damit nicht so flugtauglich wie die Männchen, deren Hinterleib

ini wesentlichen nur Fett als Energiespeicher enthält. Zieht man in Betracht, daß ein gewisser Selektions-

druck auf die fliegenden Falter wirkt (vgl. Kap. 4.2), so resultiert aus der geringeren Flugtüchtigkeit der

Weibchen zwangsläufig eine größere Gefährdung derselben.

Daß die Weibchenform xanthoza seltener als die Form iouc auftritt, erklärt sich wohl zum Teil aus der

geringeren Zahl ähnlicherArten (Colotis aiixo iiicreius, Eronia Icdn, bei beidenArten vor allem die Weibchen).

Zur Form iiatalcusis gibt es zwar viele ähnliche Arten, trotzdem ist auch sie nicht besonders häufig. Das
kann daran liegen, daß die ähnlichen Arten vorwiegend Wakibewohner sinci, während Colotis iouc haupt-

sächlich im trockenen Busch auftritt und kein typischer Waldbewohner ist.

Bei der Form natalensis handelt es sich zum Teil wohl um Batessche Mimikry - wenn auch keine

genaue -, nicht jedoch bei den beiden anderen Formen.

Ganz allgemein läßt sich sagen, daß Polymorphismus bei genießbaren nichtmimetischen Arten bzw.

Formen den Arten einen gewissen Schutz im Sinne der neuen Hypothese bringt (vgl. Kap. 4.5.1.3), da so

die Zahl der an den Ähnlichkeitsgruppen beteiligten Arten noch erhöht werden kann.

Nicht gänzlich anders scheint das Auftreten der Weibchenformen und der Männchen der Arten Colias

lesbia imd Colias diiiicra in Ecuador zu erklären zu sein. Die ultraviolette Färbung der Männchen ist

möglicherweise ein Signal, das Rivalen abstößt, und damit innerartliche Funktion besitzt (SlLBERGLlED

1984). Da die Normalfärbung relativ auffällig ist, hat sie wahrscheinlich soziale und thermoregulatorische

(Watt 1968), aber weniger kryptische Funktion.

Auch im Fall dieser beiden Co//flsarten kann man annehmen, daß die höher fliegenden Männchen eine

schützende Wolke bilden, in der sich die weniger und tiefer fliegenden Weibchen verstecken können. Den
hellen Weibchen kommt der Schutz durch weiße Falter anderer Arten zugute, sei es daß sie als Batessche

Nachahmer fungieren, sei es daß sie mit anderen genießbaren Arten einen Ähnlichkeitskomplex im Sinne

der neuen Hypothese (vgl. Kap. 4.5.1.3) bilden.

Da die Schutzwirkung, die eine Färbung (normal oder hell) den Weibchen bietet, mit zunehmender
Häufigkeit einer Form abnimmt, scheint so der Erhalt beider Formen nebeneinander gesichert.

Diese Erklärung paßt weniger gut zur Situation in Uspallata, wo Falter mit weißer Grundfarbe
(Tatochiln, Ascia) bereits sehr zahlreich waren, noch weniger zu der bei San Javier, wo die ziemlich

ungenießbare Art Ascia monuste automate (POUGH & Brower 1977, Chai 1986) in ungeheueren Mengen
auftritt. Man muß sich fragen, warum die Selektion nicht bewirken konnte, daß mittlerweile alle Weibchen
der weißen Form angehören und damit einen fast hundertprozentigen Schutz als Batessche Nachahmer
genießen, vorausgesetzt, die Vorbilder treten an den entsprechenden Orten immer in ausreichender Zahl

auf. Das gewonnene Zahlenmaterial reicht nicht für gezielte Vermutungen aus.

Die Weibchen von Colias vautieri scheinen überwiegend oder gar ausschließlich weiß zu sein. Das mag
auch damit zusammenhängen, daß der häufig wehende starke Wind ein anderes Fliegen der Männchen
dieser Art im Vergleich zu den Männchen von Colias lesbia und dimera Ecuadors nötig macht. Oft genug
trägt der Wind die Falter ein großes Stück fort.

Die Art Argyrophorus argcuteus hat die Silberbronzefärbung wahrscheinlich eher in Anpassung an die

im Beobachtungsgebiet (Lago Argentino) häufigen, ähnlich gefärbten Stauden entwickelt als an im selben

Gebiet fliegende Weißlinge. Auf Grund der großen Zahl dieser Falter im Beobachtungszeitraum wird ein

Freßfeind wohl selten einen dieser Falter für einen Weißling halten. Vielmehr wird wohl ein Weißling von
Freßfeinden - im ersten Moment zumindest - für einen solchen silbrigen Satyrinen gehalten. Es gilt ja

generell für diese Ähnlichkeit genießbarer Arten, daß sie der selteneren Art mehr Nutzen bringt als der

häufigeren.

Größer ist die Ähnlichkeit der Weibchen von Colias vautieri mit den Arten der Gattung Tatochila, zu
manchen mehr als zu anderen. Die Gattung Tatochila ist für den Süden Argentiniens charakteristisch, ihre

Arten sind fast überall, oft in großer Zahl, präsent. Die Weibchen von Colias vautieri fliegen sehr dicht am
Boden bzw. zwischen Gräsern und Stauden, nicht so hoch wie die größeren Tatochilnialter und fallen somit

fliegend zwischen ihnen wenig auf. Auch ist ihr Weiß nicht so leuchtend wie das der Tatochilaärten.

Die Männchen der Art Colias vautieri bildeten in der Umgebung von El Calafate eine Gruppe für sich.

Sie hoben sich vom Flugverhalten und Aussehen her deutlich von den anderen dort vorkommenden
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rotbraunen Arten ab. Das mag aber an anderen Orten anders sein. So konnten vom 6.1. bis zum 8.1.1994

weiter nördlich bei El Chalten in der Nähe des Fitz-Roy-Bergmassives auf 500 m bis 700 m über NN relativ

wenige Falter der Art Colias vautieri, aber große Mengen von Faltern der Gattung Yramea gezählt werden.

Immer wenn eine Art in großen Mengen auftritt, kann man nie ausschließen, daß eine seltenere, nicht ganz
unähnliche Art etwas von dieser Ähnlichkeit profitiert. Die Unempfindlichkeit der Falter der Gattung
Yramea gegenüber Blausäuredämpfen, die an Acraeinen erinnert, ihr gemächlicher Flug und ihre geringe

Scheu in dieser Gegend ist ein starker Hinweis darauf, daß es sich bei ihnen um ungenießbare Falter

handelt.

Die gelbe Weibchenform von Colias bhuncyi weist Ähnlichkeit zu den Männchen der eigenen Art und
gleichzeitig zu der Heuschrecke der Gattung Lactista auf. Die Heuschrecke und die gelben Formen der

Coliasart profitieren von dieser Ähnlichkeit zweifelsohne nach dem in Kap. 4.5.1.3 erläuterten Prinzip. Der
für Co/msarten vergleichsweise seltene Wechsel der Flugrichtung rührt daher, daß die Falter immer wieder

längere geradlinige Phasen in ihrem Flug zeigen, was die Ähnlichkeit zu der Heuschrecke erhöht.

Die große Höhe (3600 m über NN), die Kargheit der Vegetation, die wohl nicht sehr vielen insekten-

fressenden Vögeln ausreichend Nahrung bietet, und die wenig auffällige Färbung der Falter, besonders die

der dunkleren Männchen, mögen eine solche Flugart erlauben. Doch möchte man dann eher erwarten, daß
die gelben Weibchen eine kräftige schwarze Zeichnung wie viele Männchen aufweisen, die ein Verfolgen

des Falters mit dem Auge sehr erschwert. Wahrscheinlich richtet sich das charakteristische Gelb eher an

die ähnlich gefärbten Heuschrecken.

Die Heuschrecke war sehr zahlreich. Sie trat auch außerhalb der Grasflächen im Buschland auf, wohin
sich die Colias blamci/iiaher kaum verirrten, so daß ein Vogel, der ein gelbliches, fliegendes Objekt sieht,

zunächst eher an eine Heuschrecke als an einen Falter denken mag, selbst wenn er zur Unterscheidung von
Falter und Heuschrecke fähig ist. Die schnell über die Wiesen huschenden Falter ebenso wie die spring-

fliegenden Heuschrecken sind dem Vogel in der Regel wohl nur ganz kurze Zeit so nahe, daß er sie mit

höherer Wahrscheinlichkeit erfolgreich attackieren kann. Und ein kürzerer Moment reicht eben nicht zur

sicheren Unterscheidung aus.

4.6.3. Die Formen von Apipias nero und ähnliche Arten

(Thailand; Abb. 8.54,55; mit Diskussion)

Appias iicro weicht im Aussehen auffällig von den übrigen in Thailand auftretenden Appiasarten ab

(s. Abb. 8.55). In beiden Geschlechtern tritt eine orangebraune und eine kräftig rote Form auf (s. Abb. 8.54).

Im Khao Phra Thaew-Park fügt sich die orangebraune Form in die Ähnlichkeitsgruppe der braunen
Nymphaliden wie Cirrochroa emalea etc. ein, die kräftig rote Form sieht den Männchen von Ccthosia

penthcsilca (Nymphalidae) und der Art Epistemc vetnla (Agaristidae) etwas ähnlich (s. Abb. 8.55). Die Arten

Appias nero, Cirrochroa emalea und Cirrochroa tyche waren im Flug nicht immer sicher zu unterscheiden.

Die Arten Danaus genuiia und Danaus chr\/sippus sind den Weibchen der Art Cethosia penthesilea recht

ähnlich, Danaus chrysippus wohl noch mehr als Danaus goiutia. Die in vom Menschen zerstörten Gebieten

oft recht häufige Art Danaus chrysippus war allerdings im Khao Phra Thaew-Park nicht aufzufinden. In die

Ähnlichkeitsgruppe um Cirrochroa emalea kann man die beiden DrtHrtf/sarten nur in geringem Maße einbin-

den, da letztere in der Regel langsamer, richtungswechselärmer und dichter am Boden fliegen und damit
für Freßfeinde vermutlich meist von Cirroclnva emalea unterscheidbar sind.

Abbildung 4.26 zeigt, daß- Appias nero im Beobachtungszeitraum wahrscheinlich häufiger auftrat als die

Gesamtheit der anderen Arten in jeder einzelnen Ähnlichkeitsgruppe, daß alle anderen Arten zusammen
allerdings die Art Appias nero an Zahl übertrafen.

Diskussion:

Während z.B. in Ostafrika die Ausbildung verschiedener Formen innerhalb einer Art im selben Gebiet

ausgesprochen häufig auftritt, vor allem im weiblichen Geschlecht, bietet die Art Appias nero eines der

selteneren Beispiele für den südostasiatischen Raum.
Es ist schwer abzuschätzen, wie groß der Schutz ist, der beiden Formen durch ähnliche ungenießbare

Arten zuteil wird (der orangebraunen Form z.B. durch die D(7Hrt;(sartcn, der roten Form z.B. durch Episteme

vetnla). Auch ist nichts über die Genießbarkeit der Art Cethosia penthesilea bekannt. Ihre nahe Verwandt-
schaft zu den südamerikanischen Heliconiinen und der RW/s-Wert der Männchen, der genau zwischen
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Abb. 4.26. Häufigkeit des Auftretens von Appias nero und ähnlichen Arten im Khao Phra Thaew-Park (Phuket,

Thailand) in den Zonen A bis E des Beobachtungsweges (obere Graphik) bzw. in den Beobachtungsperioden

I87-V87 und 88 (untere Graphik). N/BE: Anzahl pro Beobachtungseinheit (= 30 min). Definition der Zonen A-E
bzw. Perioden 187-88 s. Kap. 2.2 bzw. 3.2.1.

Bereich I und II liegt (vgl. Kap.4.1.1, S. 25-26), deutet eher auf eine gewisse Giftigkeit dieser Art hin. Allzu

groß kann der Schutz nicht sein, da die beiden Formen won Appias nero zusammen mit anderen genießbaren

Arten die "Vorbilder" zahlenmäßig übertreffen und auch das Flugverhalten nicht zu dem der "Vorbilder"

paßt.

Man muß wohl die neue Hypothese (vgl. Kap. 4.5.1.3), die den Nutzen von ähnlichen Arten unter-

schiedlicher stammesgeschichtlicher Herkunft erklärt, mit ins Spiel bringen. Der Dimorphismus der Art

wirkt dabei sicher dem sinnvollen Klassifizierungsbestreben der fliegenden Freßfeinde entgegen und
nutzt der Art.
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4.6.4. Mi/lothris agntliiiin und ihre "Nachahmer" (Kenia; Abb. 8.56-58; mit Diskussion)

Die Art Bcicuois tin/sn sieht zwar der Art Miflothris n^titliiiin ähnlich, speziell im weiblichen Geschlecht

(s. Abb. 8.56), fliegend allerdings sind Falter der Art Bclciiois tin/sn - vor allem die Männchen - von der Art

Mylothris agatJüan leicht zu unterscheicien.

Wie Abbildung 4.2 zeigt (S. 27), fliegen Männchen und Weibchen von Mi/lothris ngnthiiia richtungs-

wechselärmer als beide Geschlechter von Bclaiois tln/sa. Der f-Test nach STUDENT (Daten s. Tab. 1 0.2, S. 181

)

ergibt für die Männchen der beiden Arten einen höchst signifikanten Unterschied bzgl. der RW/s-Werte

(rf/= 10, t = 7,14, 1 -f,„(f) = 0,0016%), die Weibchen von Beleriois tin/sa, die in zwei Formen auftreten (s. Abb.

8.56), welche in der Färbung gut mit beiden Geschlechtern von Mylothris agathina korrespondieren,

unterscheiden sich ebenfalls hinsichtlich des RW/s-Mittelwertes von den Weibchen von Mi/lothris agathina,

und zwar sehr signifikant (df = 6, f = 3,77, l-F,,/0 = 0,47%), aber sogar auch noch signifikant von den

Mylothris agathina 66 (df = 8,5, t = 2,76, 1 -F,„(0 = 2,0%). Die Weibchen von Belenois thysa wechseln aller-

dings signifikant seltener die Flugrichtung als die Männchen der eigenen Art {df = 7,5, t ~ 2,87,

1-F,„(0 = 1,4%.).

Nicht überall - früheren Erfahrungen zufolge auch nicht zu jeder Zeit - ist das "Vorbild" häufiger

als der "Nachahmer". So trat zwar Mylothris agathina im Süden Kenias (Diani Beach, Shimba Hills) zu

den Beobachtungszeiten zahlreicher auf als Belenois thysa, im Sokoke-Arabuko-Wald jedoch war die Art

Mylothris agathina kaum auffindbar, während die Art Belenois thysa dort sehr häufig anzutreffen war

(s. Abb. 4.27 bzw. Tab. 4.24). Es sind jeweils die Häufigkeitszahlen der Mylothris agatliina 66 mit den 66
und den A-Typ-99 von Belenois thysa zu vergleichen wie auch die Anzahl der Mylothris agathina 92 mit den

D-Typ-99 von Bekviois thysa.

Die Tvpen wurden wie folgt festgelegt:

Typ A: Mylothris agathina 66 und ähnliche Falter (s. Abb. 8.56)

Typ B: ähnlich wie Typ A, d.h. mit gelben oder ockergelben Hinterflügeln (die Hinterflügel beidseitig oder

nur unten gelb), aber ohne orangen Wurzelfleck auf der Unterseite der Vorderflügel

Typ C: Grundfarbe weiß

Typ D: Mylothris agathina 99 und ähnliche Falter (s. Abb. 8.56)

Alle Typen weisen zusätzlich mehr oder weniger ausgedehnte schwarze Zeichnungselemente auf.

In Tabelle 4.24 sind die aufgeführten Arten bzw. Formen Gruppen zugeordnet (d. h. den Typen A, B,

C und D, s. o.). Tatsächlich ließen sich noch weit mehr Untergruppen bilden, wenn man z.B. die Ausdeh-

nung der schwarzen Zeichnung oder die Gelbfärbung (mehr ockergelb oder mehr schwefelgelb, kräftig

gelb oder blaßgelb, Hinterflügel oben und unten oder nur unten gelb gefärbt usw.) genauer analysiert. Die

Abbildungen 8.56-58 mögen einen unvollständigen Eindruck von der Vielfalt geben, vor allem im weib-

lichen Geschlecht.

Verbindet eine Art (Form) zwei solche Gruppen, so ist das entsprechend vermerkt (z.B. A-B: Belenois

thysa 66). Dabei kann die Art (Form) zwischen den Typen eine Mittelstellung einnehmen oder durch ihre

Variabilität - sei sie kontinuierlich oder diskontinuierlich (Polymorphismus) - beiden Typen zuzurechnen

sein. Aufgrund der Variabilität innerhalb der Arten, vor allem im weiblichen Geschlecht (s. z.B. die

Weibchenformen von Apjpias sabina der Abbildungen 8.56-58), und den verschiedenen verwirklichten

Kombinationen der wenigen Farbkomponenten ist eine solche Klassifizierung schwierig und dient nur

einer groben Einordnung. So können z.B. Männchen von Belenois thysa mit dottergelber Hinterflügelunter-

seite und weißer Hinterflügeloberseite im schnellen Flug auch den Appias /rtsf/faltern mit beidseitig gelben

Hinterflügeln recht ähnlich sehen etc.

Nicht nur die Weibchen des Typs A von Belenois thysa, sondern auch die Männchen dieser Art sehen

im Flug den Männchen von Mylothris agathina mehr oder weniger ähnlich: Der Basalfleck auf der Unter-

seite der Vorderflügel kann unterschiedlich groß und mehr gelblich bzw. mehr orange wie bei den

Mylothris agathina 66 gefärbt sein. Jedenfalls zeigen die Männchen von Belenois thysa alle Übergänge von

Formen mit weißer Grundfarbe und gelber Hinterflügelunterseite (Typ B) bis hin zu solchen, die zusam-

men mit den A-Typ-Weibchen von Belenois thysa den Männchen von Mylothris agathina recht ähnlich sehen

(s. Abb. 8.57, 2. Spalte, 3.-5. Falter).

Die Belenois f/7i/.';rtweibchen vom Typ A lernt man im Laufe der Zeit relativ gut von den Männchen von

Mylothris agathina zu unterscheiden, wobei ihre Häufigkeit an manchen Orten (s. Abb. 4.27) sicher dazu

beiträgt. Sie von den Männchen der eigenen Art zu unterscheiden kostet viel Mühe und ist manchmal

sogar unmöglich.
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D\v hiiltor von M\/lolliris ii^nlhiiKi nrii;i'n da/ii, sit li von dm iindoicn, ihiu-n .ilmlitlion l-altcMU alvusct-

zen, alkMdini;s nicht xöllig, weil die Weibchen von M\/lolliris ti^nthiiiu - begleitet von den Männchen - auch

häutig die 1-iitterptIan/e ihrer Raupe {Lomiitliiifi, Wll.l.IAMS 1%^) dort finden, wo die "Nachahmer" thegen.

Dc\ die Übergänge der Falter vom Typ A über Typ B bis hin /um Typ C tliel^Mid sind, Typ D aber auch

mit Tvp H durch Übergänge verbunden ist (vgl. Abb. iS.5(-)-58 und Tab. 4.24), existiert ein Ahnlichkeitskom-

ple\, der nicht zu jeder Zeit und an jedem Ort überwiegend aus ungenieL^baren Individuen besteht:

Recht schwierig ist es, die nicht häufigen Weibchen von Ncplicroiiin nr^in (vgl. Tab. 4.24 und Abb. 8.57)

von den Männchen von Mi/Iotliris n^ntliiiin zu unterscheiden.

Die Art M\/lotliris yiilci verbindet die Typen A und C, da die Falter - vom blal.'J gelborangen Basalfleck

der Vorderflügelunter- wie -ober.seite abgesehen - rein weil.^ sind. Diese Art konnte nur in den Shimba Hills

angetrotten werden.

Die Weibchen von Appiii^ >^iil'iiiii vom Typ A (s. Abb. (S.5(i-5S) kann man mit Männchen der beiden Arten

Mi/Iolliris ij\^i}tliinii odcv Bciciiois lli\/sii, leichter fast ni>ch mit iMltern der Art Appins hisH verwechseln, vor

allem, wenn die Flinterflügel mehr schwefel- und nicht ockergelb gefärbt sind und der Wurzelfleck der

Vorderflügelunterseite mehr gelb als rötlich orange ausgebildet ist (s. Abb. 8.56, 3. Reihe, 2. Falter). Es treten

bei den Weibchen von .Appins snhinn aber auch Formen auf, die den Männchen der eigenen Art gleichen

Tab. 4.24. I iäutigkeit verschiedener läglallerartcn cm iler kenianisclien Kiisle, ilie/iniiindest in einem C.eschlecht

den Arten Mi/Iothris n;^iitliiiiii (66 oder V V ) oder Mi/Iothris \/tilci ähnlich sehen, ns: nicht schmackhaft, s: genieli^bar,

C*: r^ie Flügel der Männchen von Nrplii'iv)iin tlinln^^iiin sind nur gieicli nach dem Schlüpfen weil.^, bekommen aber

bald einen bläulichen Schimmer, iler im l.auk' ihres Lebens an Krältigkeil gewinnt.

Hrklärung der Typen s. Text S. ''

Tvp Art, Ck'schlecht

Shimba Mills,

ni.mi

Arabuko-Sokoke

i'Viresl

Mombasa, Kilifi

(Küste)

i\ Mi//('//;r/s ii^iühiiHi 66
A Mnioifi tlu/sa 99 '

A Appins i^nbiim 99 -

A Ncplicroiiin nr;;;ia 99
A-B Bciciiois tin/sn 66
B Appiiis laati 66
B l'iviiid cicodom 66
B-C Appiii>ln^H 99
B-C Ncpliciviün fliiilnfi^iiin 99
B-C Bclciiüis cnviiii 66
C Calopsiliu florclhi 66
C Bciciiois i^itiicn 66
C Ncplicroiiin biiqiicti

C Ncplicroiiin nr;^in 66
C* Ncplicroiiin tlinhuisinn 66
C Appinii ^nhiiin 66
C Pixcia clhiriiui liliniin

C Appins cpnpliin 66
C-A Appins snbiiin 99 -

C-A M\/lotliris i/iilci

n M\/lotliri^ n^ntliiiin 99
n Bciciiois tln/i^n 99 '

D-l\ l^clcnois crcoiin 99
H-l? Irtuiin cicodom 99
n-i! Cilop^ilin florclhi 99
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M.agathina M.

B.thysa W.(ATyp)

A.sahina W.(A-Typ)

N.argia W.

B.thysa M.

A.lasti M.

E.deodora M.

A.lasti W.

N.thalassina W.

B.creona M.

C.ßorella M.

B.gidica M.

N.argia M.

N.thalassina M.

A.sahina M.

• D.charina liliana

A.epaphia M.

A.sahina W.fTyp C-A)

M.yulei

M.agathina W.

B.thysa W.fTyp DJ

B.creona W.

E.deodora W.

C.ßorella W.

120 100 80 60 40 20 20 40 60 80 100 120

^Shimba Hills, Diani [f^ Arabuko-Sokoke-Wald

Abb. 4.27. I läiifigkcit des Auftretens verschiedener Ingfalterarten an der kenianischen Küste, die zumindest in

einem Cieschiecht den Männchen oder Weibchen der Art M\/lothri^ n^nthiiin oder der Art Mylothris yulci ähnlich

sehen. Genaue Daten s. Tab. 4.24, Erklärung der Typen s. Text S. ^7.

(Typ C-A), d.h. ohne gelbe Hinterflügel, aber im Gegensatz zu den Männchen mit orangem Basalfleck auf

der Unterseite der Vorderflügel (s. Abb. H.58). D\v Appias sabina 99 mit kräfliggelben 1 linterflügeln (s.Abb.

8.57) stellen eine Verbindung zwischen den Männchen von Mi/Iofhris ni^ntliiiui und beiden Geschlechtern

der Art Äppias Insti her, welche ihrerseits wiederum einer Weibchenform von Ncphcivnia tlialassiiia gleicht

(s. Abb. 8.57).

Bezieht man einerseits noch die überwiegend weil? wirkenden Männchen von Eroiiia deodoni und von

l'denois creona mit gelber Hintcrflügelunterseite mit ein (s. Abb. 8.57) und bedenkt, daß gewisse Weibchen-

formen von Appias snbiiia (Typ C-A) und die soeben erwähnten Arten im schnellen Flug durchaus auch

bereits mehr weif.^ als gelb wirken (s. Abb. 8.57, 4. Reihe, 1 . Falter), so lassen sich an diese Ahnlichkeitsgrup-

pe auch die Falter mit weither Grundfarbe anschließen (s. Abb. 8.58).

Da die Weibchen von Cntopsilin florclla weiß wie die Männchen oder gelb sein kcinnen (s. Abb. 8.50 und

8.58), wird durch diese Art und die Arten Bch'tiois creona und Eroiiia dcodorn, deren Weibchen ebenfalls gelb

sein können, möglicherweise noch eine Brücke zu anderen gelben Faltern (z.B. Colotis protoiiicdia, s. Abb.

8.50, i.urciiui spec, s. Abb. 8.48, etc.) geschlagen.
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In Wäldern der kenianischen Küste sammelt sich längs gewisser Waldwege oder an manchen Waldrän-

dern ein solches Gewirr von ähnlichen Arten bzw. Formen an, daß es unmöglich ist, all diese Falter im Flug

eindeutig zu identifizieren. Immer wieder erkennt man häufiger auftretende Arten und Formen und
mißidentifiziert unter diesen fliegende seltenere Arten und Formen. Die Abbildungen 8.56, 8.57 und 8. 58

sollen einen Eindruck von der Vielfalt vermitteln.

Diskussion:

Die Ähnlichkeit der Arten Mylothris agaihina (Männchen), Belenois thysa und Appias sahiim (Weibchen)

ist lange bekannt, die Arten sind z.B. in WICKLER (1968) zusammen mit der Art Dixeia orbona vidua

(Weibchen), die an der kenianischen Küste nirgencis angetroffen werden konnte, als Beispiel für Batessche

Mimikry abgebildet, wenn auch z.T. unter ungültigen wissenschaftlichen Namen. Die Abbildung könnte

noch um die Weibchen der Art Ncphcivjiia nrgia ergänzt werden.

Die lapidare Feststellung, alle genannten Arten (teilweise nur die Weibchen) seien Batessche Nachah-

mer der ungenießbaren Mylotluifi agathiiia 66, stößt auf Widersprüche:

- Die "Nachahmer" vom Typ A übertreffen mancherorts (z.B. Arabuko-Sokoke-Wald) vmd zu manchen

Zeiten die Vorbilder zahlenmäßig erheblich.

- Die "Nachahmer" sind durch ihr Flugverhalten oft von den Vorbildern unterscheidbar. Die Tatsache,

daß die Belenois tln/sa 99 signifikant seltener die Flugrichtung wechselten als die 66, kann auch daran

liegen, daß Weibchen vieler Arten mit ihrem schwereren Hinterleib nicht so rasant fliegen können wie

die Männchen (OWEN 1971, Marden 1992).

Die "Nachahmer" sehen aufgrund ihrer Flugweise in der Luft auch anderai Arten bzw. Formen

ähnlich, die sich vom Vorbild deutlicher abheben. Es treten bei ihnen nichtmimetische neben mimeti-

schen Formen auf ähnlich wie bei Helicoiiius doris (Heliconiinae), eine Art, die als schwaches Müller-

sches Vorbild gilt (HuHEEY 1976, 1980b, 1988).

Besser lassen sich all diese Fakten erklären, wenn man auch die Schutzwirkung der Ähnlichkeit nicht

näher verwandter, genießbarer Arten (Formen) mit ins Spiel bringt (vgl. Kap. 4.5.1.3). Es ergibt sich

folgendes Bild:

Da die ArtMi//of/;;;s agntliiiiii nicht selten in vom Menschen beeinflußten Gebieten recht häufig auftritt,

ja mitunter sogar in großen Mengen nach Regenfällen in Gärten umherfliegt, ist es eher unwahrscheinlich,

daß sie früher deutlich häufiger war als die Art Belenois thysa, die wohl nur in geringerem Maße als

Kulturfolger anzusehen ist (Larsen 1991).

Die schnell fliegenden Männchen von Belenois tln/sn sind durch ihre Flugweise von cien Mylotlnis

a^^atliinn 66 unterscheidbar und genießen deshalb vermutlich wenig Schutz.

Die den Männchen der eigenen Art ähnlichen Weibchen von Belenois thi/sn (Typ A) sind wohl, da sie -

ähnlich wie viele Weißlingsweibchen (vgl. Kap. 4.6.2) - langsamer und weniger, mehr zwischen den

Pflanzen fliegen, durch die Männchen der eigenen Art und die Männchen von Mylothris ni^athina geschützt,

wenn auch nach ganz unterschiedlichen Prinzipien.

Die anciere Weibchenform von Belenois thysa (Typ D) profitiert hauptsächlich durch ihre Ähnlichkeit zu

den ungenießbaren Weibchen von Mylothris agaihina.

Die Tatsache, daß die Weibchen von Belenois thysa sich im Flugverhalten der Art Mylothris agnthina

nähern, aber doch häufiger die Flugrichtung wechseln als das Vorbild und sich sehr dicht zwischen den

Blättern und im Gestrüpp aufhalten, mag auf die nicht allzu große Qualität des Schutzes hindeuten. Etwas

besser geschützt erscheinen z.B. die nicht häufigen Weibchen von Nepheronia argia, die im Flug von den

Vorbildern kaum zu unterscheiden sind, wobei die Seltenheit wohl einem Erlernen der geringen Unter-

schiede zum Vorbild entgegenwirkt.

Alles in allem kann man feststellen, daß die Nachahmung der Art Mylothris agathitja im Sinne Bates-

scher Mimikry nur ein Grund für die Ähnlichkeit dieser Arten sein kann. Mindestens ebenso wichtig -

wenn nicht sogar noch bedeutsamer - ist wohl die Tatsache, daß Freßfeinden Vertreter verschiedener

Gattungen fliegend vielfach ähnlicher erscheinen als Arten derselben Gattung.

Die Art Mylothris ynlei mag an eng begrenzten Stellen als ungenießbares Mitvorbild dienen (z.B.

Shimba Hills). Doch scheint sie direkt an der kenianischen Küste extrem lokal oder gar nicht aufzutreten

(Tai.uot 1944, Larsen 1991).

Welchen Grund kann man nunmehr dafür angeben, daß an der kenianischen Küste ein derartiges
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Gewirr von ähnlichen Arten bzw. Formen /u finden ist, eias es immer schwierig, ja oft sogar unmöglich

macht, einzelne Falter im Flug artlich zu differenzieren, obwohl der Komplex insgesamt sehr vielgestaltig

ist und sehr wohl mehrere Ähnüchkeitsgruppen unterschieden werden können?

Von der oben bereits diskutierten Batesschen Mimikry mit dem Problem, daL^ wenigen Vorbildern ein

Heer genießbarer Nachahmer gegenübersteht, einmal abgesehen, läßt sich zusätzlich der Nutzen der

Ähnlichkeit genießbarer Arten nach der neuen Hypothese (Kap. 4.5.1.3) ins Spiel bringen. Nach dieser

Hypothese genießen die am Komplex beteiligten Arten und Formen einen gewissen Schutz, die selteneren

mehr als die häufigeren.

Das kann möglicherweise ein Grund dafür sein, daß sehr seltene nichtmimetische Arten bzw. Formen

in manchen Gebieten nicht aussterben. In diesem Zusammenhang seien zwei an der kenianischen Küste

recht seltene Weibchenformen von Pnpilio dnrdniius erwähnt, die nicht besonders gut zu Acraeinen- und

Danainenvorbildern passen (s. Abb. 8.59). Eine der beiden Weibchenformen sieht einer Weibchenform von

Pseudacraea liicretin (ebenfalls nicht häufig) ähnlicher als den Vorbildern (s. Abb. 8.59), was sich vielleicht

bei entsprechender Seltenheit nicht so nachteilig auswirkt.

Inwieweit "apostatic selection" (OWEN 1971) beim Erhalt dieser seltenen Arten bzw. Formen eine Rolle

spielt, ist schwer abzuschätzen. Direkte Hinweise aus den Faltergemeinschaften der kenianischen Küste

für die Richtigkeit der Hypothese ließen sich nicht finden. Nach dieser Theorie sollen seltene, von allen

anderen Faltern deutlich abweichende Formen einen Selektionsvorteil dadurch besitzen, daß die Vögel

normalerweise keine Suchbilder für diese Formen entwickeln und imbekannte Nahrung nicht so ohne

weiteres probieren. Jedenfalls ließen sich bei auffälligen, abweichenden, aber seltenen Formen gewisser

Arten immer auch ähnliche Arten bzw. Formen entdecken, wenn auch nicht immer in großer Zahl und

auch nicht an allen Orten und zu jeder Zeit.

4.6.5. Amaiiris oclilea und ähnliche Arten an der kenianischen Küstenregion

(Abb. 8.32; mit Diskussion)

Wie Tabelle 4.15 und Abbildung 4.15 (S. 64 und 65) zeigen, flogen Anfang August 1988 im Shimba

Hills-Park (Makadara-Wald) viele schwarzweiße Falter verschiedener Gattungen und Familien. Die ab-

grenzbare Ähnlichkeitsgruppe um A)naiiris niavius ist bereits in Kapitel 4.4.3.1 abgehandelt.

Bei den nunmehr noch zu besprechenden schwarzweißen Falter handelt es sich um Aiiinuris ochlca

(Danainae), HypoUrnnas deceptor (Nymphalinae), Pseudacraea eurytus 9 (Nymphalinae), Pseudacraea lucretia

6, 9 z.T. (Nymphalinae), Acraea saus 9 (Acraeinae), Acraea uatalica 9 z.T. (Acraeinae), Acraea esebria 9

(Acraeinae), Appias epaphia 9 (Pieridae), Colotis ioue 9-f. natalensis (Pieridae), in geringerem Maße auch

Acraea cnccdon 9 (Acraeinae) und Neptis spec. (Nymphalinae).

Bezieht man zu den Daten des Shimba Hills-Parks die Situation im Wald bei Diani und im Arabuko-

Sokoke-Wald mit ein, so ergeben sich folgende bemerkenswerte Tatsachen:

Im Arabuko-Sokoke-Wald fehlen weitgehend die ungenießbaren Vorbilder der Familie Danainae

{Amauris ochlea, auch Amauris niavius), die Vorbilder aus der Familie Acraeinae (Weibchen von Acraea satis,

Weibchen von Acraea uatalica und einige andere seltenere schwarz-weiße Weibchenformen anderer

/4crart7arten) treten zahlenmäßig stark zurück.

Im Gebiet der Shimba Hills trat zwar zur Beobachtungszeit das Vorbild Amauris ochlca in großen

Mengen auf (s. Abb. 4.15, untere Graphik), jedoch - wie auch die Euploeaiaher im Khao Phra Thaew-Park -

sonderten sie sich großenteils ab, so daß im Wald selbst wiederum die "'Nachahmer" in der Überzahl

waren, während die Art Aiiiniiris ocliIca zu I iimderten in einigen KiK)meter Entfernung an krautigen

Pflanzen anzutreffen war.

Die Art Danaus chrysippus (s. Abb. 8.59) - nebenbei bemerkt - sondert sich extrem ab. Sie war im

Grasland fernab von den beobachteten Falteransammlungen recht häufig anzutreffen. Nie jedoch konnte

zu den Beobachtungszeiten ein Exemplar zwischen den Ansammlungen der anderen Arten entdeckt

werden.

Die ungenießbaren Acraeinen- und Danainenvorbilder wechseln selten die Flugrichtung pro Sekunde,

die "Nachahmer" ebenfalls (s. Abb. 4.2, S. 27). Erschreckt ändern manche "Nachahmer" ihr Flugverhalten

höchst signifikant, indem sie auf einen richtungswechselreichen Zickzackflug umstellen (s. Hypolinnias

deceptor, Tab. 4.2, S. 30).

In Abbildung 4.15 (untere Graphik) sind die häufigeren schwarz-weißen Arten der Tab. 4.15 ohne die

Gattung Neptis, deren Arten im Flug wohl doch recht selten mit Faltern der zu besprechenden Ähnlich-
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koilsi;riipp(.' \rr\vc'chsi.'ll werden tiiiillen, /.ihlenmiilhii; dargeslelll. (irncivll Kilst sich Stigeii, diil> die

iingeniel:JKiaii AcmcinenvDrbildor /.vvcir dort fliegen, wo sich oiich die "Nach.ihmer" zu Grüppchen

nnscinimehi, iiber je niich Ort (oder Zeil) nicht in ausreichender Zahl, um den "Nochiihmern" im Sinne

Bntesscher Mimikry genügend Schutz zu bii'tt'n. I^ie giftige Danainennrt/l;//rt///;s oclilca trat im August 1988

im Shimbii I lills-Pnrk zwar in großen Mengen .^ui, die Falter sonderten sich aber ab, wie schon gesagt. Sie

waren direkt Ix'i dvw Ansammlungen der anderen Talter kaum zu finden. Beobachtungen von Larsen
(1W|) - ebenfalls in dt-n Siiimba 1 Ulis - sciieinen das zu liestätigen.

Diskussion:

Da gewisse "Nachahmer" durchaus in der Lage wären, durch schnelle Richtungswechsel während des

Fluges das Risiko, gefangen zu werden, zu vermindern (vgl. Ui/poli)ii)ins ihrcptor, Abb. 4.2 und Tab. 4.2), es

normalerweise aber nicht tun, muß angenommen werden, daß der Schutz durch ihre äußerliche Ähnlich-

keit auch im Flugverhalten - mit dem Vorbild (in erster Linie wohl mit dem häufigen Vorbild Aiiuiiiris

inlilni) mehr Selektionsvor- als -nachfeile bringt, auch wenn die Vorbilder sich wenigstens teil- bzw.

zeitweise absetzen.

Man kann annehmen, d<il> die geniel^baren schwarz-weißen Arien (Formen), die st)gar z.T. versciiiede-

nen Familien angehören, von ihrer Äiinlii hkeit im Sinne der neuen I lypothese (vgl. Kap. 4.5.1.3) profitie-

ren. Ihre Tracht liefert ihnen aber ji- n.ich Oi[ oder Zeit - auch einen gewissen Schutz als Batessche

Nachahmer.

Die schwarz-weißen Weibchen der /\( /v/iv/arU-n, d\c nur in geringer Zahl auftraten, sonderten sich nichl

ab, sondern flogen grundsätzlich zwischen dvn Nachalmiern. Die Begründung dafür könnte sein:

Hs bringt wahrscheinlich auch einer seltenen, geschützten Art mehr Vorteile, sich zwischen häufigeren,

ungeschützten Arten aufzuhalten als sich abzust)ndern, da ja seltene warngefärbte, ungenießbare Arten

unter Druck geraten können, wenn keine anderen Mitglieder eines Müllerschen Ringes mit derselben

Warnfärbung vorhanden sind (TURNHK l'-)84a, vgl. Kap. 4.4.2.2.).

Natürlich wäre es für diese /Ic/v/tv/weibchen vorteilhaft, sich zu den sich absondernden Aiinmris

()t7;/(V/faltern zu gesellen, so wie es die Dt7//;sarten gerne tun (vgl. Kap. 4.4.1.2., S. 49). Es mag vielleicht

Zufall sein, daß solch eine Anpassung noch nicht erfolgt ist. Es ist aber auch zu bedenken, daß Weibchen

geeignete Futterpflanzen für die Raupen aufsuchen müssen. Zu diesem Zweck zerstreuen sie sich wohl auf

der Suche nach geeigneten Eiablagestellen ohnehin nu"hr.

Auch im Khao Phra Thaew-Park wurden während der Regenzeit die Falteranhäufungen der /'/(/'/ocKar-

ten kleiner und parallel dazu tauchten immer mehr dieser Arten i\n anderen Stellen in geringer Zahl oder

gar einzeln auf (vor allem die Weibchen von Eiiplocn )iiiilcihcr, vgl. Kap. 4.4.1.2.).

Mül^len also von seltenen, ungenießbaren Arten größere Wege zu Ansammlimgen häufigerer, ge-

schützter Arten zurückgelegt werden, so könnte die Gefährdung unterwegs größer sein als der Nutzen

solchen Tuns, zumal wenn tlie Futterpflanze der Raupe nicht in der Nähe wächst.

Daß diese selteneren ungenießbaren Falter in den Ansammlungen genießbarer Falter "willkommen"

sind, steht außer Zweifel, d^ sie ja eine geringe Schutzwirkung für die "Nachahmer" entfalten. Über die

Gründe, warum es für die ungenießbaren Falter selbst auch besser ist, sich soklu-n Gruppierungen

anzuschließen, kann man vorerst nur spekulieren. Möglicherweise spielt es auch eine Rolle, daß in einer

Gruppe von Faltern der einzelne besser geschützt ist als ein solitäres Individuum (HAMILTON 1971).

4.7. Abschließende Diskussion

Die Aussage, alle Ahnlichkeilen in tropischen Schmellerlingsgemeinschaften lassen sich dinch konver-

gente und parallele FAH)lulion und Advergenz erklären (BI\OVVI:k & BKc^WliK 1972), scheinen die vorliegen-

den Untersuchimgsergebnisse weilgehend zu bestätigen, l^iuvh Anwendung der Theorien von Bates

(1862) und Mm l l K (I87S) jedoch lassen sich \'iele erstaunliche Ähnlichkeiten gar nicht i>der nin- zimi Teil

verstehen.

Konvergente und parallele Evolution kaiui elx'n auch /u "Verwirrgcnossonschafton " genießbarer

Faller (Theories, auch Kap. 4.5.1.3, S. 72) führen bzw. sit-erhallen, nichl nur zu Warngenossenschaften wie

bei 1.1er Müllerschen Mimikry. Gleichen sich nichl näher xerwandU- Arten im Flug, so muß wohl die

ErlolgsiiiK)te bei der Jagd auf fliegende Falter durch insektenfressende V()gel bzgl. solch einer Ähnlich-

keitsgruppe absinken, falls die beteiligten Arten auf Attacken unterschiedlich reagieren, was bei nur
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cMitfcrnler Ver\v.indlsi.li.iü Jt-nkKir (.'rsclu-int.

In r.ilx'llc 4.25 sind der besseren Übersiehtliehkeit wegen Gemeinsamkeiten und Unterschiede von

Miillerseher (A) imd Batesscher (M) Mimikry und des neuen Kon/epts der Verwirrgenossenschaften

geniel.'ibarer Arten (C) einander gegenübergeslt'llt. Als (iruiidlagi- dienli' eim- iiilonnalive Tabelle aus

Huiii;i:y(19SS).

Wo die Bedingungen nicht klar definiert sind wie in einem Batesschen Vorbild-Nachahmer-System, wo
der Freßfeind wohlschmeckende und ungeniel^bare Beute nicht unterscheiden kann, kann er keine beste

Strategie entwickeln (TURNliR et al. 1984). Dasselbe muß auch gelten, wenn verwandtschaftlich sich nicht

nahestehende Arten zusammen auftreten, sich im Flug recht ähnlich sehen, auf Angriffe der Freßfeinde

aber verschieden reagieren.

Während im Fall der Müllerschen Mimikry Vorbild, Nachahmer und 1'rei.sleind von di-r Ähnlichkeit

profitieren, bei der Batesschen Mimikry jedoch nur der Nachahmer, nicht aber das Vorbild und auch nicht

der Freßfeind (Bl nson 1977, 1 IUI II:i;y 1984), ziehen bei der konvergenten Farbmusterentwicklung bei nicht

näher verwandten, genießbaren Arten (C) Vorbild und Nachahmer Nutzen aus der Ähnlichkeit, nicht aber

der Freßfeind, der durch die Verminderung seines Fangerfolges geschädigt wird. Wird eine Schmetter-

lingsart viel häufiger als die andere, so nimmt der Schutz der häufigeren stark ab zugunsten der selteneren,

d.^ sich der Freßfeind wahrscheinHch auf die häufigere einstellt, d.h. in Bezug auf sie seine Jagdmethode

optimiert. Bezeichnen wir einen Selektionsvorteil mit "+", einen Seleklionsnachteil mil "-", so ergibt sich

folgendes Schema:

A i;

Vorbild

NachahiiK

{•'rei^k'iiHl

Aus den ersten beiden Zeilen des Schemas (Vorbild und Nachahmer) ergibt sich, i.\i^\^ in t.\vn I allen A
und C die am Mimikryring beteiligten Arten einander immer ähnlicher werden kcinnen, ja daß oft eine

seltene Art (F'orm) von der häufigeren aufgesaugt wird (für den Fall der Müllerschen Mimikry vgl.

Si li;i'PAKD et al. 1985, TURNHR 1988).

Aus der 2. Spalte (B) resultiert, daß im Falle Batesscher Mimikry sich das Vorbild absetzt (I lui ii:i:y

1984), während der Nachahmer zum Vorbild hin advergiert (BROWiiR & BROWliR 1972).

Aus der 3. Zeile (Freßfeind) ergibt sich, daß es sich im Falle Müllerscher Mimikry als vorteilhaft

erweisen kann, wenn die Falter langsam, richtungswechselarm fliegen und eine Warntracht besitzen. Im

Gegensatz dazu fliegen die fvilter im I-all C schnell mit häufigen Richtungswechseln, s. folgendes Schcm.i:

Fliigverhalten
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Tab. 4.25. Vorglcicli /.vviscluMi Mülk'rschcr (A) und B.itL'ssclu-r Mimikry (B) und der koiivrigonton l\irbmuster-

entwickknigboi genicl>b.iR'n Arten (C). Als 15,isisdi(.'nk'c'infT,ib(.'llo (Table I ) dus I Im II l^ ( l'-WS), dir abgewandelt

und entsprechend ergänzt wurde.

A

(I) COTT l'-)40

Frelsleind Der Frel.^leind erlernt

die Wcirntmcht und
vermeidet so

ungeniel-^ba re Bou te.

CcyrT 1940

Der FreLsfeind wird getäuscht,

da geniel^bare Arten die

Warntracht imgeniei.'Jbarer

Arten imitieren.

Der Frel.'iteind kann die geniel.s-

baren Arten nicht sinnvoll nach
dem IMug- b/w. Fluchtverhalten

klassifizieren, weil nah verwandte
Arten, ja sogar Formen derselben

Art, sehr verschieden aussehen
und sich mitunter auch unter-

schiedlich verhalten, während
stammesgeschichtlich sich terner-

stehende Arten im Flug kaum zu
unterscheiden sind.

(2) COTT 1940 COTT 1940,TURNEI? 1984a

Häufigkeil ve)n Keine Finschränkung: Die Nachahmer müssen seltener

Vorbild und Je höher die lndi\iduen- als die Vorbilder sein. Wird der

Nachahmer zahl, desto besser der Nachahmer zu häufig, so steigt

Schutz für das einzelne die Bereitschaft zu (probeweisen)

Lebewesen Attacken beim Freli^feind stark

an.'

SiiiJ'rARn 1958

Alle Arten können in

beliebiger 1 läufigkeit

auftreten.

SiiiTPARn 1958

Das Vorbild mul? in der Regel

häufiger als der Nachahmer
sein. Andernfalls könnte der

Freßfeind nicht lernen, Tiere

mit der entsprechenden

Warntracht zu meiden.

TUKNi'Ketal. 1984 TUKNFK et al. 1984

Nimmt der Nachahmer Nimmt der Nachahmer an Zahl

an Zahl zu, wächst der zu, so vermindert sich der

Vorteil für beide Arten. Vorteil für ihn selbst, das

Vorbild wird stärker attackiert.

Keine Einschränkung: Ähnlich

wie im Fall A geniel^t jedoch die

seltenere Art bei abweichen-

dem Flug- und Fluchtverhalten

einen stärkeren Schutz als die

häufigere, auf die sich der Freß-

feind in der Regel besser einstellen

können wird. Wird eine Art in

ihrer Ahnlichkeitsgruppe sehr häu-

fig gegenüber allen anderen, so

läßt die Schutzwirkung für sie

nach. Nimmt der Nachahmer an

Zahl zu, so wächst der Vorteil für

das Vorbild, für den Nachahmer
nimmt er ab.

(3)

Häufigkeits-

abhängigkeit

Huiii;i:v 1984 HUIIKFY 1984

ja, Häufigkeit des Nachahmers
hängt von der 1 läufigkeit des

Vt)rbilds ab.

Der VorttMl fiir eine Art hängt von
ihrer relativen Häufigkeit und
ihrem Flug- bzw. Fluchtverhalten

ab: je seltener die Art, je abweichen-

der ihr Flug- bzw. Fluchtverhalten,

umso besser die Schutzwirkung.

(4) COTT 1940,

Genauigkeit Hui IRF.Y 1988

cler nicht notwendiger-

mimetischen weise grol>

Ähnlichkeit

CciTT 1940

grol:!: Nachahmer muß mit

Vorbild verwechselt werden.
Die Ähnlichkeit muß nur im

schnellen Flug grol:! sein, da die

genießbaren Arten nicht langsam
mit wenigen Richtungswechseln

fliegen können, ohne ihr Leben

stark zu gefährden: Je gröl^er die

Ähnlichkeit im schnellen Flug

umsi> besser

(5)

Art der

Ähnlichkeit

Sl U'l'l'Al^D 1958

Die Ähnlichkeit beschränkt sich

auf äußerlich sichtliare Struktu-

ren, Färbung, Zeichnung oder
Verhalten.

Siehe B !
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A 15

(d) Siii;i'rAKi) [^^"ss Siiii'i'AKi) IM3.S

( ,i'iiu'Klnirk(.'it Alle Arien Ix'sil/rn eine Dds Vorbild nuil.< ruKitu uii^c

iiiul i.irlnin^ Wiirntr.iclil u\m.\ sind nieBbnr oder anderweitig

geschützt. geschützt sein, es mul.^ cUitlällig

gefärbt sein.

Alle Arien genie'l.sbjr; im
schnellen l'lug sind lorniiuillcisen-

de I'ärbungen und Zeichnungen
wohl besonders geeignet.

(7)

i'olyniorphis-

nuis

Si ii:i'i'AKi)

selten

'-)5H Smil'l'AKP 1958

häufig häufig: Der Grad an Verwirrung
der Frel^feinde nimmt durch
Polymorphismus zu, so daß sie

die l-alter nicht mehr sinnvoll

(nach ähnlichem l'lug- bzw. Flucht-

verhalten) klassifizieren können.

(8)

Täuschung
Huiii;i;y 1984

nein

HUHEEY 1984

ja nein, aber Verhinderung sinnvoller

Klassifizierung

(9)

Wer profiliert

von diT Ähn-
lichkeit?

FiSMEK 1958,

HuilHEY 1984

Vorbild: ja'

Nachahmer: ja'

Freßfeind: ja

Huiihi:y 1984

Vorbild: nein

Nachahmer: ja

Fref'Jfeind: nein

Vorbild: ja'

Nachahmer: ja'

Freßfeind: nein

(10) Hui ii;i;y 1984

Verteilung im Sammeln sich die Falter

Kiium an einer Stelle an, so

wird der Lernerfolg

beim Frei^leind

gesteigert.

IIuiihi;y 1984

Cileichmäßige Verteilung der I liegi'n mehrere verschiedene

Nachahmer, so dal.-! der Freßfeind Arten am selben Ort, so führt das
nicht wiederholt mit ihnen zur Verwirrung des Frel^feindes.

zusammentrifft und so lernen

kann.

(11) HUHEEY1984
Vorkt)mmen
am selben Ort ja, aber nicht strikt

Siii;ri'ARD 1958,

HuilEEY 1984

ja, ganz allgemein strikt ja: strikt

(12)

Vorkommen
zur selben Zeit

HUIIEEY 1984

ja, aber nicht strikt

COTT 1940, HUHEEY 1984

ja, aber nicht so strikt, wie man
früher glaubte

(Siii:i-i'AKn 1958)'

ja, aber nicht ganz strikt

(13)

Verhalten

HuilEEY 1984

auffällig, langsamer
Flug

SWYNNEKTON 1915a,

HUIIEEY 1984

Der Nachahmer verhält sich

eher unauffällig wie kryptisch

gefärbte Arten.

schneller Flug mit häufigen

Richtungswechseln, scheu

bzw. vorsichtig

(14)

Zähigkeit und
Langlebigkeit

IIUIIFIY 1984 Huiiei:y 1984

Vorbilder: ja

Nachahmer: nein

(15) FlUHEEY 1984, Bkowhk & BKOWEK 1972,

Evolutions- TUKNEK et al. 1984 Huiii-:ey 1984, TURNEK et al. 1984

tendenz Konvergenz Advergenz: Nachahmer adver- Konvergenz
gieren zu den Vorbildern hin,

Vorbilder versuchen zu

"entkommen ".

' Itol/ .illi'ciciu moi h(c 111,111 iiH'ini'ii, ci.ils cm rcilscliiit/ ininuT noch liussur ist als j^.ir ki'iii Si liul/. Aus /wv\ ( iiiiiulcii |i'd(n h

k.inii ein System mit NachiihnuTn, dii' h.iiifigcr sind <ils die Vorbilder, in der Kegel nicht ülier kingc Zeit hinweg erh.ilteii

bleiben: Zum einen müssen dii- Nachiihmer so langsam fliegen wie die Vorbilder, um nicht von ihnen unterscheidhar zu
werden. Damit erhöht sich für die Nachahmer das Risiko, getötet zu werden, durch das langsame ('liegen mehr als sich die

Uberlebenschancen vergröf^ern durch den Vorteil, von Zeit zu Zeit fälschlicherweise in Ruhe gelassen zu werden. Zum anderen
führt der starke Selektionsdruck auf die Vorbilder dazu, daß, sie sich zeitlich bzw. örtlich von den Nachahmern alisetzen.

' Da die Vorbilder in der Regel langsam fliegen, müssen auch die Nachahmer langsam fliegen, damit sie nicht durch ihr

Flugverhalten von den Vorbildern unterschieden werden können. Die Ähnlichkeit nuiL< gröl.^er sein als im iall C .

' Die seltenere Art zieht bei gleicher Clenieß- bzw. Ungenief^barkeit gröl^eren Nutzen aus der Ähnlichkeit.
• Vorbild und Nachahmer müssen iiiclil immer zur selben /eil aiiflrctfii (Ronisc im n 1963, lluilirv I^HOa, {'IM, IJkodii I')HI,

Cill.lil'KT 1983, WAI.DUAUKK 1988).
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(kIit .iIhm- Jiiiili il.is Vrrli.ilti'ii criviilil \v(.M\ii.'n (\'i;I. I'.ib. 4.25, I'iiiikl 13 .iiil S. 105).

M()i;liclisl i;(.'n.UK' Übcrstimmiing im iiul.'Jcrcn Iir.scluMiuiii^sbild zwischen Vorbild und Niuhiihmcr bei

diT l5aU's,siiuMi Mimikry, wie sie von vielen l-orschern immer wiedergefordert wurde (Coir l'-)4(), I'ASTI'UR

l'-)S2, rDlKill IW8, i Unil 1'^ l'-'iSS, WAI,nBAL)i;R hJiSS), erhiüit sieher den Schutz der Ndcholimer deuthch.

IXimil der Niich.ilimer nicht vom Vt)rbild unscheidbiir wird, mul.Ncr niciit nurdieiUilTälhge W.irntr.icht des

Vorbilds, sondern .uich ilessen Idiigs.mie, richlungswechseknnu" llugweise kt)pii'ren, d'w es natürlich

einem h'rel'stxMnd li'ic lilt-r ni.u hl, >mt geringe Unterschiede zu .u hli-n.

Pocli k.mii ,uicii iingen.iue Ähnlichkeit zwischen Vorbildern und H.itt'sschen N.ichdhmern recht wir-

kungsvoll sein (s. auch Muiii.mann hW, WiNnix KIK \'-W, HuNc an ..^ Sin itakp UfCiS, Hkciwi k l'-^SHa,

Hkihvi-k, Aicxkk & Bkowi:k 1^)71), und zwar

wenn ein N.ich.ihmer zwar keinem Mitglied eines MüUerschen Mimikryringes, die ja einander nicht

so periekt kopieren müssen (Coi r 1^40), besonders gleicht, aber vielen doch so ähnlich sieht, dal.? er

dem generalisierten ßild entspricht, das die Hrel.'iteinde von den tür sie ungeniel^baren Faltern des

Ringes eiilwicki'ln.

- wenn ili'r Nachahmer si'iir selten /wischen \\v\ häuligeren Vorbildi-rn .uiltrill.

wenn er die Fähigkeit besitzt, attackiert im letzten Augenblick dem Irel^leind blitzschnell auszuwei-

chen.

Je unangenehmer aui^erdem die Frt'ahrungen mit einem Vorbild (z.B. Pndilioptii nristolocliinc) für einen

Frel^feind sind, desto weniger präzise darf die Mimikry durch den Nachahmer sein (Bkovvhr & i5l\CiWi:K

1%5, DUNCAN & SiiHiM'AKn l%5, C/Ai'i IC Kl et al. l'-JZd, GooDAi.i', & Snhddon \^)77, POLic;il l'-JSH). Auch

attraktive alternative Beute läl^t eine ungenauere Mimikry zu (ScilUMlR 1974).

Bei Fall C (Konvergenzgruppen genießbarer Arten) ist keine besonders große Ähnlichkeit zu erwarten,

da die beteiligten Arten sich nur im schnellen Flug gleichen müssen und oft wohl auch nur auf den ersten

Blick.

IXi Balessclie Mimikr\' nur wirki-n kann, v\enn Viirbild um! Nachahnu'ram selben C^rl und zur selben

Zeit auftreten, sind I alle von Vc)rbild-Nachahmer-i'aaren seltener als MüUersche Mimikryringe, an welche

sich Balessclie Nachahmer angeiiängt haben. Die Fixierungeines Nachahmersauf nur ein Vorbild schränkt

iim auf das Verbreitungsgebiet uud die Flugzeit des Vorbildes ein, weil die falsche Warntracht dem
Nachahmer außerhalb dieser bt-iden limitierenden Faktoren schwere Nachteile bringt. Oft gelingt es

allerdings solchen Nachahmern mit nur einem passenden Vorbild, durch Ausbildung von Unterarten bzw.

i'ormen in xerschiedenen Clebielen sich unterschiedlichen Vorbildern anzugleichen.

Stabilere Verhältnisse lx>kommt man in allen drei Fällen (A, B und C), wenn mehr als zwei Arten an

einem Ahnlichkeitskomplex beteiligt sind. Man iiat dann mitunter MüUersche Mimikryringe vor sich, an

die sich Balessclie Nachahmer angehängt halben, wobei die artliche Zusammensetzung von Gebiet zu

Gebiet, aber auch zeitlich variiert. Vergleichbares gilt auch für die Ähnlichkeitsgruppen genießbarer Faller,

die sich ebenfalls je nach Ort imd Zeit unterschiedlich zusammensetzen können.

Die Forderung drv C ileiciizeitigkeit ist nicht so strikt zu verstehen. Es ist im Fall B milunter ausreichend

oder sogar besser, wenn die Vorbilder \'or den Nachahmern erscheinen, so daß Freßfeinde nach ausschließ-

lich unangenehmen Frfahrungen mil dtMi ungenießbaren Faltern die Nachahmer wenig beachten (ROT'tl-

SiilliP l%3, ilLilli:i:v IWOa, l'-)84, BKcmil I^Sl, GllHHKI \'~)S3). Hierbei spieltauch eine Rolle, wann z.B.

unerfahrende jungvögel flügge werden (WAl.ni?AUi;K 1988). Ungenießbare Falter tendieren dazu, sich im

Verhallen imd Aussehen von genießbaren Nachahmern wegzuentwickeln, da sie so die Wahrscheinlichkeit

erhöhen, daß i'reßfeinde sie bereits im Flug unterscheiden können und ungeschoren lassen (FlsilliR 1958,

TURNl'K 1975, Matti IHWS 1977, C ;i in im an et al. 1980, FlARVl'V et al. 1982). Daher begünstigt die Selektion

Absetzbewegungen der Vorbilder, die- den Schutz der Nachahmer reduzieren.

Ungenießbare Falter neigen am li \ielfach dazu, sich vou den übrigen Faltern abzusondern und sich an

bestimmten Stellen anzusammeln (F'isi ii R 1958, ARNOI.n 1978, AXüLROn & HAMILTON 1981 , 1 1 \RVl;^ 1983,

Browi R |988a). Zwischen den Vorbildern dieser Ansammlungen finden sich dann mitunter Batessche

Nachahmer (s. z.B. Kap. 4.4.2.1), nicht selten jedoch sind die Falteranhäufungen praktisch frei \'on Nach-

ahmern (z.B. /.'///'/()(V(ansammlungen). lün Grund könnte sein, daß z.B. die /.'///'/ocofalter sehr dicht zusam-

menrücken, -fliegen und auch -sitzen, so daß ein Freßfeind leicht diese Cauppen auf genießbare Falter

überprüfen und diese herauspicken könnte, \'ergleichbar der Situation im mexikanischen I lochland, wo
Vögel aus den Ansammlungen von naiiiiiis /'/< v;/'/';/s weniger gütige Falter Iressen (Brow I R I'-'S8b).
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I!ntspn-i luMuk's ,i;ill ,1111 h liir sehr j^itligc Arten: Sic Ix'sit/cn miluntcr eine ei^i^ciu' Wiirntnuht, die sie

von weniger j^iftigen Arten unlersclieidb,ir niiiclil (1Iuiii:i:y iW^i), und sondern sich von den <inderen

Faltern, mich den schwächer giftigen <ib i/.M. Almplnviciiru vuniiin imniiia, Phiiket, Thailand).

Die Advergen/ des iJatesschen Nachahmer hin /x\n^ Vorbild (vgl. Kap. 1 .2) bezieht sich wohl mehr auf

Zeichnung und Färbung der beteiligten Arten. Ortlich oder zeitlich dem "lästigen" Nachahmer auszuwei-

chen, scheint für die Vorbildern leichter zu sein.

I'rstaunlich ist es, dal.'i auch immer wieder zwischen den Ansammlungen ungenießbarer Falli-r mit

einheitlicher Warntracht einige ebenfalls ungenießbare Falter auftreten, die sich nicht absondern, aber

stark von der Finheitstracht abweichen (z.B. /'///i/oiv/arlen, vgl. Kap. 4.4.1.2). Mögliche Ursachen dafür

werden im angegebenen Kapitel diskutiert.

Seltene, ungeniel.sbare Arten jedoch schließen sich mitunter Ansammlungen genießbarer Falter glei-

t her Färbung an, ebenso wie genießbare, aber nicht nahe verwandte Arten zu Verwirrgenossenschaften

kon\'ergieren.

Durch Fütterungsexperimente nachzuweisen, i.\M)^ Nachahmer im Sinne Batesscher Mimikry von

Fri'ßfeinden aufgrund schlechter Vorerfahrungen mit tk'ii Vorbildern in Ruhe gelassen werden, ist relativ

einlach.

Schwieriger ist es wohl, den verminderten l'angerfolg von V()geln nachzuweisen, wenn sie verschie-

dene genießbare, nicht nah verwandte l'aiterarten nicht unterscheiden können, und mehrere von diesen

ihnen ohne bestimmte Regelmäßigkeit angeboten werden, obwohl solche Untersuchungen sehr interessant

und lohnend .sein dürften.

Finen Hinweis auf die Richtigkeit der Theorie könnte Vogel Nr. 2 von Cl lAI (1986) geliefert haben. Fr

lehnte anfänglich den genießbaren Satyrinen Cithncrias inciiaiider ab, fraß ihn aber später. Vorerfahrungen,

die CilAl's Vögel (1986) besaßen, mögen dabei eine Rolle gespielt haben, sei es die Transparenz der Flügel,

die den Vogel an ungenießbare Ithomiinen erinnerte, sei es die Schwierigkeit, diese Falter zu fangen: Sie

huschen im Unterholz der lichtarmen zentral- bzw. südamerikanischen Regenwälder ganz dicht über dem
Erdboden im Zickzackllug dahin, wobei vor allem ihre auffälligen rosafarbenen Makel der 1 ünterflügel zu

sehen sind. Nun weist aber kein Ithomiine das charakteristische Rosa der Satyrinenart auf, an dem man
sie sofort und einwandfrei von allen Ithomiinen unterscheiden kann, sehr wohl findet man aber Libellen

mit solchen rosafarbenen Flecken auf ihren ebenfalls durchsichtigen Flügeln. Damit ist in diesem l''all

vielleicht eher eine Konvergenz genießbarer, aber stammesgeschichtlich fernstehender Insektenarten im

Spiel. Die spezielle Schwierigkeit für Vögel, die Falterart zu fangen - die rosa Flecke lenken außerdem vom
kurzen Körper ab auf nicht lebenswichtige Kcirperteile, nämlich die Flinterflügelenden - kann für die

anfängliche Ablehnung verantwortlich gewesen sein. Fs lägedann wohl eine Abdressur durch Frustration

vor (vgl. Kap. 4.5.2.3), ein Spezialfall der neuen 1 lypothese.

Makdin (1992) vermutet (vgl. auch Kap. 4.5.2.3), genießbare, leichter zu fangende Falter könnten eine

auffällige Färbung annehmen wie andere genießbare Falter, die aber im Flug fast nicht zu erbeuten sind.

Daß sich wenig überzeugende Beispiele für diesen Fall finden lief.?en, mag daher rühren, daß der weniger

flugtüchtige Nachahmer immer und überall viel seltener bleiben muß als das Vorbild, da ihm sonst seine

auffällige Färbung wohl mehr Nachteile als Vorteile bringt. Tatsächlich konnten mehr Beispiele dafür

gefunden werden, daß eine seltene genießbare Art sehr richtungswechselreich und schnell zwischen

anderen ihr ähnlichen genießbaren Arten flog, die zwar häufiger waren, aber nicht so rasant und richtungs-

wechselreich flogen.

Für die weitreichende Bedeutung des Prinzips der Verwirrgenossenschaften (Fall C) sprechen viele

Untersuchungsergebisse der vorliegenden Arbeit. Es kann kein Zufall sein, daß sich oft nah verwandte

Arten einer Gattung, ja oft nur verschiedene Formen derselben Art viel stärker unterscheiden als Vertreter

verschiedener Gattungen. Es liegen auch Beispiele dafür vor, daß sich genießbare Arten verschiedener

Familien, ja sogar Ordnungen aus den in Kap. 4.5.1.3 dargelegten Gründen im Flug sehr ähnlich sehen.

Doch ist die Demonstration dieser Gegebenheit schwerer zu erbringen als im Falle der Batesschen bzw.

Müllerschen Mimikry: Die beteiligten Falter müssen sich nur im schnellen Flug ähnlich sehen. I landelt es

sich um liatessche Mimikry, sieht die Situatit)n ganz anders aus. Die Vorbilder fliegen langsam und
versetzen die Freßfeinde in die Lage, ihre Färbung relativ deutlich zu sehen. Damit wirkt ein viel stärkerer

Selektionsdruck auf die Nachahmer, den Vorbildern auch in Ruhe oder langsamer Bewegung ähnlich zu

sein.

So wie man zwischen Batesscher und Müllerscher Mimikry alle Übergänge finden kann (vgl. Schluß

von Kap. 1.3), obwohl zwischen beiden Mimikryarten ein prinzipieller Unterschied besteht, sind auch
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zwischen diesen beiden Mimikryformen und dem neu vorgestellten Prinzip von der Konvergenz bzw. dem
Parallelismus genießbarer Arten alle Zwischenstufen denkbar.

Fragt man nun vielleicht nach Schmetterlingsarten, die mit keiner der drei Theorien etwas zu tun

haben, so kann man z.B. an viele kryptisch gefärbte Satyrinen, aber auch an auffällig gefärbte Papilioniden

oder Vertreter der Gattung Charnxcs (Nymphalidae) denken.

Polymorphismus tritt bei Batesscher Mimikry häufig (vgl. Kap. 1.2), bei Müllerscher Mimikry jedoch

selten (vgl. Kap. 1.3) auf. Handelt es sich um vermutlich schwach giftige Arten (z.B. Ithomiinae bei Sto.

Domingo de los Colorados, Ecuador), so nähert sich die Situation möglicherweise etwas dem Batesschen

Fall, d.h. die am Müllerschen Ring beteiligten Arten neigen ebenfalls z.T. zum Polymorphismus. Genieß-

bare Arten, die Konvergenzgruppen nicht näher verwandter Arten angehören, bilden ebenfalls öfters

verschiedene Morphen aus, an der kenianischen Küste vor allem im weiblichen Geschlecht. Es scheint bei

nicht wenigen Arten vorzukommen, daß eine oder mehrere Morphen (vor allem Weibchenformen) als

Batessche Nachahmer auftreten, aber auch nichtmimetische Formen daneben existieren, die dann einer

Konvergenzgruppe angehören oder einfach den Männchen der eigenen Art ähnlich sehen. HUHEEY (1976,

1988) beschreibt die Existenz von kryptischen neben mimetischen Weibchenmorphen. Bei den Familien der

Pieridae und Papilionidae z.B. sind die nichtmimetischen Formen vermutlich in der Regel nicht kryptisch.

Die neue Hypothese, die erklären kann, wieso es auch für nicht nahe verwandte genießbare Arten

vorteilhaft sein mag, zu einem ähnlichen Erscheinungsbild im schnelleren Flug zu konvergieren, macht

auch verständlich, daß nicht immer bei der Entwicklung Batesscher oder Müllerscher Mimikry eine

anfängliche Makromutation gefordert werden muß, durch die eine Art in den Phänotypenvariationsbe-

reich der anderen gelangt (TURNER 1984a, Sheppard et al. 1985). Werden in einer Konvergenzgruppe

genießbarer Arten eine oder mehrere ungenießbar, so kann Batessche oder Müllersche Mimikry entstehen.

Die bereits vorhandene Ähnlichkeit muß dann noch verfeinert werden und auch im langsamen Flug

eintreten.
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5. Zusammenfassung /Summary / Resumen

5.1. Zusammenfassung

1

.

Präpariertes Museumsmaterial gibt keine Auskunft über das Flugverhalten von Faltern und informiert

nur in beschränktem Maße über die Farbeindrücke, die von einem fliegenden Schmetterling ausgehen
mögen, und zwar umso weniger, je richtungswechselreicher und schneller sein Flug ist.

Deshalb wurden am Tag fliegende Falter aufgrund ihres Erscheinungsbildes im Flug Ähnlichkeits-

gruppen zugeordnet, die Häufigkeiten der einzelnen Arten innerhalb der verschiedenen Ähnlichkeits-

gruppen registriert und ihr Flugverhalten untersucht, wobei das Kennen- und Unterscheidenlernen

der Arten im Freiland in der Regel allen anderen Erhebungen vorausging.

2. Es wurden vorwiegend tropische Tagfaltergemeinschaften Asiens (hauptsächlich im Khao Phra
Thaew-Park auf der thailändischen Insel Phuket), Afrikas (vor allem an der kenianischen Küste) und
Südamerikas (in erster Linie in Ecuador, aber auch in Argentinien und dem südöstlichen Brasilien)

erforscht.

3. Die Freilanduntersuchungen erfolgten in den Jahren 1985 bis 1994.

4. Der Selektionsdruck auf die Falter durch Freßfeinde - vor allem Vögel - wurde im Freiland durch
direkte Beobachtung und indirekte Erschließung auf Grund von getöteten Faltern bzw. deren Über-
resten oder lebenden Faltern mit Pickmarken erfaßt.

5. Zur Feststellung der Genießbarkeit der Falter für Freßfeinde wurden im Khao Phra Thaew-Park
Thailands Fütterungsexperimente mit unerfahrenen jungvögeln der Dajaldrossel Copsycluis saiilaris

durchgeführt, ansonsten wurden die in der Literatur zu findenden Aussagen über die (relative)

Genießbarkeit der Arten herangezogen.

6. Ziel war es, die gewonnenen Daten mit den Theorien der Batesschen und Müllerschen Mimikry in

Einklang zu bringen, und zwar unter Beachtung der von späteren Forschern aufgestellten Charakte-

ristika beider Theorien und unter Einbeziehung des Flugverhaltens.

7. Um das Flugverhalten der Falter zu klassifizieren, wurden die Häufigkeit der Richtungswechsel des
mehr oder weniger ausgeprägten Zickzackfluges erfaßt und die einzelnen Durchschnittswerte gemit-

telt. Die so erhaltenen Mittelwerte (im folgenden kurz RW/s-Werte genannt) konnten dann unter

Anwendung des f-Testes nach STUDENT miteinander verglichen werden.
8. Es ergab sich in Asien, Afrika und Südamerika eine höchst signifikante Korrelation zwischen kleinen

RW/s-Werten und Ungenießbarkeit und auch zwischen höheren RW/s-Werten und Genießbarkeit
der Falter, wobei die Batesschen Nachahmer, die ihren Vorbildern auch im Flug ähnlich sehen müssen,
ebenfalls kleine RW/s-Werte aufweisen, jedenfalls solange sie nicht attackiert werden. Angegriffen

steigern sie die Häufigkeit der Flugrichtungwechsel pro Sekunde meist signifikant, während die

Vorbilder auch nach Attacken ihren RW/s-Wert in der Regel beibehalten, obwohl bei einigen balzenden
Männchen derselben Arten eine sehr signifikante Abweichung nach oben beobachtet werden konnte.

9. Attacken der Freßfeinde - vor allem der Vögel - wurden in Asien, Afrika und Südamerika sowohl
gegen ungenießbare als auch gegen genießbare Falter registriert, wobei es sich zeigte, daß ungenieß-
bare Falter höchst signifikant seltener attackiert wurden als genießbare.

10. Die Fütterungsexperimente bestätigen die in der Literatur zu findenden Vorstellungen von der Unge-
nießbarkeit der thailändischen Tagfalterarten, soweit sie getestet werden konnten: Arten der Gattun-
gen Danaiis und Eiiploea (Danainae) und die Papilioniden Atwpliaiiciim cooii und Pnchlioptn nristolocliiac

wurden verschmäht, nur die letzte Art bereits beim ersten Kontakt mit ihr. Die Schutzwirkung der
Batesschen Mimikry für die mimetischen Weibchen derArten Pnpilio poh/tes und Piipilio memnoii konnte
im Experiment nachgewiesen werden wie auch die besonders abschreckende Wirkung des Vorbildes

Pachliopta aristolochinc.

11

.

In vielen Fällen Batesscher Mimikry konnte das Auftreten von Vorbildern und Nachahmern am selben

Ort und zur selben Zeit bestätigt werden. Es zeigte sich allerdings bei dem überschaubaren Batesschen
Mimikry-System der Arten Pachliopta aristolochiae und Atwpluviciira coon (Vorbilder) und den Weibchen
von Papilio poh/tes und Papilio mcmmm (Nachahmer) auf Phuket, daß die Art Papilio polytcs ihr Häufig-
keitsmaximum zeitlich versetzt nach den Vorbildern erreichte. Erscheinen die Vorbilder vor den
Nachahmern, so erhöht das deren Schutz. Örtliche Separation jeglicher Art muß aber den Schutz der
Nachahmer vermindern. In diesem Zusammenhang ist wohl die Neigung vieler Vorbilder zu sehen,

sich lokal - oft in großen Mengen - anzusammeln und sich so von den Nachahmern abzusetzen (z.B.

Arten der Gattung Eiiploea). Die Advergenz der Nachahmer hin zu den Vorbildern bewirkt oft nicht.
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dnl.'J sich die NcKh.iiinicr .uicii /wisclieii diese l'iiller.insanimlun^en mischen.

Biitessche Ndchtiliiner kopieren nicht nur cids morphoKjgische Hrscheinungsbild der Vorbilder, son-

dern iiLich deren Art zu fliegen, was sich in einem ähnlich niedrigen KW/s-Wert .uisdrückt, wie er für

viele Vorbilder chiir.ikteristisch ist. im Fall der Arten Pnpilio poh/tcs und Wipilio )iicniiio)i, bei denen nur

die Weibchen mimetisch sind, weichen deren K W/s-Werte höchst signifikant von denen der Männchen
der eigenen Art nach unten ab.

Die perfekte Nachahmung einer ungenießbaren Art durch eine genießbare mag aucii /u l'roblemen

führen: So konnte eine bemerkenswerte Asynchronität zwischen dem Vorbild l'uniiiliiii iispnsiu und den

mimetischen Weibchen von Pnrcroiiia Z'alerin festgestellt werden.

in der Regel sehen die Batesschen Nachahmer allen Mitgliedern eines Müllerschen Mimikryringes

ähnlich, ohne eine Art speziell besonders gut zu imitieren.

12. Es bestätigte sich in vielen l\illen, daß Müllerschc Mimikry weniger genau sein muß als Batessche

Mimikry und daß die Mitglieder solcher Mimikryringe die Tendenz besitzen, sich von den anderen

Faltern abzusondern, indem sie sich lokal ansammeln.

Besteht ein Müllersches System nur aus zwei Arten, was für die Unterarten ci/rhia und notabilis von

Hi'licoiiiiis cnito bzw. ci/Hurn und plcssciii von th'licoiiiiis iiiclpoiiiciic gilt, so zieht die schwächer giftige

Art mehr Nutzen aus der gemeinsamen Warntracht, ist die giftigere Art jedoch relativ selten, profitiert

sie weit mehr von der Ähnlichkeit als die weniger giftige Art.

FJn umfangreicher Müllerscher Mimikryring, an den sich einige Batessche Nachahmer angehängt

haben, wie er bei Sto. l^omingo (Fcuatior) angetroffen wurde, bestanci überwiegend aus verschiedenen

llhomiinenarten, die allerdings keine gemeinsame Warntracht besitzen, sondern zusammen mit Arten

anderer F^amilien einen zusammenhängencien Komplex verschiedener Typen aufbauen und zum Teil

zum i'olymorphismus neigen, was eher für Batessche Nachahmer charakteristisch ist. Eine mögliche

Erklärung könnte in der unterschiedlichen Giftigkeit der beteiligten Arten zu suchen sein, die einem

Müllerschen Mimikrysystem Batessche Züge verleihen kann. In manchen Gebieten des westlichen

Ecuadors traten die Arten Hclicoiiiiis Iwcalesin cximiiis und Hclicoiiiiis ch/soin/iiius li\/;^in)in recht selten auf.

Beide Arten besitzen verschiedene, im Westen Ecuadors einzigartige Warntrachten. //. Iwcalcsia cxiiiiiiis

war sehr scheu und wich Attacken geschickt aus. H. clysoin/)iiiis In/^^idiiii flog bei IMhas für aposemati-

sche Arten ganz untypisch schnell.

13. Von Falterarten, die sich im schnellen Fluge sehr ähnlich sehen, kann man umso weniger erwarten, daß

sie sich auch im präparierten Zustand kaum unterscheiden, je größer Fluggeschwindigkeit und RW/s-

Wert sind. So konnten viele Gruppen von Falterarten beobachtet werden, die im Flug kaum, im
Ruhezustand in der Regel problemlos zu unterscheiden sind. Es handelt sich um Arten, die - im
Gegensatz zu den aposematischen Arten und deren Nachahmer -überwiegend schnell und richtungs-

wechselreich fliegen. Viele der festgestellten erstaunlichen Ähnlichkeiten nicht näher verwandter,

gleichzeitig am selben Ort fliegender Tagfaltcrartcn entziehen sich einer Zuordnung zu einem der

beiden Mimikryfälle, da die Individuenzahl der ähnlichen imgenießbaren Arten, soweit vorhanden,

die der genießbaren deutlich unterschreitet.

Aus diesem Befund wird eine Hypothese entwickelt, die den selektiven Nutzen der Älinlichkeit

genießbarer, schnell und richtungswechselreich fliegender Arten im Flug erklärt. Sehen sich nicht

näher verwandte genießbare Arten im Flug auffallend ähnlich, reagieren aber unterschiedlich auf

Attacken durch Freßfeinde, muß deren Erfolgsquote absinken, was die Falter begünstigt, den Freßfeind

aber benachteiligt.

Bringt man zusätzlich zu den Theorien der Batesschen und Müllerschen Mimikrv auch diese neue

Theorie ins Spiel, so lassen sich Ähnlichkeilskomplexe besser erklären, an cienen ungenießbare Arten

beteiligt sind, weiche sich aber mitunter cirtlich oder zeitlich von den "Nachahmern" absetzen oder

hinter ihnen zahlenmäßig zurückbleiben (z.B. afrikanische Ähnlichkeitsgruppen um M\/lotliris i^^nlhina

und Aiiiniiris oclilcn), was die Wirksamkeit des Mimikrysystems in Frage stellen würde.

Zur Ausbildung konvergenter Färb- und Verhaltensmuster bei genie(?baren Arten kommt es nicht nur

innerhalb der Lepidoptera: Die Arten der I'apilionidengattung/,((/;;/'/('/'/(';v? sehen im Flug Libellen, die

Falter der Piericienart Colins hliiiim/i einer 1 leuschrecke ähnlich.

14. In Ähnlichkeit.sgruppen genießbarer Falter profitieren die selteneren Arten immer mehr von der

Ähnlichkeit als die häufigeren, da man annehmen muß, daß sich die Vögel eher auf die Feind-

vermeidimgsreaktionen der häufigeren Arten einstellen und so ihren Fangerfolg erhöhen. Bei manchen
genießbaren f'alterarten haben Vögel so gut wie keine Ghance, sie im Flug zu erbeuten. Ist eine solche

Art recht häufig, so kann der Schutz für die anderi'ii, selteneren Arten der Ähnlichkeilsgruppe be-
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trächtlich sein, /iim.il cUich viele; erfolglose Attacken die Angriffslust der frustrierten Freßfeinde
gegenüber Arten einer solchen Ähnlichkeitsgruppe stark einschränken mag. Fs fanden sich dafür
allerdings wenige überzeugende Beispiele.

15. Auf die Bedeutung der Weibchenformen verschiedener Coliasartt'n Südamerikas und der afrikani-
schen Arten l.iiiriini sciiei^alciisis, Di.xriu spillcri, Colotis auxo, cucharis und iom' wird besonders eingegan-
gen. Die Weibchen kcinnen im Laufe ihres Lebens auffällig blasser werden (Eiireim seiic;^alensis, Colotis
auxo und eiiclmris) oder verschiedenen Formen angehören (übrige Arten). Den Männchen ähnliche
Weibchen genief^en Schutz durch ihre eigenen Männchen, die flugaktiver sind, während anders aus-
sehende Weibchen sich in andere Ähnlichkeitsgruppen einreihen.

Die Art Dixcia spilleri weicht im Aussehen deutlich von anderen Dar/Vyarten ab, ist aber im l'lug kaum
von der Art Eitmm seni'i^aleiisis zu unterscheiden, mit der sie zusammen in Ansammlungen fliegt.

Dixeia spilleri besitzt gelbe und weißliche Weibchenformen, bei der Eiireiiiaart werden die zunächst
gelblichen Weibchen im Laufe ihres Lebens blasser Beide Arten bilden eine Ähnlichkeitsgruppe
genießbarer Arten, wobei zwar an der Genießbarkeit der Eurcimmri kein Zweifel besteht, ihr Nährwert
für die Freßfeinde allerdings gering sein dürfte (viel Chitin, wenig Körpermasse). Aus dem gleichen
Grund sind vermutlich auch Falter manch anderer Arten bei Vögeln wenig begehrt.
Bei der asiatischen Art Appias nero (Pieridae) treten zwei verschiedene Formen, die unterschiedlichen
Ahnlichkeitsgruppen zugeordnet werden können, in beiden Geschlechtern auf.

16. Insgesamt wird das bisher "2-teilige Mimikrysystem" erweitert und nahtlos in die Populationsökologie
übergeführt. Es bedarf keiner "evolutionären Sprünge"", um zu Mimikry-Systemen zu kommen.

5.2. Summary

1. Pinned specimens in museum collections do not give any Information about the flight behaviour of
butterflies and are of limited use with respect to the colour impressions provided by flying butterflies,
the less so the more erratic and faster their flight is.

Day-flying butterflies wcre categorized, therefore, according to certain similarities in their appearan-
ces while flying; the frequency of the particular species within these categories was registered, and
their flight behaviour was analyzed; identifying and distinguishing the species in the field usually
preceded all other surveys.

2. My studies concentrated, above all, on tropical communities of butterflies in Asia (mainly in the Khao
Phra Thaew Park on Phuket Island in Thailand), in Africa (especially on the coast of Kenya) and in
South America (particularly in Ecuador, but also in Argentina and the south-east of Brazil).

3. Eield studies were made between 1985 and 1994.

4. The selection pressure by predators - especially by birds - was registered in the field by dircct
Observation and the evaluation of kilJed butterflies, respectively their remains, or living butterflies with
bcakmarks on their wings.

5. In Order to state the palatability of butterflies some feeding-experiments were carried out with
inexperienced young Magpie Robins (Copsychus saularis) in the Khao Phra Thaew Park in Thailand,
otherwise data about the (relative) palatability of the concerned species found in different scientific
works were relied on.

6. The aim of this study was to bring these findings into line with the concepts of Batesian and Müllerian
mimicry, taking into account the different characteristics of both concepts stated by laier researchers,
and also taking into consideration the flight behaviour of butterflies.

7. To classify the flight behaviour of butterflies the frequency of the changes in flight direction of the
more or less zigzagging movements was registered and the average of the measured values was
calculated. These averages (in the following text just callcd RW/s values) could be compared by
applying Student's f-test.

8. In Asia, Africa and South America a highly significant correlation between low RW/s values of
directionai changes and unpalatability as well as between higher RW/s values and palatability was
to be noticed, Batesian mimics, which must resemble their modeis also in flight, showing low RW/s
values, too, as long as they were not attacked. If attacked, they mostly increased the frequency of the
changes in flight direction significantly, whereas the modeis usually maintained their RW/s values
cven after attacks, although with some courting males of these species a very significant increase of
frequency could be observed.
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>-). In Asia, Atrica and South /Xmcriai, attacks of predators - m.iinl\ birds - on unpalaUiblo as woll as

palatable buttorflics weiv obsriAod; thr rosults shmv that unpalalablc biittcrUifs weiv attackrd nnich

loss freqiiontlv-

U). As tar as tho unpalatability ot buttcrtlies in l'hailand tould bo losted, thc concepts tound in scientific

publications ctuild bc corrobt)ratt.'d bv some feeding-expcriments: sonie sptvies of the gcnera Daiiniis

and Euplocn (Danainae) and thc Papilionidac Ätropliniiciirn cooii and Pnclilioptn iirifitolochinc were

rejected, but only the latter species on first contact. It was possible to give experimontal evidence for

tho piotective effect of Batesian miniicry for mimetic females of the species Pnpilio poh/tcs and Pnpilio

}iiciniioii as well as for the particular detcrrcnce of the model Pnclilioptn nrifitoloclünc.

11. hl many cases of Batesian mimicry the appearance of modeis and mimics at the same place and the

same time could be confirmed. It could be niHiced, however, that in the manageable Batesian mimicry

System of Pnclilioptn niistolochinc and Ativpluiiwurn cooii (modeis) and the females of Papilio polytcs and

Pnpilio iiiciiiiioii (mimics) on i^huket Island Pnpilio poh/tcs reached the maximum of its appearance some

time after their modeis. If the modeis appear before the mimics, this increases the protection of the

latter. But local Separation of any kind must lower the protectii>n \ alue of the mimics. in this context

the tendency of many modeis to accumulate locally, offen in givat numbers, thereby scparating from

their mimics (for example many species of the genus Euplocn) lias to be re-evaluated. The mimics'

advergence to the mi>dels often does noi lead to the corresptinding mimics' mixing into the assemblies

of butterflies.

Batesian mimics do not only copy the morphological pattern and traits of their modeis, but also their

mode of flying, which results in a similarly low RW/s value, which is characteristic of many modeis.

In the case of P(7/';7/o /'i'/i/h's and Pnpilio iiiciiiiioii, onW the temalosof wliichare mimetic, the RW/s values

are consicierably lower than those of the males.

The perfect mimicking of one unpalatable species by a palatable one may also lead to problems: A
remarkable asynchronism between the model Pnrniiticn nspnsin and tlie mimetic female of Pnrcwiiin

zvlcrin could be obserxed

.

As a rule, the Batesian mimics resemble all members of a Müllerian mimicry ring vvithout mimicking

one species particularly well.

12. It proved to be true in many cases that Müllerian mimicry need not be as exact as Batesian mimicry

and that the members of such mimicry rings ha\ e a tendency to separate from other butterflies by

aggregating locally.

If a Müllerian System consists of onlv two species, which is true oi the subspecies cyrbin and iiotnbilis

of Helicoiiiiis crnto respectively ci/tlicin and plcssciii oi I Iclicoiiiiis inclpoiiicnc, the less toxic species profits

more from their common aposematic colouration. If, however, the more tt^xic species is rclatively rare,

it profits far more from the similaritv than the less toxic species.

A more extensive Müllerian mimicry ring which some Batesian mimics ha\e joined (as found near Sto.

Domingo/Ecuador) mainly consists of different species of Ithomiinae, which, however, do not share

an aposematic colouration, but which, together with species of other families, form a coherent complex

of different types and tend to polymorphism, which is rather characteristic of Batesian mimics. A
possible explanation might be sought in the different degrees oi toxicity of the concerned species,

which can lend a Müllerian mimicry system Batesian features.

In some western regions of Ecuador Hclcoiiiiis liccnlcsin cxiiiiius and l Iclicoiiiiis cli/soii\fiiiiii^ hi/^'^iniin

occurred rather scarcely. The two species had different aposematic cok>in-ations, which were unique in

the west of Ecuador, tlclicoiiiiis liccnlct^in cxiiiiiii^ was very shy and avoided attacks skilfuUy. Hclicotiiiis

ch/soinpiiiis liy^iniin seen near Pinas flew reallv rapidlv, which is quite atypical of aposematic species.

13. Species of butterflies which look very much alike in quick flight can be expected to differ all the more

when pinned the higher their flight speed and RW/s values are. Therefore many groups of butterflies

can be observed which are very difficult to distinguish in flight, but pose no problems when at rest. This

concerns species whose flight is mostly rapid anci very erratic - in contrast to the warningly coloured

species and their mimics. Many of the astonishing similarities observed among not closely related

butterflies found at the same place could not be assigned to the two categories of mimicry, as the

number of individuals of the similar unpalatable species - if anv existed - was distinctly lower than

that of palatable ones.

From these findings a hypothesis is de\ eloped which explains the selective advantage ot similarity in

flight among palatable species that fly rapidly and erratically If not closely-related palatable species

are of a striking likeness in tlight but react ditlerenth' to attacks bv predators, their success rate
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decreases, wlm h is ,in .ulv.inLijM' lor llic liiiHcrlly I'hI ,i disavantage for thc prcdator. The ( onsidcr.ition

of this nc'w llu-ory in .iddition to llic Ihcorii-s ot Bdlcsian and Müllerian mimicry can kvid to a bultcr

explanation of complt-xcs of similarity which involvc unpalatablc spccics that occasionally scparatf

from thfir mimics or .ippear in lovvcr numbcrs than thcsi- (for cxamplc thc- African similarity groups

around Mi/Ialliris ii:^(ilhi)iii and Aiwtiuri^ ihIiIihi), whic h would ( ,ill thc cffic ii-ncy of mimicry Systems into

qucstion.

Convcrgcnl |\illcrns ol loIolus and Ixliavioiir aniong palalahic spccics arc not only dcvclopcd within

the [x'pidoptcraiThespeciesof thc)^cniis/i//;//;r()/;/£'ra fPapilionidae) resemblcdragonfiics wlicn flying,

thc buttcrflics of thc species Coliir. hhiiiin/i fl'icridae) resemblc lonists.

14. in similarity groups of palatahic hultcrllics, llic rarer spccics |)nilil mon' fron) thc Miiul.inly Ih.m llic

morc abundant oncs, as onc musl supposc that birds rathcr ad.ipt to thc cvasivc bchaviour of thc morc

abund.inl spccics and so incrcasc thcir rate of succcss. iJirds havc hardly any chancc to catch somc

palatablc spccics of buttcrflics in flight. If such a spccics appcars in high numbcrs, thc protection they

provide to the olhcr rarer species of thc similarity group can bc considcrablc, particularly as many
unsuccessful attacks may strongly ndm r llic activity of frustrated predators trying to catch specimens

of such a similarity group. I Iowevcr, only few convincing examplcs could bc found.

15. The imporlancc of femalc forms of different species of Colias in South America and of thc Afriean

species i.iin'niii srnc<^iilc)isis, DIxcia spilkri, Colotis aiixo, cucharis and ioiw are dealt with in detail. Ivmales

can become strikingly paler in thc course of their lives (h'.urcma srnc^alcnsis, Colotis auxo and cucharis)

or bclong to diffi-rcnt forms (the other spccics). l-'emales rcscmbling the malcs cnjoy thc protection of

thcir own malcs, which arc morcac tivc in flight, whcrcas diffcrcnt-looking fcm.ilcs join other similarity

groups.

The species D/xc/rt spillcn distiiKtly dillcrs in appcarancc In^m other spccics ol thc gcnus/^;.vc/(/, but can

hardly be distinguished from the species Eurema senei^alensis, whose assemblies it joins. Dixeia spilkri

has yellow and whitish forms of fcmales; the females of Fmrema senej^ateusis are originally yellowish and

become paler in the course of their lives. These two species form a similarity group of palatablc species;

although there is no doubl about thc palatability of the species l'.urema scru'i^ak'nsis, thcir nutritional

valuc for thc predators is supposcdly low (a lot of chitin, little digestive body mass). l'rcsumably for

the s.imc reason, buttcrflics of other species, too, are not very dcsirable for birds.

Within both sexcs of thc Asian species Appias ucro (I'icridac) there are two different forms, which can

be placed amon^; ditlcrcnt similarity groups.

16. On the wholc, thc traditional mimicry System in two parts (IJatcsi.in .ind Müllcri.in mimicry) is

expanded and smoothly tr.inslcrrcd into the ecology of populations. Ihcrc is no nccd lor cvohitionary

Switches for mimic ry sysicms to cnicrge.

5. .3. Kesumen

1. Los insectos disecados cn los mu.seos no nos informan sobre el comporl.iiiiicnlo de vuclo de las

mariposas y dan razön solo a escala limitada acerca de las impresiones de color i|uc provienen de una

mariposa en vuclo, y eso tanto menos cuanto mas rapido y rico en cambios de direccion sea el vuelo.

[*or eso sc coordinö las mariposas que vuelan de dia cn grupos de similitud segün su apariencia en

el vuelo, sc registrö las frccuencias de las especics particulares de los diferentcs grupos de similitud y
se investigö su comportamiento de vuelo tcniendose que conocer y distinguir las especics cn el campo
antes de reali/.ar todas las demäs comprobaciones.

2. Se estudio principalmente comunidades de mariposas diurnas tropicaics de Asia 'cn prmicr lugar cn

el Parque Nacional de Khao l'hra Thaew de I'huket, Tailandia), de Africa (especi.ilnuiilc cn l.i < osla de

Kenia) y de Sudamerica (sobre todo en Ecuador pero tambien en Argentina y en cl sudcstc dcl lir.isil),

,3. Las observaciones de campo fueron realizadas durante los afios 1985 a 1994.

4. La presiön selectiva sobre las mariposas por depredadores - espcc iaimente por aves - se registrö por

medio de observaciones directas y de conclusioncs ,\ basc de mariposas matadas, de sus restos o de

mariposas vivas con hiicILis (\v picos de aves.

5. I'ara constatar la paJatabilidad de las mariposas se expcrnucnto cn cl r,irc|uc N.ition.il i.\v Khao l'hra

Thaew con pajaros jövenes sin experiencia de la especie Copsychus saularis ofreciendoles a comer

mariposas. I'or lo demäs sc consulto las manifestaciones de la palatibilidad (relativa) de las especics

que se encuentr.in cn l,i lilcr.itnni.
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(i. I.ii iiiliMU idii riM .unioni/.ir Ins ilatns .uli|uirii.l(is von l.is loon.is dc\ ininictisino IJ.itesiaiu) v Mülloridno

pivslaiidi) ospocial lUiMKinn a las i.ai>Kloiistii..is rstabln idas pi)r invcsli^adnivs pi)sl(.Miinvs r iiuliiyon-

dt> v\ CDnipnrtaniiLMiti) do vuolci.

7. I'ara clasiHcar ol modo de volar de las mariposas so ivgistro la trcvucncia de los canibiDs de direccion

en el vuelo /,ig/.ag nias o iiieiios inaicadi) y so ealciilo el valor niedii) de k)s promedios parlieiilares. Los

wilores medios reeibidos (di'nonuiiailos vaU)res de KW/s) tiUMOii eoniparatitis entoiues aplieandt) el lest

de / de Srnni'Nl.

>S. I'.n Asia, Atriea v SiidanuTiea resulto iiiia correlaciön suiiiaiiuMite signitieativa eiilre los valores

poquonos de RW/s e impalalabilidad v tanibieii entie k>s valores mayores y la palatabilidad de las

mariposas, lenieiido que [•>aa-eeise los iniiladores balesianos a siis niodelos tanibien en el vuelo

mostrando a su ve/. valores peqiienos de KW/s, al meiios mientras no seaii ataeadt)s. AI ser atacados,

en la mayoria de los casos aiiinenlaii signitieativaiiieiile la treeueneia de eanibios de direecion de vuelo

por segundo, en tanto que los modelos, tambien despues de haben sido ataeados mantienen su valor

de l\W/s, aunque se podia observar en maehos de las mismas espeeies un aumento signifieativo en el

\uelo de eelo.

'-1 los ataques por parte de los depredadores - sobre todo por parte de los päjaros - tueron detectados

en Asia, Atriea y Sudameriea tanto et)nlra mariposas impalatables como contra palatables, pudiendose

eomjirob.ir que las mariposas impalatables eran ataeadas signitieativamente menos que las palatables.

ID. los experiinenlos aliinenticios eontirman los datos que se eneuentran en la literatura aeerca de la

impalatibilidad de las mariposas diurnas tailandesas, en la medida de lo eomprobado: Las espeeies de

los generiis naiunis v l'.uplocn (Danainae) y los papiliönidos Ativpluiiwurn cooii y Piuiiliopln aristolochiae

tueron reeiia/adas, esta ultima especie ya al primer eontacto. El efecto protector del mimetismo

Balesiano para las hembras mimetieas de las espeeies Pnpilio poh/tcs y Pnpilio mciiinoii pudo ser

eomprobado vn el experinuMilo, asi eomo el etecto de rechazo de su modelo Piwhlhpta aristoloclüae.

1

1

. Ln muehos easos de mimetismo Hatesiano se eomprobö la coexistencia de modelos e imitadores en el

mismo lugar v en el mismo tiempt). I'n el sislema de mimetismo Hatesiano eomprensible de las espeeies

Pihhliopla luistolocliiiic y Ätivplniiicuni cooii (niodelos) v las hembras de Pnpilio poh/tcs y Pnpilio iiicninon

(iniiladores) en Thuket se manitesto, sin embargo, que la espeeie Pnpilio poh/tcs aleanza su mäximo de

Ireeueneia despues de su modelo. Si apareeen los modelos antes que los imitadt^res, aumenta su

proteeeion. Sin embargo, euakiuier separaciön loeal trae et)nsigo una disminueion de la protecciön de

los imitadores. L.n este eoiUi-xlo ha de entenderse la tendencia de muehos modelos de agruparse

loealmente - a menudo en grandes eantidades - para separarse de sus imitadores, como por ejemplo

espeeies del genero Eiiplocn. Sin embargo, la advergencia de los imitadores hacia los modelos no trae

eonsigo una mezcla de los imitadores e(,>n esta agrupaeiön de mariposas.

Imitadores Batesianos no sök) eopian la aparieneia mortologiea de sus iniitadi>res, sino tambien su

torma de volar, lo que se ret'leja en sus bajos valores RW/s, tal y como es caraeteristiet> para muehos

modelos. Ln el east> de las espeeies Pnpilio poli/tcs y Pnpilio iiicniiioii, en euyos casos solo la hemlira posee

capacidad niinietiea, los \alores RW/> ditieren en torma signitiiati\ a haeia abajo de aquellos de los

machos.

I a imilaciv>n pt'rleela deuna i'speiie impalatabk- pov un.i p.ilalabk' ttunbien puedeacarrear problemas:

Asi, por ejemplo, pudt) ser demostrada una notal">le asineronia entre el modelo Pnrntilicn nspnsin y la

hembra mimetica de la espeeie Pniviviiin vnicrin. Por regia general, los imitadores Batesianos tienen

similitud eon todos los miembros de un grupo mimelieo Millleriano, sin iniitar espeeialmente una

espeeie eonereta.

12. Se demuestra en muehos casos que ei mimetismo Mülleriano ha de ser nient)s exactt) que el mimetis-

mo Batesiano y que los miembros de tales grupi>s mimeticos tienen la tendencia de aislarse de otras

mariposas, agrupandose loealmente.

Si un sistema Mülleriano estä tormado solo por dos espeeies, eomo es el caso en las subespecies ci/rbin

y iiotninlis de / Icliconiiis crnto o it/llicin v plcssciii de Hcliconiiis iiiclpoiiiciic, la especie menos venenosa saca

mas proveeho del aspecto llamativo comün. Sin embargo, si la especie mäs venenosa es relativamente

rara saca mas proveeho del parecidi> mortologico que la espeeie menos venenosa.

Lln grupi> mimetico Mülleriano amplio al que se hau inctirporado algunos imitadores Batesianos, como
ha sido enet>ntrado en Sto. Domingo (Heuador), estaba compuesto mavormente por espeeies de

llhomiin.ie, las eu.iles iu> posivn una coloracion aposematiia eonum, sinii torman junto eon espeeies

de otras tamilias un complejo relaeiiMiado de distintos tipos v que en parte tienen tendencia al

polimortismo, lo que (,"s mas bii-n caractiMistico de los grupos minu'tiios Batesianos. Lina explicaciön
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posiblc poilri.i scr cl dislinto ^r.ulo eli' vcncnosithnl tk' his cspci it's participantcs c)uc piicclcn dar <i un

grupo niimc'lico Müllt-riano rasgos Bak-sianos.

l-n algunas zonas dcl ocstc de Ecuador aparccieron rara vc/, las usprcifs I Iclitoniiis hccalcsia (ssp.

eximius) y Hcliconiiis di/sduyiiiu^ (ssp. liy;^iona). Ambas espccics poscen distintas senas llamativas,

ünicas en el oeste de l'xuatlor. //. hccdirsin cxiniius cra muy espantadiza y esquivaba ägilmente los

ataques. /-/. clysiJin/iim-^ h\/;^iiiiin volalia cn l'inas lon una vclocidad atipicamentc alta para las especies

aposemäticas.

n. De especies de mariposas que se parecen mucho en vuelo rapido, cabe cuanto menos esperar que

apenas se parezcan en forma disecada cuanto mayor sea la vek)cidad y el valor KW/s. Asi pudieron ser

observados numerosos grupos de mariposas que en el vuelo apenas son diferenciables, lo que no es

ningün problema cuando estän quietas. Se trata de especies, que en contraste a las especies aposemäti-

cas y sus imitadores, en su mayoria vuelan räpido y con numerosos cambios de direccion. Muchas de

las similitudes observadas entre mariposas diurnas sin parentesco cercano que volaban al mismo
tiempo en el mismo lugar no podian ser clasifitadas en uno de los dos tasos de mimetismo, porque el

nümero de individuos de especies impalatables similares, en medida tjue estos existen, superaba

claramente el nümero de palatables,

A base de estos datos se desarroll.i iin.i hipötcsis (|iic cxplii.i l<i vml.ija selectiva de las especies

similares palatables de vuelo räpido y con numerosos cambios de direccion. Si dos especies palata-

bles no eslrcc hainciitc cnii'.irentadas no se dilcrcncian dur.mte el vuelo pero reaccionan de manera

distinta ante los ataques de los depredadores, ha de bajar su cuota de exito lo que kivorece a la mariposa

pero representa una desventaja para el depredador. Si ahadimos esta teoria a las teorias del mimetismo

Batesiano y Mülleriano, se pueden explicar mejor compiejos de similitud en los que participan especies

impalatables, las cuales pueden variar local o temporalmente de sus imitadores o presentar un nümero

de individuos menor (p.e. grupos de similitud africanos alrededor de las especies Mylothris aj^athiiui y
Amauris ochlai), lo que pondria en duda la efectividad del sistema mimetico.

El desarrollode patronesdecolor y comportamientoconvergentesen especies palatables no solo ticnen

lugar dentro de los lepidöpteros: Las especies del genero Lniiiproptcra (Papilionidae) se asemejan en el

vuelo a las libelulas, las mariposas de la especie Colins hlnificyi (Pieridae) a una langosta.

14. En grupos de similitud de mariposas palatables las especies mäs raras siempre sacan mäs provecho de

la semejanza que las especies mäs abundantes, ya que debemos suponer que los päjaros se rigen per

las reacciones defensivas de las especies mäs abundantes, para aumentar asi su exito de caza. En

algunas especies de mariposas palatables los päjaros apenas pueden capturarlas durante el vuelo. Si

una de estas especies es muy abundante, puede ser notable la proteccion para las otras especies del

grupo; <)dcm<is muc hos atac|ues sin resultado pueden disminuir fuertemente las ganas de ataque del

depredador frustrado. En efecto se encontraron pocos ejemplos convincentes que lo corroborasen.

15. Se presta especial atenciön al significado de las formas femeninas de distintas especies sudamericanas

de Culias y de las especies africanas Eurcma sciic;^(ili'iisis, Dixcia spillcri, Colotis auxo, eucharis e ione. Las

hembras pueden palidecer notablemente a lo largo de su vida (Eurema senegalensis, Colotis auxo y
eucharis) o pertenecer a diferentes k)rmas (otras especies). Hembras parecidas a los machos gozan de

la proteccion de sus propios machos de vuelo mäs activo que ellas, mientras que las hembras con otro

aspecto se incorporan a otros grupos de similitud.

La especie Dixcia spillcri difiere en su aspecto claramente de las otras especies de Dixcia pero durante

el vuelo apenas resulta dik'renciable de la especie r.iircnia scncgalcnsis, con la que vuela agrupada. Dar/fl

spillcri posee k)rmas k-meninas amarillas y blanquecinas, en Eurcma scncgalcusis las hembras inici-

almente amarillas palidecen a lo largo de su vida. Ambas especies forman un grupo de similitud de

especies palatables, estando comprobada la palatabilidad de la especie Eurcma sencgalensis, aunque su

valor nutritive) debe ser bastante bajo para el depredador (mucha quitina, poca masa corporal). Tal vez

por el mismo motivo muchas otras especies de mariposas sean poco queridas por los päjaros.

En la especie asiätica Appias iwro (l'ieridae) aparecen dos k)rmas diferentes en ambos sexos que pueden

ser incorporadas en dos grupos de similitud dislinlos.

16. En suma se amplia el sistema actual de mimetismo lompueslo de dos partes (Batesiano y Mülleriano)

y se lo incorpora a la ecologia ck' la poblatitSn. No si- ret|uieren "saltos en la evolulion" para llegar a

sistemas de mimetismo.
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7. Abkürzungen

Folgende Abkürzungen wurden in der Arbeit verwendet:

f. - Form (S-i., 9-f. - Männchen- bzw. Weibchenform)

M., 6 = Männchen
R = recto (Oberseite des Falters abgebildet)

V = verso (Unterseite des Falters abgebildet)

W., 9 = Weibchen

8. Farbbilder

Bei den abgebildeten präparierten Faltern ist jeweils "leg., coli. W. Winhard" zu ergänzen.
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Abb. 8.1. Palmen und Bananenstauden säumen den Weg von der Forest Station am Tone Soi-Wasserfall nach Pha

Khlok (Khao Phra Thaew-Park, Phuket, Thailand).

>ffUii^-t.

Abb. 8.2. Blick auf das Haus der Park-Verwaltung am Tone Soi-Wassertall (Khao Phra Thaew-Park, Phuket,

Thailand)
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Abb. 8.3. Bambusdickicht in Zone C (s, Abb. 2.2, S. 15)

des Khao Phra Thaew-Naturreservats (Phuket, Thai-

land)

Abb. 8.4. Baum der Art Vitex pinnata LlNNAEUS in vol-

ler Blüte (Khao Phra Thaew-Park, Phuket, Thailand)

Abb. 8.5. Zugewachsene Schneise, die ein Stück in den

Hochwaki des Khao Phra Thaew führt (Phuket, Thai-

land)

Abb. 8.6. Pandanus-Baum am Rand des Weges nach

Pha Khlok über den Khao Phra Thaew (Phuket, Thai-

land)

Abb. 8.7. Dornbuschsavanne in Kenia (Ngulia, Tsavo-

park, Westteil)

Abb. 8.8. Die Lycaenidenart Peutila tropicalis mombasae

Grose-Smith & KiRBY sieht kleineren Acraeinenarten

ähnlich (z.B. Pardopsis punctatissima BoiSDUVAL, Acraea

quirina Fabricius etc.), die allerdings nicht immer zur

selben Zeit dort häufig genug auftreten, wo dieser

Bläuling oft in großer Zahl fliegt. Gerade diese Lycaeni-

den bauen als Kollektiv ganze Blütenstände auf.

links oben: echter Blütenstand,

links unten: noch nicht blühender Blütenstand mit

"falschen Blüten" (Faltern),

Mitte: Blütenstand mit echten Blüten und "falschen"

(Shimba Hills, Kenia)

Abb. 8.9. Urwaldriese am linken Ufer des Rio Jatunya-

cu bei Puerto Napo (Provinz Napo, Ecuador)

/i'S-/^ *- Ji^sMfe-^

119

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Ci/riiothoe beckeri ?

Herrich-Schäffer

(Nymphalinae) R

AFRIKA, Kamerun

Kribi, Lobe-Fluß

Om, 28.12.1974

Otliwedn planax

Jordan
(Lymantriidae) R

AFRIKA, Kamerun

Kribi, Lobe-Huß
Om, 30.12.1974

Cymothoe beckeri 6

Herrich-Schäffer

(Nymphalinae) R

AFRIKA, Kamerun

Kribi, Lobe-Huß
Om, 28.12.1974

Abb. 8.10. Die Weibchen der Art Cymothoe beckeri sehen der am Tage fliegenden Lymantriidenart Othroeda planax

ähnlich. Während O. planax langsam fliegt und oft sehr lange Zeit in einer Urwaldlichtung des westafrikanischen

Regenwaldes (Kamerun, Kribi) segelt, halten sich die Weibchen von C. beckeri mehr zwischen den Blätter und

Zweigen von Büschen auf und sind meist nur kurzzeitig zu sehen.

Vanessa carye

HÜBNER
(Nymphalinae) R

Ecuador, Cerro Muyurcu, westl.

V. von Otavalo, Provinz Imbabura,

3400 m, 20.9.1993
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Eresiti ca^iplüa Hewitson
(Melitaeinae) R

Ecuador, 15 km östlich von Sto.Domingo

de los Colorados, Provinz Pichincha,

750m,24.9.1W3
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Abb. 8.14. Männchen von Hclviuoia ^Iniicippc LiNNAEUS beim Blütenbesuch (Khao Phra Thaew-Park, Phuket,

Thailand)

Abb. 8.15. Strauch der Gattung Mclnstoiim mit Blüte und Früchten (Khan Phra Thaew-Park, Phuket, Thailand)
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Hijpothyris h/castc

niitoiiia Hewitson
(Ithomiinae) R

16 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

650 m, 11.7.1WO

Callitlioiiiia nlcxirrlioc

bcronilla HEWITSON
(Ithomiinae) R

14 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

700 m, 16.7.1990

MciiuDÜtifi lijsiimüa

uiiicriniis HEWITSON $

(Ithomiinae) R

17 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

7Ü0m, 25.9.1993

McUuaea ludovica

vcspertinn Fox

(Ithomiinae) R

16 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

700 m, 14.7.1990

Disiuorphiti ivjiphioue 9

Cramer
(Pieridae) R

La Union del Toachi,

östl. V. Alluriquin,

800 m, 21.7.1990

Eivsia quiiüilla 9

HEWITSON
(Nymphalidae) R

17 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

800 m, 15.7.1990

Ercsia quiiüilla 6

HEWITSt^N

(Nymphalidae) R

16 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

750 m, 11.7.1990

Dismorphia amphione 9

Cramer
(Pieridae) R

1 6 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

700 m, 14.7.1990

Dismorphia niiiphioiic 6

Cramer
(Pieridae) R

15 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

750 m, 23.8.1993

Dismorphia ainphioiie 9

Cramer
(Pieridae) R

15 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

750 m, 22.7.1990

Mccha)iitis poh/nuiia

clumborazona Bates

(Ithomiinae) R

16 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

700 m, 14.7.1990

EuL'idcs isabella

cciiadorcusis STRAND
(Heliconiinae) R

16 km östlich v. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

650 m, 13.7.1990

Titliorca har))ioiüa

itiaiiabiana Fox

(Ithomiinae) R

16 km östl. V. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

700 m, 14.7.1990

Coiisiil fabiiis

Cramer
(Nymphalidae) R

17 km östl. V. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

750 m, 15.7.1990

Lycorea cleobaea

GODART
(Danainae) R

17 km östl. V. Sto. Do-

mingo de los Colorados,

750 m, 15.7.1990

Abb. 8.24. Hypoilnjns lycaste aiüonia und ähnliche Arten in der Westkordillere Ecuadors

Titliorca liaruioiüa

psciidethra Butler

(Ithomiinae) R
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Diftnorphia aiiiphioiic 6

Cramer
(Disniorphiinae, Pieridae)

Ecuador, 17 km östl. v. Sto. Do-

mingo de los Colorados, Provinz

Pichincha, 700 m, 22.8.1993

Dismorphia lelex

Hewitson
(Dismorphiinae, Pieridae)

südliches Ecuador, Buenaventura,

n km westlich von Pinas,

Provinz El Oro, 900 m, 5.9.1993

MUH-- -."-"K- "<*«»;_'.'•- ?. '-fls:-

Eivsia qiiintilla 6

Hewitson
(Melitaeinae, Nymphalidae)

Ecuador, 16 km östl. v. Sto. Do-

mingo de los Colorados, Provinz

Pichincha, 750 m, 11.7.1990

Eresia sestia 9

Hewitson
(Melitaeinae, Nymphalidae)

Ecuador, 17 km östl. v. Sto. Do-

mingo de los Colorados, Provinz

Pichincha, 750 m, 15.7.1990

Eresüi laiisdorfi

GODART
(Melitaeinae, Nymphalidae)

südl. Brasilien, Wasserfälle

des Iguac^u, Provinz Paranä,

200 m, 23.12.1993

Heliconius erato phyllis

Fabricius

(Heliconiinae, Nymphalidae)

südl. Brasilien, Wasserfälle

des Iguagu, Provinz Paranä,

200 m, 23.12.1993

Abb. 8.26. Divergenzen innerhalb der Gattungen Dismorphia (Pieridae) und Eresia (Nymphalidae). In der linken

und mittleren Spalte Falter aus Ecuador, in der rechten Spalte Eresia lansdorfi und darunter sein Vorbild {Heliconius

erato phyllis) von den Iguazü-Fällen (Brasilien / Argentinien)

Heliconius erato

cyrbia GODART
(Heliconiinae) R
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Abb. 8.28. Müllersche Mimikry: Die Heliconier Helicoiüiis telesipJie uiid Podotricha telesiphe treten vielerorts

sympatrisch mit entsprechenden Formen im Süden (1 . Reihe) und Norden (2. Reihe) Ecuadors auf (Vane-Wright

et al. 1975). Die Unterart c/i/so»i/'""S vonHelicoiüus ch/soin/mus reiht sich am Rio Topo in diesen Ring ein, allerdings

mit reziproker Anordnung der gelben und roten Streifen auf Vorder- und Hintertlügeln. Im westlichen Ecuador

besitzt die letztgenannte Art eine Unterart (hygiana) mit eigener Warntracht wie auch die Art Helicoiüiis Iiccalcsia

eximius.

Heliconius erato

phyllis FabRICIUS

(Heliconiinae) R

südl. Brasilien, Wasserfälle

des Iguaqu, Provinz Paranä,

250 m, 26.12.1993

Actinote

diceus Latreille 3

(Acraeinae) R

Ecuador, Valladolid, ca. 150 km
südl. V. Loja, Provinz Zamora-
Chinchipe, 1600 m, 25.7.1992

Anartia

amathea LiNNAEUS

(Nymphalinae) R

Ecuador, 16 km östlich von Sto. Do-

mingo de los Colorados, Provinz

Pichincha, 700 m, 14.7.1990
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Papilio dardanus BROWN
tibuUns KiRBY 6

(Papilionidae) R

Mombasa, Süden, Diani-

Beach.Om, 25.8.1975

Papilio dardanus BROWN
tibuUus KiRBY 9

f. hippocoonides

(Papilionidae) R

Shimba Hills Naturpark, südl.

von Kwale, 100 m, 3.9.1975

Amauris niavius LiNNAEUS

dominicanus Trimen $

(Danainae) R

Mombasa, Süden, Diani-

Beach,Om, 4.9.1975
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Hxfpolimnas

deceptor Trimen S
(Nymphalinae) R

Arabuko-Sokoke-Wald,

22 km südl. v, Malincii,

Om, 3.8.1^84

Hypoliiuiuis^

(/fa'/'for Trimen 9

(Nymphalinae) R

Arnbuko-Sokoke-Wald,

22 km südl. V. Malindi,

m, 3.8.1984

Acraea

satis Ward 9

(Acraeinae) R

Mombasa, Süden,

Diani-Beach,

Om, 10,8.1988

Aiiiaiiris ochlca

ochlcn BOISDUVAL 6

(Danainae) R

Mombasa, Süden,

Diani-Beach,

Om, 18.8.1975

Psciidacraea

lucrctia Cramer 6

(Nymphalinae) R

Arabuko-Soküke-Wald,

22 km südl. v. Malindi,

Om, 17.5.1978

Colotis ione GODART
9-f. nalalensis

(Pieridae) R

Malindi,

Südküste,

Om, 3.8.1977

Psetidacraea

eun/tiis Linnaeus 9

(Nymphalinae) R

Shimba Hills-Park,

südlich V. Kwale,

350 m, 11.8.1988

Ncptis

lacta Overlaet
(Nymphalinae) R

Mombasa, Süden,

Diani-Beach,

Om, 24.8.1975

Appias epaphia Cramer
contracta BUTLER 9

(Pieridae) R

Arabuko-Sokoke-Wald,

40 km südl. v. Malindi,

50 m, 7.8.1983

Amaiiris

uiaviiis Linnaeus
doiiiiiücainis Trimen S

(Danainae) R

Mombasa, Süden,

Diani-Beach,

Om, 29.8.1975

i
H\/polinuias dubiiis

Palisot de Beauvois

zoahlbcrgi Wallengren
(Nymphalinae) R

Arabuko-Sokoke-Wa Id

,

22 km südl. V. Malindi,

Om, 24.5.1978

Abb. 8.32. 1.-3. Spalte: Ainaiiris ochlcn und ähnliche Arten an der kenianischen Küste, 4. Spalte: Amaurif uinvius

(\'orbild) und Hypolinuias diibius (Nachahmer)

Lymanopoda

nivea BROWN
(Satyrinae) R

Tablachupa, westl. v. Cerro

Muyurcu, Otavalo, Provinz

Imbabura, 3000 m, 19.9,1993
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Heliopetes chiinbo

Evans

(Hesperiidae) R

Mindo, Westkor-

dillere, Prov. Pichin-

cha, 1400 m, 15.8 92

Arnivncus iogarna

Hewitson
(Theclinae, Lycaenidae)

15 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 700 m, 23.9.1993

Moiyhomimn alhipcnnnria

Herrich-Schäffer

(Epiplemidae) R

15 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 700 m, 23.9.1993

Leucoclüuhvin lagora

Herrich-Schäffer

(Riodininae) R

17 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 950 m, 20.7.1990

Eurenia albiila

Cramer
(Pieridae) R

16 km östl. v. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 650 m,12.7.1990

Araumcus togarna

Hewitson
(Theclinae, Lycaenidae)

15 km östl. v. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 750 m, 17.7.1990

Tegosa flavida

Hewitson
(Nymphalidae) R

16 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 650 m, 13.7.1990

Leucochimona lagora

Herrich-Schäffer

(Riodininae) R

17 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 900 m, 20.7.1990

Eitreina proferpia

Fabricius

(Pieridae) R

16 km östl. V. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 650 m,l 2.7. 1990

Pseudohjcaena

damo DrucE
(Theclinae, Lycaenidae)

Pto. Francisco de Orellana

(Coca), Provinz Napo,

350 m, 29.8.1993

Tegosa guaiemalena

Bates

(Nymphalidae) R

16 km östl. v. Sto. Domin-
go de los Colorados, Prov.

Pichincha, 750 m, 11.7.1990

Ancyluris formosissima

Hewitson
(Riodininae) V

Valladolid, südl. von Loja,

Prov. Zamora-Chinchipe,

1600 m, 26.7.1992

Abb. 8.34. Konvergente Farbmusterausbildung bei kleineren weißlichen, genießbaren Falterarten der westlichen

Präkordillere Ecuadors (1. und 2. Reihe). In der letzten Reihe sinci jeweils zum Vergleich den darüberbefindlichen

Arten stammesgeschichtlich näherstehende (ebenfalls aus Ecuador) abgebildet.

£ 1 1rcma xa ) itlioch lo

m

KOLLAR
(Coliadinae, Pieridae) R

Valladolid, ca. 150 km südl.

von Loja, Provinz Zamora-
Chinchipe, 1600 m, 25.7.1992

Enantia melite

Linnaeus S
(Dismorphiinae, Pieridae)

17 km östlich von Sto. Do-

mingo de los Colorados, Prov.

Pichincha, 700 m, 23.8.1993

Enantia citrinella

Felder 6
(Dismorphiinae, Pieridae)

Rio Quimi, Cantön Yacuambi,

Provinz Zamora-Chinchipe,

900 m, 7.9.1993

Eurema reticulata

Butler

(Coliadinae, Pieridae)

Mindo, Westkordillere,

Provinz Pichincha,

1550 m, 16.7.1992

Enantia melite

Linnaeus 9

(Dismorphiinae, Pieridae)

Buenaventura, 11 km westlich

von Pifias, Provinz El Oro,

850 m, 22.7.1992

Enantia licinia

Cramer 6
(Dismorphiinae, Pieridae)

17 km östlich von Sto. Do-

mingo de los Colorados, Prov.

Pichincha, 750 m, 15.7.1990

Eurema albula

Cramer
(Coliadinae, Pieridae)

1 7 km östlich von Sto. Do-

mingo de los Colorados, Prov.

Pichincha, 700 m, 20.7.1990

Enantia melite

Linnaeus 9

(Dismorphiinae, Pieridae)

Mindo, Westkordillere,

Provinz Pichincha,

1400 m, 15.8.1992

Enantia licinia

Cramer 9

(Dismorphiinae, Pieridae)

17 km östlich von Sto. Do-

mingo de los Colorados, Prov.

Pichincha, 750 m, 15.7.1990

J
'S

Abb. 8.35. Konvergente Farbmusterausbildung bei vermutlich genießbaren Arten Ecuadors. Die Arten gehören

zu zwei recht unterschiedlichen Unterfamilien (Coliadinae, Dismorphiinae) der Pieridae.
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Difiiiiorphia zacla

:ach} Hewitson c?

(Pieridao^ R
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Pseudacraea boisdiivali DOUBLEDAY
trimcni BUTLER

(Nymphalinae) R

Kenia. Arabuko-Sokoke-

Wald. 22 km südlich v,

Malindi, Om, I3.5.1978

Acraea luitalica natalica 6
BOISDUVAL

(Acraeinae) R

Konia, Arabuko-Sokoke-

Wakl. 22 km siKÜich v.

Malindi.Om, 3.8N84

Acraea satis S
Ward

(Acraeinae) R

Kenia, Shimba Hills National-

park, südlich von Kwale,

350 m, 11.8.1988

Acmeo sntis 9

W.-\RD

(Acraeinae) R

Kenia, Shimba Hills National-

park, südlich von Kwale,

350 m, 11.8.14SS

Abb. 8.38. Der Batessche Nachahmer Pst'Kiirtcrnt'u boisdiizHili triiiioii (NymphaUnae) und ein gut passendes Vorbild

(Acraea natalica natalica) und ein weniger geeignetes Vorbild (Acraea satis 6)

Graphium policenes

Cramer 6

(Papilionidae) R
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Heliconitis niimata CRAMER

(Heliconiinae, Nymphalidae)

San Sebastian bei

Pto. Franoiscxi de Orellana (Coca),

Provinz Napo, 350 m, 2'^.8.1993

Coui^ul fnbiuf Cramer
(Charaxinae, Nymphalidae)

Rio latunvacu bei

Pto. Napo, Pmvinz Napo,

500 m, IS.S.l^JTO

Abb. S.40. Ein Fall von Batesscher Mimikrv im Oriente Ecuadors (Gebiet der Amazonasquelltlüsse). Bedenkt

man. daL^ die Schwänze des Nachahmers (Cousiil fabiits) im Flug so gut wie nicht zu bemerken sind, so ist die

Ähnlichkeit der Falter beider Arten groß. Ob "das Vorbild" (Heliconitis numata) überall in ausreichender Zahl zur

Xerfüt^unt; steht, wo der Nachahmer auttritt, bleibt trav;lich.

Cirrochroa orissa
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Limipnii'tcn} »/fsjt's

Zinken

(Papilionidae) R

Tlwiland, Khlong Nah K.ih,

südlich von Ranonj;,

50 m, 18.8.1^87

Ncurohisis spec.

(Odonata, Zygoptera,

Colopterygidae) R

Th.iiUmd, 45 km noalöstlich \ oii

Chuing M.ii, Provinz Chianj; M.ii,

550 m, 5.8.1986

Abb. 8.42. Der Schwalbenschwanz Lnini>roi>tcni iiu';^cs sieht im Fhig Libellen ähnlich, mit denen er auch seine

"Vorliebe" für feuchte Stellen bzw. Wasser gemeinsam hat (Khao Phra Thaew-Park, Phuket, Thailand).

Abb. 8.43. Der Schwalbenschwanz Lninproptcni iiw^cs ZINKEN sucht oft feuchte Stellen auf wie viele Libellen auch

(Khao Phra Thaew-Park, Phuket, Thailand).

154

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



155

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Phalania alcippe

Cramer 9

(Nymphalidae) R

Insel rhuket,

Kliao rhra Thaew,

200 m, 22.8.1987
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Olcriii A,
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^^K Dixeia spillcri

^H Spiller c^

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



/

ni ^ T^'n

161

©Zoologische Staatssammlung München;download: http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum.at



Colotis eucharis
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I^V Colins diiucm Colins diiiicrn Colins diincm

^ doubleday & doubleday & doubleday &
Hewitson 6 Hewitson 6 Hewitson 6

(Pieridae) R (Pieridae) R (Pieridae) R

Ecuador, Banos, Ecuador, Otavalo, Ecuador, Banos,

Provinz Tungurahua, Provinz Imbabura, Provinz Tungurahua,

2100 m, 1.8.1990 3200 m, 23.8.1990 2100 m, 1.8.1990
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Colins blameyi

JORGENSEN 6
(Pieridae) R

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v La Quiaca,

Prov. Jujuy, 3600 m, 20.M994

Colins blamn/i

JORGENSEN 6
(Pieridae) R

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v. La Quiaca,

Prov. Jujuy, 3600 m, 19.1.1994

Tatochila mercedis

ESCHSCHOLTZ 6

(Pieridae) R

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v. La Quiaca,

Prov. Jujuy, 3600 m, 20.1.1994

Lactista spec.

(Caelifera,

Oedipodinae, Acridiidae)

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v. La Quiaca,

Paw. Jujuy, 3600 m, 20.1.1994

Colins blameyi

JORGENSEN $

(Pieridae) R

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v. La Quiaca,

Prov Jujuy, 3600 m, 20.1.1994

Colins blavieyi

JORGENSEN 9

(Pieridae) R

nördl. Argentinien, Cieneguillas,

ca. 30 km westlich v. La Quiaca,

Prov Jujuy, 3600 m, 20.1.1994

Abb. 8.53. Colins blameyi und ähnliche Arten der nordargentinischen Anden (Cieneguillas bei La Quiaca, Provinz

Jujuy, ca. 3600 m über NN, an der bolivianischen Grenze)

Appias nero
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Danaus genutia

Cramer S
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Ntyheronia C
iw^iti FabriciL'S 6

\
(Pieridae) R
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10. Aiih.uij;: Pot.iilliiMto Molsd.iliMi

Tab. 10. l. Puivlisvhmttliclii" 1 l>uitiv;kiMl di's 1 lni;rii'lUiinj",s\\ivhsi"ls pro Si^kmulo und diT 1 luj;;.;i"s>.h\\ indis;lMMt

oini\;or. soweit toststollKir. niclit orsclMwktor Ivw, IwI.oiuIim- l'.UtonutiMi Ih.iilands i.kh.io Vh\\\ l'h.iow l\uk,

Phukot^. KW s: MittohvorUlor Kii.litiini;s\v(.vhsol pivSokvindo. S^v^: .•viv;oluMii;oSt.\nd.\rd.ib\voiclMinv;. ii^^^^: /u-

j;ohönj;or Stichpix^vmiintani;. SK s: Mitfolworl dor l'lui;i;osv"h\\ iMdii;koit in SiliriltiMi um, 0.~ lu^ pro Sokundo,

S^^: /ugoliorij;o Standardabwinchiing. »sk: /vij;oluMiv;or SticliprobonunUanj;

Art
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Tab. 10.2. Durchschnittliche I fäufigkc-it der Kichtungswechsel und f'luggeschwindigkeit einiger, soweit feststell-

bar, nicht erschreckter bzw. balzender l'alter Kenias. KW/s: Mittelwert der Kichtungswechsel pro Sekunde,

Skvv: zugehörige Standardabweichung, n^y,,: zugehöriger Stichprobenumfang, S/</s: Mittelwert der Flugge-

schwindigkeit in Schritten fca. 0,7 m) pro Sekunde, S^,^,^. zugehörige Standardabweichung, «c,^: zugehJiriger

Stichprobenumfang

All /•'^V/^

Acraca nululitu tiutcilica

Acraea satis r',

Pseudacram hoiscliivali triniriii

Amauris niavius dunnniicinus

/ lypotimiias clcccplor

Anuiiiris (h hini ai hlfii

Papilla dciräanu^ tlhuilii^
'

'^-i. hlppoanmldcs

Pseudacraea lucrctla

Mylothris a'^athlna ?

Papilla dardatnis tihullus 6

Mylothrls a^athlna 6

Mylothrls yulci

Belenols Ihysa 9

Dlxeia splllerl S

Applas lastl 9

Colotls eucharls evarne ?

Applas lastl 6

F.urema senc^alensls ?

lirli'\U)is Ihysa 6

Calatls eucharls evarne 6

Eranla cleadara ?

Eronia cleadara 6

Colotls auxo Incretus 6

Calatls euippc

0,46
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Tab. 10.3. Durchschniltlicho Häutigkoit dos Flugrichtungswochsols pro Sokundo oinigor. sowoit toststolll\ir,

nicht orschtxx'ktor b/\v. Kilzondor Folter Ecuadors. KlV/s: Mittelwort der Kiclitiingswivhsol pro Sokundo,

Skw: zugohörige St.indardabwoichung, /;m\: /ugohörigor Stiohprobi-iuuntaiig

\rt '<l\

rcrcuti'oilliniic

M(v/;ii;/(f/s htliniia (Vto. Nlapo, Provinz Nvipo)

Oleria zclicti

Hclicoinu$ lu'calc

Dhniorpititi thcucharila aiviiia t. invtiia

C//iin>;/i()s cuiytclc

Dii^nu^ri'liia tuiipliioiic o

Hi//'i'//n/ns /i/r<isft' aittoitia

Mcclianiti$ li/$imnia mth'riiiti>/

Callitihvuia alcx. hronilla (Sto. Doi-ningot

Olcria modci^ta

Hclkoniiis A?n(

Archoniiii: ft'mis arcliidcnui f. n'y;7/i/s

Mechanitis fK>li/iunia chinibornzoiui tSto. Pomingo^

Itlioinu} pliaiit'ssn

HclicoiÜHS saplio

Di>iiiori>liiii thciicliiirilii aiviihi t. i>iüliiiii

Itlhvnia In/iJhi

G'//(is dinicra

Morphomima albipainaria

Ar^}/ro\;ramnni ^^ulpliuiVii

Hcliopctcs cliiiitbo (Sto. Domingo)

Lcptopliobia gonza^^a

Eupti/chia Jicsioiiidcii

Lciicodiitticma lagora (Sto. Ooniingo")

Lcptophobia pciitlüca

Eitrciiiii dtüra

Hcliopdc^ liiviaihi (.Makicatos, Proxin/ Loja)

Li/imviopoda nivca

Eurcniti albula (Sto. Domingo)

Tt•^^^lS(I flavida

E I (rcma xan tliochlorn

Ärn-rncti< to^nnm

0,48
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Tab. 10.4. An/.iihl der rej^istricrtcn Falter des Khiio f'hra Thaew-Parks im Juli und August 1987 und im
Mär/ 1988.

Die Vergleichswerte pro Beobachtungseinheit (N/BE, N = Individuenzahl, 1 BE ~ 30 minj erhält man,
indem man die Zahlen der Beobachtungs/.onenA und Bdurch 11, der Zone C durch 10, der Zone D durch
9 und der Zone I- durch 8 dividiert. Entsprechend sind die Zahlen der Beobachtungsperiode 871 durch 11,

die der Perioden 87111, IV und V durch 10 und die der Perioden 8711 und 88 durch 8 /u dividieren. Zur
Definition der Zonen und Perioden s. Kap. 2.2 und 3.2.1.

Ähnliche l-alter sind /u Cruppen zusammengefaßt (keine horizcmtale Trennlinien bei großer Ähnlichkeit

im f-lug, insbesondere wenn auch bei genauer Betrachtung die Unterscheidung schwierig blieb). War
mitunter eine artliche Zuordnung der Falter nicht möglich, so ist ihre Anzahl nur bei den Summen
mitberijcksichtigt. Außerdem sind in der letzten Spalte die Zeilensummen (links ohne, rechts mit der

Periode 88) angegeben. Bei der Aufgliederung der Zahlen in die einzelnen Zonen ist die I\'riode 88 wegen
des beobachtungsfniiii Zeitraumes /wischen 1987 und 1988 nicht erfaßt.

An/<ilil der registrierten laltcr des Khao Phra Thaew-Parks auf

in der Beobachtungs/one

Art

I'huket rihaiiand; 1987/88

Beobachtungsperiode Summe

\) i: 871 11 III IV V 88 H7/H7+HH

1 ) Iwidcs lu'lcim LlNNARL*.

2) Troides amphrysus nificulli-, Bu i IJ:1<

Summe 1-2

Olli)
n/]5
3/3

17/19

3) Atrophaneura varuna varuna Whitk 3 2 12 2 1 5/6

A) Atrophaneura coon?AQR\c\\JS 10 7 18 11 16

5) Pachliopta aristolochiae asteris ROTf^SCH^LD 5 7 5 4 6

6) Papilio polytes LiNNAEUS ?-f. polytes 114 4 1

7) Papilio memmm Ll.MNAEUS

?-f. distaiüianits ROTHSCHILD 1

11 7 11 15 18 2 62/64

5 3 1 10 8 27/27

3 4 12 10 11/11

10 1/1

8) Papilio demokus LiNNAEUS
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Tab. 10.4. iFortsetzuiii;)

Anzahl der rogistriorten Falter des Khao Phra Thaew-P.

in der Beobachtum

.irks aut

:s/ono

'hukot iThailand) l'-)87/88

Beobachtmigsperiodo Simime

Art A B C D l\' \' SS S7 S7+88

2o) DailiUt:< ;^L)llitiil CRAMHK
27) Daiiaiis niflaiiippus CR.A.MER

28) Cctlio<iii pciithc>ilca Cramer 9

1 3

2 3

1

4

I

2 2 8 10

(V, h

1 / 1

29) SaU'tara Ubcria CRAMER
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Tab. 10.4. (Fortsetzung)

Anzahl der registrierten Falter des Khao Phra Thaew-Parks auf

in der Beobachtungszone

'huket (Thailand) 1987/88

Beobachtungsperiode Summe

68) Eurema spec.

69) Gandaca harina HcJKsnr.LD

81

)

Phalanta alcippe Cramer

82) Chersonesia risa DOUBLEDAY /

intermedia Martin / rahria Moore

83) Pantoporia hordonia Stoll /

sandaka BUTLER / paraka Butler

84) Lasippa heliodore Fabr. / tiga Moore
85) Neptis miah MoORE

Art
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Tab. 10.4. (Fortsetzung)

Anzahl der registrierten Falter des Khao Phra Thaew-Parks auf

in der Beobachtungszone

Art A B C D E

Fhuket (Thailand) 1987/88

Beobachtungsperiode Summe

871 11 111 IV V 88 87/87+^

9Ü) Timaecia coci/tiis BUTLER d

Tanaecia coci/tus Butler 9

Summe 90 (dd und 99)

Ü 3 3 12 9

1 3

1 3 3 13 19

1 8 18 1 27/28

13 4/4

1 9 29 1 39/40

91) Falter der Gattungen Eiitlialia und

Tanaecia mit blauem bzw. (silber-)

grauem Band; auch Summe 88-90'' 10 26 24 26 42 15 9 32 27 45 6 128/134

92) Eiitlialia mouina FABRICIUS 6

93) Doplila evcliiia Stoll

94) Bassarona diim/a DOUBLEDA\

95) Le.xias dirtea Fabricius 9

96) Lexias panialis MOORE 9

97) Lexias dirtea S / Lexias pardalis 6
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11. Index der in der Arbeil erwähnten Arten

Die Arten und Unterarten der Rhopalocera sind systematisch bei den entsprechenden Gattungen,

UnterfamiHcn und Familien eingeordnet. Innerhalb dieser systematischen Kategorien erfolgte die Anord-
nung der Namen der leichterai Auffindbarkeit wegen alphabetisch. Die für die Arbeit bedeutsamen
Unterfamilien der Rhopalocera sind eigens erwähnt, wenn ihre Unterscheidung für die Untersuchungen
relevant war. Die Gattungen und Arten der restlichen Unterfamilien wie auch die übrigen Familien der

Lepidoptera sind - soweit erwähnt bzw. vorhanden - jeweils am Schluß der Gruppen zusammengefaßt.

Die wissenschaftlichen Namen von Pflanzen und anderen Tieren sind gegen Ende des Indexes zu finden.

Die angegebenen Zahlen verweisen auf die Seiten. Ist die Art abgebildet, so ist die Nummer der

Abbildung fettgedruckt angegeben.

Lepidoptera, Rhopalocera

Papilionidae 13, 108, 130

Papilioninae

Atrophaneura

adamsoni 8.16

coon 25-26, 29-30, 32, 34-35, 37-43, 45,

48, 109, 112, 114, 180, 183, 8.16

varuna variDia 107, 183

Battiis 13

Graphium 75-77

agameniiwti 26, 32, 180, 183, 8.21

antheus 75

leonidas 75-76, 8.39

policenes 75, 77, 8.39

sarpedon 183

Lamproptera 10, 40, 73, 77-78, 81, 110, 113, 115

curius 10

meges 10, 81, 183, 8.42, 8.43

Ornithoptcra 13

Pachliopta 13

aristolochiae 25-26, 29-30, 34-35, 37-45,

49, 106,109,112,114,8.16,8.17

asteris 40, 180, 183, 8.16, 8.17

goniopeltis 40, 8.16, 8.17

Papilio 13, 21, 32, 64, 66

dardamts 20, 25, 27, 63-67, 101

aiüinorii 66

tibulhis 63-67, 101, 181, 8.30, 8.59

9-i.hippocoonides 63-67, 181, 8.30

detnoleus 183

demolion 183

helenus 26, 37-38, 46, 180, 183

iswara 26, 180, 183

memnon 26, 29-30, 37-45, 109-110,

112,114,180,183,8.16,8.17

9-i.distmüittuus 38-45, 60, 109-110,

112,114,183,8.16,8.17

nephelus 26, 37, 180, 183

palinums 184

paris 8.21

poli/tes 25-26, 29-30, 37-45, 64,

109-110,112, 114,180,184,8.16

9-i.poh/tcs 37-45, 109-110, 112,

114,180,183,8.16

Paranticopsis xcnocles kephisos 8.21

Parides 14, 60

Paihysa

antiphates

itamputi 81, 183, 8.45

poitipiliua 8.45

Troides

amphri/sus ruficollis 183, 1.1

helena 183

Pieridae 8, 13, 32, 73, 81, 92, 94, 108, 130

Dismorphiinae

Dismorphia 74

amphione 28-31, 33, 50-54, 86, 182, 8.24, 8.26

astynome 50, 54-55, 86, 8.25

astyocha 50, 54-55,86, 8.25

lelex 8.26

theucharda avonia 28-29, 82-86

f. avonia 82-86, 182, 8.46b

f. pallida 29, 31-32, 34, 82-86, 182, 8.46a

zaela 74

abdene 74, 8.36

zaela 74, 8.36

Enantia

citrinella 8.35

melite 74, 8.35

licinia 74, 8.35

restliche Unterfamilien (Coliadinae, Pierinae)

Appias 95

albina 26, 180, 183

drusdla 73

epaphia coutracta 64-66, 98-99, 101,

8.32, 8.50, 8.57, 8.58

lalage 8.55

lasti 27, 97-99, 181, 8.57

new 95-96, 111, 113, 115, 184, 8.11, 8.54-55

sabina 97-100, 8.56, 8.57, 8.58

Archonias

tereas archidoiia L rcgilliis 28-31, 182

Ascia
.'

91, 94

monuste 11

automate 89-91, 94, 8.51

Belenois 13

creom 98-99, 8.56, 8.57
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gidica 98-W, 8.49, 8.56, 8.57, 8.58

)}n/s,i 26-27, 29-30, 97-100, 181, 8.56, 8.57

Cntn'sticta 28, 33

Catopsiliii 81

florelln 98-99, 8.50, 8.58

poiiioiin 81, 183

f. lüciiieoiic 8.45

f. poinona 8.45

f. crocale 8.45

pi/rniühc 38, 183, 8.45

sci/lla 26, 180, 183

Cepora iiiditli 38, 183

Chawnias ciin/tcle 28-31, 182

CoUos
".

67, 69, in, 113, 115

blaiiuyi 34, 82, 91-92, 95, 110, 113, 115, 8.53

dimcni 28-29, 31, 36, 67-68, 88-90, 92, 94, 182, 8.51

Icshin 36, 67-68, 88-92, 94, 8.51

vauticri 91-92, 94-95, 8.52

Colotis 32, 34, 88, 93

autcvippc 88, 8.50

aitxo mcrctus 10, 21, 27, 75-76, 86, 88, 93-94,

111, 113, 115, 181, 8.37, 8.49, 8.50

daune 88, 8.37, 8.50

cucluirifi cviviic 27, 29-30, 34, 75, 86-87, 93,

111, 113, 115, 181, 8.37, 8.49

eiiippc 27, 32, 88, 181

ionc 86,88,93-94, 101, 111,

113,115,8.37,8.49,8.50

9-i.ione 88, 93-94, 8.37,8.49, 8.50

9-i.mtak'iish 64, 88, 94, 101, 8.32, 8.49, 8.50

9-i.xanthoza 88, 94, 8.49, 8.50

phisiidia 8.37

protomedia 99, 8.50

Delias 13-14, 29, 102

descoinbcsi 49

In/paretc 8.21

DercasverhuelU 81, 8.21, 8.45

Dixeia

clmrina liliana 87, 98-99, 8.48, 8.49

orbona vidiia 100

spilleri . 27, 86-87, 93, 111, 113, 115, 181, 8.47, 8.48

Eronia

deodora .... 27, 75, 98-99, 181, 8.37, 8.50, 8.56, 8.57

leda 10, 75-76, 94, 8.37, 8.50

Eiirema 13, 26, 29-30, 32, 34, 37, 49,

72,74,81,87,99, 180, 185

lübida 28-29, 31, 34, 70-72, 85, 182, 8.34, 8.35

daira 28-29, 31, 72, 182

desjardinsi 8.48

hecabe 30, 37-38, 86, 8.48

protcrpia 8.34

reticidata 74, 8.35

sari 30

senegaknsis 21, 27, 86-88, 93, 111,

113, 115, 181, 8.47, 8.48

sinndalrix 8.45

xaiithochhra 28, 74, 182, 8.11, 8.35

Gandaca 81

hariiia 185, 8.11, 8.45

Hebowoin glniicippc 26, 180, 185, 8.14

Itnbiillin iiuimiiu 82-83, 8.46b

/.v/(78 pyrciic 183

Lcodoiita 67

tngastc 68

zcnobiim 74, 8.36

Lcptoplwbia 67, 89

cacsia 27

eleusis hekua 8.36

gonzaga 27-28, 67-70, 182, 8.33

pcuthicn 67-70, 182, 8.33

Leptosia 34

nina 26, 37-38, 180, 185

Leucidin brcplios 73

M\/lothm

'agathiiia 25-27, 29-30, 32, 35, 87, 97-100,

110, 113, 115, 181, 8.56, 8.57

i/idci 25, 27, 87, 93, 9S-100, 181, 8.48, 8.57, 8.58

Ncphcronia

argia 98-100, 8.57, 8.58

buqueti 98, 8.58

tluihisi^ina 98-99, 8.57, 8.58

Parcnviia

mmifi 46, 184, 8.19-21

vidcria lutcscciis 26, 45-46, 49, 110, 112,

114, 180, 184, 8.18, 8.20

Pcmitcaülinicc 28-31, 182

Piio)U'ris p]üloiricuc 184

Salettim libcria 184

Tatoclüla 67-68, 89, 91-92, 94

aiitodicc 8.51

blaiichardii 8.52

incrccdis 8.53

sngittata 68, 8.51

fltcwdice 8.52

thcodice 8.52

vanvolxemü 8.51

Zcrciie cesonia 23, 68, 8.13

Nymphalidae 8, 13, 27, 72, 78-81, 130

Acraeinae 13,75,95,101-102,119,172

Actimte diceus 62, 8.29

Acraea 14,49, 101-102

egina 77

encedon 64, 101

fsc/i™ 64, 101, 8.59

nainlka müaUca .... 25, 27, 64-65, 77, 101, 181, 8.38

qiiiriim 119

rabbaiae 35

satis 25, 27, 64-65, 77, 101, 181, 8.32, 8.38, 8.50

Bcmatisies aganicc monhvia 64, 8.59

Pardopsispunctatissiiiia 119

Amathusiinae 20

Aiuatlmsia 185

FaiinisctDicn^ 184

ThaiimiDüis klugitis 8.22

Xaiithotaciiiabusiris 184

Zciixidia nmcthyfita 186
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Brassolinae

8.12

Danainac" 12-13, 45-46, 48-49, 51, 75, 101, 134, 172

Amaiiris 49

iiiaviusdomitiicaniis 25,27,63-66, 101,

181,8.30,8.32

vchlaiüclilca 25, 27, 63-66, 88, 101-102, 110,

113, 115, 181, 8.30-8.32, 8.50, 8.59

Diiiiiius 12, 109, 112, 114

dmjsippm 25,49,95,101,8.55

f. chrysippus 8.59

f. dorippiis 8.59

genutia 95-96, 184, 8.55

melanippus 37-38, 184

plexippus 33, 35, 58, 106, 8.12

Euploea 14-15, 19, 20, 25-26, 29-30, 37, 39, 43,

45-50, 102, 106-107, 109, 112, 114, 180, 185

core 8.23

diocletianus s. radamanthus

klugii 38-38, 46-47, 49, 185, 8.22

leucostictos 37-38, 46-47, 49, 184, 8.22

modesta 37, 46-47, 49, 184, 8.22, 8.23

nuilcibn- 34-35, 38-39, 47, 49-50,

93,102, 185,8.22,8.23

phaenareta 47, 49, 184, 8.22

radamanthus 47, 49-50, 185, 8.22

Sylvester 47, 184, 8.22

tulliolus 38, 46-47, 49, 184, 8.22, 8.23

Idea hypermnestra 184

Ideopsis vulgaris 184, 8.19, 8.20, 8.23

Lycorea 55

deobaea 50-54, 81, 83, 8.24

Parantica 48, 130

aglea 184, 8.19, 8.20

agleoides 184, 8.19, 8.20

aspasia 30, 45-46, 110, 112, 114, 8.18, 8.19, 8.20

melaneus 184, 8.19, 8.20

Tirumala

limniacL' 184, 8.19

petiverana 76, 8.39

septentrionis 38, 184

Heliconiinae 1, 12, 13, 51

Cethosia penthesilea 25-26, 29-30, 95-96, 180, 184, 8.55

Diane glycera 35, 68, 8.11

Eueides

isabella 50-55

ecuadorensis 54-55, 8.24

dianassa 54-55, 8.25

Heliconius 57-58

besckei 59

charitonia charilonia 32

dysonymus 56-58

clysonymus 57, 8.28

hygiana 33, 57-58, 110, 112, 115, 8.28

doris 86, 100

erato 9, 49, 56-62, 110, 112, 114, 8.26, 8.27, 8.29

cyrhia 35, 110, 112, 114, 8.27

dytus 8.27

iativitta 8.27

mitabilis 57, 110, 112, 114, 8.27

phyllis 56, 59-62, 8.26, 8.29

dhilla 55

polychrous 8.25

hecale 28, 182

hecatesia eximius 56-58, 110, 112, 115, 8.28

melpomene 9, 49, 56-58, 110, 112, 114, 8.27

cythera 110, 112, 114,8.27

ecuadorensis 8.27

malleti 8.27

plesseni 57, 110, 112, 114, 8.27

numata 8.40

sapho 28, 182

sara 28, 182

telesiphe 57, 62

f.sotericus 8.28

f. telesiphe 8.28

Ncruda aoede 57

Püdotricha

euchroia rnellosa 8.28

telesiphe 57, 62

f. telesiphe 8.28

f. tithraustes 8.28

thomiinae 7, 12, 14, 21, 34, 49-55,

61,72,82-86,107,108

Callithomia 54

alexirrhoeberonilla 28, 50-55, 182, 8.24

Dircennajeminavisina 83-84, 8.46a

Codyris zavaleta telesilla 82-83, 86, 8.46b

Greta

andromica 32,83-84, 8.46a

enigma 84, 8.46a

Heterosais giulia gedera 84, 8.46a

Hypoleria

chrysodonia 35

mirza 84, 8.46a

Hypothyris 54

lycasteantonia 28-31, 34, 50-54,

82-83,85,182,8.24

eudea 54, 8.25

ninonia daeta 54

Ithomia 84

deora 83-84, 86, 8.46b

derasa 35, 8.11

hyala 29, 31-32, 82-85, 182, 8.46a

phanessa 28-29, 31-32, 83-84, 86, 182, 8.46b

pseudoagalla 84, 8.46a

terra terrana 83-84, 8.46a

Mechanitis 52

isthmia 182

lysimnia 54-55

lysimnia 54-55, 8.25

macrinus 28, 50-55, 182, 8.24

polymnia 55

chimborazona 29, 31-32, 35, 50-55, 182, 8.24

dorissides 32

Melinaea 55

ludovica vespertina 50, 52-54, 8.24
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Miralcria

cymothoc 32, 84, 8.46a

sylvclla 84, 8.46a

Napeogciu's

cranto 8.46b

peridia 85

äecora 84, 86, 8.46b

Stella 85

astcr 83-84, 8.46a

Oleria

modesta 28, 82-86, 182, 8.46a

zelica 82-84, 182, 8.46b

Oh/ras insignis 83

Placidula euryanassa 54-55, 8.25

Pteronymia

alissa 83, 8.46a

asopo aselliata 84, 8.46a

barilla 83-84, 86, 8.46a

laiira 83-84, 8.46a

Tithorea

harmonia 54-55

manabiaiia 50, 52-55, 8.24

pseudethm 83, 8.25

Morphinae

s. evtl. auch unter Amathusiinae

Morpho 63, 76

Satyrinae 13, 68, 73, 92, 108, 186

Argyrophorus argenteus 91-92, 94, 8.52

Cercyonis pegala 11

Cithaerias menander 107

Coelites )iothis 38

Elynnüas

hypermnestra 8.23

malelas 48, 8.23

nesaea 8.23

obnubila 38, 186

penanga 47-48, 184, 8.23

Eriies argentina 186

Euph/chia hesionides 28, 182

Lymanopoda 69

nivea 28-29, 31, 67-70, 182, 8.33, 8.51

umbratilis 69

Melanitis 20, 32, 186

leda 37-38

Mycalesis 22, 43, 186

mineus 26,37-38, 180

perseus 26, 37-38, 180

Panyapedaliodes drymaea 8.33

Ypthima 22, 32, 37, 186

restliche Unterfamilien

(Apaturinae, Charaxinae, Nvmphalinae usw.)

Adelpha
'.

62-63, 74

alala 8.36

cytherea 8.36

iphiclus 8.29

irmina 8.36

isis 61-62, 8.29

lara 61-62, 8.29

ziiia 8.36

Agrias 10

Anartia amaihea 62-63, 8.29

Ariad)ie ariadiie 185

Asterope 10

Athyma 79-80, 186

kamva 186

ließe 79-80, 185, 8.44

periiis 8.44

Bassawiia diiiiya 186

Calinaga siidassaua 8.21

Ccthosia peutliesUea s. unter Heliconiinae

Chara.xes 21, 108

Chersonesia 26, 78, 80-81, 180

intermedia 79-80, 185

rahria 79-80, 185, 8.44

risa 79-80, 185

Cirrochroa

emalea 77, 95-96, 184, 8.41, 8.55

orissa 77-78, 81, 184, 8.41

tyche 77, 95-96, 184, 8.41

Cousul fabius 32, 50-55, 8.24, 8.25, 8.40

Cupha erymaiithis 77-78,81, 184, 8.41

Cymothoe beckeri 20, 67, 8.10

Cyrestisthemire 26, 185, 184, 8.44

Dophla evelina 186

Doxocopa 63

laviiüa 8.29

linda 8.29

Eresia 55, 59-61, 74

casipihia 8.12

eutropia 61

Umsdorfi 54-55, 59-61, 8.26

quintdla 50-55, 8.24, 8.26

sestia 8.26

Euripus iiycteliiis 8.23

Eiithalin
'.

26, 32, 36, 180, 185-186

lepideaßora 37-38

monina 38, 186

Euxanthewakefieldi 63-64,66, 8.30

Hamadryas amphinome 8.12

Herona' 79

marathus 8.21, 8.44

Hx/polimuas 64

'deceptor 25, 27, 29-30, 64-66, 101-102, 181,8.32, 8.59

dubiiiswahlbergi 63-64, 66, 8.30, 8.32

misippiis 8.59

9-Limria 8.59

9-i.misipipus 8.59

usambara 63-64, 66, 8.30

Jiiiwnia

atlites 185

hierta 185

ipliita 185

lemoiiias 185

Kailima 32

Lasippa 78, 80

heliodore 37, 79-80, 185, 8.44

tiga 79-80, 185
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Lebadea inartha 185

Lcxins

dirtca 186

pnrdnlis 186

Modiiza pwcris 185

Neptis 37, 64, 78, 80, 101, 186

amuta 8.44

harita 8.44

hylas 38, 8.44

laeta 8.32

miah 79-80, 185, 8.44

Paduca fasciata 185

Panioporia 78, 80

hordonia 79-80, 185, 8.44

paraka 79-80, 185

sandaka 79-80, 185

Pnrthenos si/hm 38, 185

Phciedyina 186

Phahmta 78, 80

alcippe 37, 79-80, 185, 8.44

phalauta 184

Pohjurn 183

athamas 26, 180

cudamippns 8.21

Prtxis

iphita 38

lemonias 37

Prepona 76

Pseudacraea 74

boisduvali trimeni 25, 27, 64, 75, 77, 181, 8.38

eurytus 64, 65, 75, 101, 8.32

lucrelitt T5, 27, 64-66, 75, 101, 181, 8.32, 8.50, 8.59

semire 75-77, 8.39

Rhinopalpa polynke 184, 8.41

Symbrenthia 79

jnvanus daruca 8.44

Tanaecia 26, 32, 36, 180, 185-186

cocytus 186

julii 185

lepiden 185

Tegosn 72

ßavida 28, 70-72, 182, 8.34

guatemalena 72, 8.34

Terinos clarissa 38

Vanessa

carye 91-92, 8.11, 8.52

myrinna 63, 8.29

Vimiula 185

Yramea 95

Lycaenidae 26, 30, 33, 62, 180

Riodininae 63, 74, 186

Ancyluris formosissima 8.34

Argyrogramma sidphurea 28, 182

BrachyglenJs dinora 83, 85, 131, 8.46a

Dodona 79

cgcon 78, 8.44

Lcucochimom lagom 28, 70-73, 182, 8.34

Paralaxita orplum 8.44

Thishe : 63

Zeineros flegyas 186

restliche Unterfamilien

(Lycaeninae, Polyommatinae, Theclinae usw.) 70, 186

Alloünus 180

Araivncus 72-73

togarna 28, 70-73, 81, 182, 8.34

Arhopala 27, 186

Celastrina 180

Citretis 186

bulis 32

dentatn 32

Drupadia 37, 180, 186

lamides 29-30, 180

pnira 37

Milctiis 29-30, 180, 186

Pentüa tropicalis mombasae 8.8

Pseudolycaena damo 8.34

Hesperiidae 186

Ancistroides nigrita 186

Heliopetes

chimbo 29, 31, 70-72, 182, 8.34

laviana 28, 182

restliche Familien der Lepidoptera

Agaristidae 95-96, 184

Episteme vetula 95-96, 184, 8.55

Scrobigera proxima 8.55

Arctiidae

Amatinae

Amata phegea 58

Pericopinae

E:icyane simulata 35

Dioptidae 83-85

Isostyla zetila 83-84, 8.46a

? ....". 83, 8.46a (1. Reihe, letzter Falter)

Epiplemidae

Morphomima albipennaria 70-72, 182, 8.34

Geometridae

Dysphania 37-38, 184

Lymantriidae

Othweda planax 20, 67, 8.10

Noctuidae 38

Uraniidae

Urania fulgens 34

Zygaenidae

Chalcosiinae

Cyclosia midamia 8.23

Zygaeninae

Zygaena 12, 33

ephialtes 58
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andere Tiere

Fangschrecke 38

Fliege 38

Heuschrecken 34, 37-38, 46, 73, 82

Udista 91-92,95, 8.53

Hymenoptera (Hautflügler) 77, 81

Libellen, Odonata 36-38, 73, 77-78, 81, 107

Zygoptera

Calopterygidae

Neurohasis 8.42

Reptilien

Echsen 35

Schaben 38

Spinnen 38

Vögel 35-36

Copsi/chiis saularis (Dajaldrossel) .. 23, 37-38, 43, 46,

60, 109, 111, 113

Drongo 36

Galbula ruficauda 33, 61-62

Schwalben 36, 88

Pflanzen

Asclepiadaceae 12

Brassicaceae 70

Capparidaceae 70

Lumnthaceae 29

Lonvühus 98

Melastomaceae 36

Mcinfihviui 8.15

Pividniius 8.6

Passifloraceae 12

Solanaceae 12

Tropaeolaceae 70

Vitcx piniiatn 48, 8.4
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