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Satyridae: ontogenetische und evolutive Ent-
wicklung *

von Peter H. Roos

Einleitung:

Thema der vorliegenden Arbeit soll nicht die
Auseinandersetzung mit dem biogenetischen
Grundgesetz von E. Haeckel sein (Ontogenie =
geraffte Rekapitulation der Phylogenie). Eine
Verkniipfung zwischen Ontogenie und Evolution
folgt hier zunzdchst praktischen Erwdgungen,
namlich der Nutzbarmachung eines mdglichst gro-
Ben Merkmalumfangs zur Erstellung eines phylo-
genetischen Systems der Satyriden. Erst vor dem
Hintergrund eines solchen phylogenetischen Sy-
stems lassen sich Aussagen iber die evolutive
Entwicklung bestimmter Merkmale machen, deren
Auspridgungen dann im Sinne adaptiver Veridnde-
rungen interpretierbar werden.

Prinzipiell besteht zur Begriindung phylogeneti-
scher Beziehungen nicht die Notwendigkeit, mog-
lichst viele Merkmale zu untersuchen; theore-
tisch geniigt eine gesicherte Apomorphie pro
Artspaltung. Aber genau hier liegt die Schwie-
rigkeit: Auf niedrigstem taxonomischen Niveau,
d.h. auf Gattungs- und Artebene, 1lassen sich
nur mit Milhe stichhaltige (Syn-) Apomorphien
festmachen. Man muB suchen und hierzu sollte
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jede Moglichkeit genutzt werden, d.h. Einbezie-
hung aller Entwicklungsstadien, Untersuchung
mit verschiedensten Techniken und Koordinierung
von Ergebnissen aus den unterschiedlichen bio-
logischen Teildisziplinen (Morphologie, Bioche-
mie, Ethologie ...). Bereits publizierte Arbei-
ten zur Phylogenetik von Rhopaloceren-Taxa auf
Gattungs- und Artniveau, z.B. HANCOCK (1983)
und SHIROZU u. SCHIMA (1979), konnen nicht iiber
die geschilderten Schwierigkeiten hinwegtdu-
schen. Bei kritischer Priifung erweisen sich
ndmlich die dort genannten Apomorphien zum gro-
Ben Teil als unbegriindet oder sogar falsch
(ROOS, in Vorb.).

Ergebnisse und Diskussion:

Entsprechend der Fiille von ca. 3000 Arten zei-
gen die Satyriden eine Vielfalt prdimaginaler
Erscheinungsformen. Beziiglich Ei-Form, -Ober-
fldchenstruktur, -GroBe und -Farbe lassen sich
keine Familiencharakteristika erkennen. In den
Larvalstadien - zumindest ab L2 - zeigen sich
die "typischen" Analspitzen. DaB diese Bildun-
gen gar nicht so typisch sind, verdeutlicht ih-
re Prdsenz in den anderen Familien der Satyro-
morpha: Morphidae, Brassolidae, Amathusiidae
(YOUNG u. MUYSHONDT, 1973) und in einigen Nym-
phaliden-Taxa, z.B. Charaxinae (RYDON, 1971;
MUYSHONDT, 1976). Interessant ist das Vorkommen
zweier grundsdtzlich verschiedener Puppentypen
innerhalb der Satyridae. Fast alle Satyriden-
Arten besitzen Stiirzpuppen, nur einige paldark-
tische Tribus der Unterfamilie Satyrinae bilden
Erdpuppen aus. Tab. 1 zeigt eine Zuordnung der
verschiedenen Satyriden-Taxa (nach MILLER,
1968) zu den genannten Puppentypen.

Wie 148t sich nun das Vorkommen der Puppentypen
innerhalb der Satyridae phylogenetisch inter-
pretieren? Mit anderen Worten: Welches ist der
apomorphe, welches der plesiomorphe Puppentyp?
Die Theorie der phylogenetischen Systematik

- 308 -



liefert hierzu verschiedene Entscheidungskrite-
rien. Die morphologische Komplexitat der Stiirz-
puppe und das damit verbundene komplexere Ver-
puppungsverhalten der Raupen implizieren zu-
ndchst als Losung: Stiirzpuppe = Apomorphie,
Erdpuppe = Plesiomorphie. Aber ein AuBengrup-
penvergleich (WATROUS u. WHEELER, 1981) beweist
genau das Gegenteil: Nach KRISTENSEN (1976)
stellen die Lycaenidae die Schwestergruppe der
Nymphalidae (inkl. Satyridae) dar. Weiter unten
in der Hierarchie - innerhalb der Nymphalidae
- wurden die Charaxinae als die Schwestergruppe
der Satyridae identifiziert (DeVRIES et al.,
1985). Die relevanten AuBengruppen besitzen al-
so das Merkmal Stlirzpuppe. Somit ist die '"pri-
mitivere" Erdpuppe einiger Satyrinae-Tribus aus
der komplexeren Stiirzpuppe entstanden.

Hinter der Rubrik "Intermedizdrtypen" aus Tab.
1 verbergen sich eine Reihe interessanter Phid-
nomene, auf die hier nicht nZher eingegangen
werden kann. Es soll hier nur die Problematik
der Proterebia phegea (Borkhausen) im Kontext
mit prdimaginalen Merkmalen der Erebiini und
Ypthimini etwas beleuchtet werden.

Eine eingehende Untersuchung imaginaler und
prdimaginaler Merkmale der Art P. phegea legte
eindeutig dar, daB sie nicht der Gattung Erebia
(wie bislang geschehen) zugeordnet werden kann
(ROOS u. ARNSCHEID, 1980; ROOS et al., 1984).
Fiir sie wurde die neue monotypische Gattung
Proterebia geschaffen. Einleuchtend wird diese
gezogene SchluBfolgerung bei Betrachtung prdi-
maginaler Merkmale: Die Eistruktur von P. phe-
gea erinnert an die von Pararge- und Lasiomma-
ta-Arten und unterscheidet sich somit wvon der
aller bisher untersuchten Erebien. Im Gegensatz
zu allen Erebia-Arten finden sich bei P. phegea
larvale Kopfkapselzeichnungen, #Zhnlich wie sie
bei den Satyrini (Hipparchia, Chazara etc.)
auftreten. Die deutlichsten Unterschiede zeigt
das Puppenstadium. Von der Struktur besitzt
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Tab. 1

Einteilung der Satyrinae nach Puppentypen

stiirzpuppen Erdpuppen Intermedidrtypen
Coenonymphini Erebiini Gattung Tribus
Euptychiini satyrini

Hypocystini Melanargiini Proterebia ???
Dirini Aphantopus Maniolini
Pronophilini Heteronympha Hypocystini
Ypthimini Oreixenica Hypocystini
Maniolini Dira Dirini

Den Stilirzpuppentyp besitzen auch alle anderen Unterfamilien der
satyridae (Biinae, Elymniinae, Haeterinae, Eritinae & Ragadiinae).

Tab. 2 Erebia Proterebia Ypthima Strabena Hipparchia
L1 Lo Lei Lei Lei Lo
L2 Lo Lei Lo + B Lo Lo
L3 Lo Lei Lo + B Lo Lo

Larvale Oberfliachenstruktur der Kopfkapsel
taxa in den Larvalstadien L1 - L3.

einiger satyriden-
Lo Lochstruktur, Lo + B =

Lei

Lochstruktur mit Mikroborsten,

Leistenstruktur.

Tab. 3 Das Satyridensystem nach MILLER (1968)
Biinae: Anthirrini Satyrinae: Coenonymphini
i Biini Dirini
Melanitini Erebiini
Elymniinae: Elymniini Euptychiini
Lethini Hypocystini
Mycalesini Maniolini
Zetherini Melanargiini
Eritinae: Eritini Pronophilini
Haeterinae: Haeterini Satyrini
Ragadiinae - - - - Ypthimini
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P. phegea eine Stiirzpuppe, deren reduzierte
Ausstattung mit gekriimmten Kremasterborsten fir
eine solide Anheftung allerdings nicht aus-
reicht. Neuere rasterelektronenmikroskopische
Untersuchungen zur larvalen Borsten- und Kopf-
kapseloberflidchenstruktur unterstiitzen die bis-
herigen Befunde und SchluBfolgerungen. Die
Oberflache der Ll1-Kopfkapsel von P. phegea be-
steht &aus einem Netzwerk von Chitinleisten
(Abb. 3). Im Gegensatz hierzu zeigen die Arten
der Gattung Erebia (aber auch die der Satyrini)
in allen Larvalstadien eine Lochstruktur (Abb.
1,2). Eine der P. phegea shnliche Leistenstruk-
tur findet sich in verschiedenen anderen Saty-
riden-Taxa, so z.B. bei den Ypthimini (Ypthima
Strabena, Pseudonympha, Abb. 5), Mycalesini
(Henotesia) und Maniolini (Aphantopus). Ab L2
tritt bei den zuletzt genannten Taxa - wie bei
Erebia und den Satyrini - die Lochstruktur auf
(Abb. 4). Im Gegensatz hierzu findet sich bei
P. phegea in allen Larvalstadien die Leisten-
struktur. Tabelle 2 gibt eine Ubersicht der Be-
funde. Eine Entscheidung dariiber, ob der Lei-
sten- oder der Lochtyp, falls dies {iberhaupt
homologe Charaktere sind, das apomorphe Merkmal
darstellt, kann zur Zeit nicht gefzllt werden.

Innerhalb der Ypthimini zeigen die Arten der
Gattung Ypthima eine eindeutige Apomorphie,
namlich die Ausbildung winziger Borsten auf der
L2-Kopfkapsel (Abb. 6). Diese fehlen 1in der
Gattung Strabena (ROOS, unverdff.). Mit Strabe-
na gemeinsam bildet Ypthima im letzten Larval-
stadium dorsale, thorakale Mikroborstenfelder
aus (ROOS, 1986), evtl. eine Autapomorphie der
Ypthimini, wie zun&dchst angenommen. Untersu-
chungen an der madegassischen Art Henotesia
narcissus zeigten aber hier Zhnliche Bildungen.
Henotesia gehdrt nach dem MILLERschen Satyri-
densystem (Tab. 3) zum Tribus Mycalesini der
Unterfamili Elymniinae, soll also mit den Yp-
thimini nur entfernt verwandt sein. Die Frage
nach der Deutung des Befundes ergibt zwei Ant-
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Abb. 1 - 6: Rasterelektronenmikroskopische Darstellung larvaler Kopf-
kapseloberflachen verschiedener Satyriden-Taxa: 1. L1 Erebia hispania
BUTLER (Erebiini). 2. L2 Erebia meolans DePRUNNER (Erebiini). 3. L2
Proterebia phegea BORKHAUSEN (Tribus ?). 4. L2 Henotesia narcissus
FABRICIUS (Mycalesini). 5. L1 Pseudonympha spec. (Ypthimini) 6. L2
Ypthima kalelonda WESTWOOD (Ypthimini). |-—-——-| = 50 pm.
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wortmdglichkeiten: Konvergenz oder Synapomor-
phie? Mit anderen Worten: Entweder hat sich das
Merkmal unabhzngig voneinander in zwei Gruppen
ausgebildet oder aber das MILLERsche System ist
in diesem Punkt falsch, d.h. die Mycalesini
riicken phylogenetisch in die Nzhe der Ypthimi-
ni. Auch diese Frage bleibt =zundchst unbeant-
wortet.

Trotz der Schwierigkeiten, die sich bei der
phylogenetischen Merkmalbewertung ergeben, las-
sen sich natiirlich definitive (Syn-) Apomorphi-
en innerhalb verschiedener Satyriden-Taxa nach-
weisen. Hier einige Beispiele: (1) Mandibel-
schaufeln der Satyrini. (2) Larvale Stirnfort-
sdtze in der Erebia tyndarus-Gruppe. (3) Ge-
knickte D1- und D2-Borsten der Ll-Stadien der
Gattung Melanargia.

Schlu3bemerkung:

Sinn und Zweck der vorliegenden Arbeit ist es
nicht, fertige, schliissige Ergebnisse vorzule-
gen. Vielmehr geht es darum, offene Fragen und
Problemkreise darzustellen, zum einen die spe-
zielle Systematik der Satyridae zum anderen die
Methodiken und Denkweisen der modernen Systema-
tik betreffend. Fiir wesentlich halte ich (1.)
die Durchsetzung einer konsequent phylogeneti-
schen Systematik und (2.) den Versuch, die Er-
gebnisse verschiedener biologischer Teildiszi-
plinen (Biochemie, Morphologie, Ethologie etc.)
in einem phylogenetischen Gesamtkonzept zu ver-
einigen. Solch ein Konzept bedarf noch einer
Menge theoretischer und praktischer Vorarbeit.
In welcher Art und Weise auf phenetischer Ahn-
lichkeit beruhende Verwandtschaftsnachweise zu
Fehlschliissen fiihren kdnnen, soll hier nicht
ndher erldutert werden. Diese Sachverhalte sind
schon instruktiv von anderen Autoren (z.B. HEN-
NIG, 1982) dargestellt worden. Indessen scheint
es mir um so wichtiger klarzustellen - und dies
scheint sich auch gedanklich 1langsam durchzu-
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setzen -, daB eine ganze Reihe biochemischer
Untersuchungsmethoden - wie z.B. die Allozym-
analyse - zu rein phenetischen Klassifizierun-
gen, nicht aber zu einem phylogenetischen Sy-
stem fiihren (ROOS, in Vorb.). Leider 1ist hier
nicht der Raum fir eine eingehende Erodrterung
dieser Probleme gegeben. Von einer Interpreta-
tion biochemischer Ergebnisse im Sinne der HEN-
NIGschen phylogenetischen Systematik (HENNIG,
1982) sind wir noch weit entfernt.
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