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Mechanische und evolutive Aspekte der Fliigelfaltung bei
Blattodea, Dermaptera und Coleoptera

Mit 1 Abbildung und 1 Tabelle

Fabian Haas

Kurzfassung

Das Ent- und Zusammenfalten der Hinterfliigel von Vertretern der Blattodea, Dermaptera und
Coleoptera erfolgt nach jeweils unterschiedliche Mechanismen. Bei den Blattodea und Der-
maptera ist die Fliigelentfaltung an das Vorschwenken gekoppelt, wihrend die Entfaltung bei
den Coleoptera davon unabhingig ist. Der Fossilbericht zeigt, da die Faltung der Hinter-
fliigel bei den Dermaptera im Jura entwickelt war, die der Coleoptera bereits im Perm. Der
Ursprung der Faltung der Blattodea-Hinterfliigel ist nicht zu datieren.
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Abstract

The wing folding and unfolding in Blattodea, Dermaptera and Coleoptera is achieved by dif-
ferent mechanisms. In Blattodea and Dermaptera wing, unfolding is coupled with promotion
of the wing. In Coleoptera, wing unfolding is independent of promotion. Hind wing folding in
Dermaptera and Coleoptera has evolved in the Jurassic and Permian, respectively. The origin
of wing folding in Blattodea cannot be dated.

Frankfurt a. M., 01.09. 1999
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Einleitung

Insektenfliigel sind diinne und empfindliche Strukturen.
Ihre Beschéddigung wiirde zu einem Verlust der Flug-
fahigkeit fithren, was jedoch durch eine Bedeckung oder
Verpackung der Fliigel vermieden werden kann. Infolge-
dessen sind die Vorderfliigel vieler Insekten ledrig oder
hornig verdickt und bedecken die hiutigen Hinterfliigel
(Ala). GroBe und steife Vorderfliigel wiirden jedoch die
Beweglichkeit des Tieres beeintrichtigen, weshalb sie im
Vergleich zum Korper immer schmal und oft verkiirzt
ausgebildet sind. Die Hinterfliigel sind bei gegebener

Flugfahigkeit meist langer und viel breiter als der Korper
und damit auch ldnger und breiter als die Vorderfliigel,
unter denen sie geborgen werden. Nur durch ihre Faltung
konnen sie vollstindig von den Vorderfliigeln bedeckt
werden.

Insektenfliigel und ihre Faltung standen wiederholt im
Mittelpunkt wissenschaftlichen Interesses. Dabei standen
zumeist taxonomische und phylogenetische Frage-
stellungen im Vordergrund, so beispielsweise bei
REDTENBACHER (1886) und REHN (1951) fiir die Blatto-
dea. Die Fliigelfaltung bei den Dermaptera wurde von
BURR (1914) und VERHOEFF (1917) untersucht. MILLER
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(1955) und BETTS (1986) beschrieben die Faltung der
Hinterfliigel bei den Heteroptera. BLuM (1979) schildert
den Zusammenhang zwischen Morphologie, Verhalten,
Phylogenie und Fliigelfaltung bei den Staphylinoidea.
FORBES stellt in zwei Arbeiten 1924 und 1926 Alafalt-
muster der Coleoptera dar und zieht daraus phylo-
genetische Schliisse.

In den genannten Arbeiten wird die Fliigelfaltung aus-
schlieBlich morphologisch beschrieben, hdufig nur an-
hand von Fliigelpriaparaten. Arbeiten, denen Beobach-
tungen und Experimente an lebenden Tieren zugrunde
liegen, wurden zuerst von KAUFMANN (1960) fiir die
Coleoptera und KLEINOW (1966) fiir die Dermaptera vor-
gelegt. Spiter folgten die Arbeiten von SCHNEIDER (1975,
1978) und HAMMOND (1979) iiber die Alafaltung der
Coleoptera, sowie von HAAs (1994, 1998) iiber die
Alafaltung der Blattodea, Dermaptera und Coleoptera.
Anhand der genannten Arbeiten soll versucht werden, die
jeweiligen Besonderheiten der Fliigelfaltung bei den
Blattodea, Dermaptera und Coleoptera darzustellen.

Material & Methoden

Hinterfliigel  frischtoter  Periplaneta  americana
(LINNAEUS, 1758) (Blattodea) wurden manuell in die
Flugposition gebracht. Danach wurde der Fliigel freige-
geben. Das Riickstellverhalten wurde an unpréparierten
Fliigeln sowie an solchen mit teilweise zertrenntem
Fliigelansatz untersucht. Gleichartige Versuche wurden
mit  Forficula  auricularia  (LINNAEUS, 1758)
(Dermaptera) durchgefiihrt.

Die Fliigelfaltung der Coleoptera wurde mit Hilfe von
Photoaufnahmen vom Entfaltvorgang (Belichtungszeit
0.1 ms, MaBstab 1:2) an Acilius sulcatus (LINNAEUS,
1758), Graphoderus cinereus (LINNAEUS, 1758), Rhago-
nycha fulva (ScopoLl, 1763), Rhagium bifasciatum
FaBriCciUS, 1775, Agelastica alni (LINNAEUS, 1758),
Gynandrophthalma cyanea (FaBricius, 1775), Cocci-
nella septempunctata (LINNAEUS, 1758), Melolontha me-
lolontha (LINNAEUS, 1758), Pachnoda marginata KOLBE,
1906, und Zophobas rugipes KIRSCH, 1866 untersucht.

Das Fliigelgelenk von Pachnoda marginata wurde
wihrend der manuellen Entfaltung von der Fliigelspitze
her bei Vergroerung mittels Stereomikroskop beobach-
tet und mit Video (JVC KY 55F 3CCD Kamera) aufge-
zeichnet.

Ergebnisse

Der breit ansetzende Fliigel von Periplaneta americana
besteht aus einem grofen, flachen und ungefalteten
Remigium, dessen Adern fest miteinander verbunden
sind. Am Hinterrand des Remigiums setzt das facherfor-
mig gefaltete Analfeld an, das bei der Zusammenfaltung
des Fliigels unter das Remigium klappt. Beim manuellen
Vorschwenken des Fliigels einer frischtoten Periplaneta
americana klappt das Analfeld unter dem Remigium her-
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vor, und der Ficher wird entfaltet. Der Fliigel faltet sich
aufgrund intrinsischer Elastizitit wieder zusammen, so-
bald er freigegeben wird. Wird der breite Ansatz des Flii-
gels am Metanotum zerschnitten, ohne jedoch das eigent-
liche Fliigelgelenk zu zerstoren, bleibt das Analfeld auch
bei vorgeschwenktem Fliigel gefaltet. Die Vorschwenk-
bewegung wird normalerweise durch die Basalarmusku-
latur bewirkt (BRODSKY 1994). Ein chinesischer Ficher
verdeutlicht den Zusammenhang. Er kann nur entfaltet
werden, wenn eine Strebe festgehalten und an einer der
anderen Strebe gezogen wird. Die feststehende Strebe
entspricht dabei dem Fliigelansatz, die bewegliche Stre-
be dem durch die Thoraxmuskulatur bewegten Fliigel-
vorderrand.

Bei den Dermaptera wird ein breit ansetzender Fliigel
mit groBem Ficher zweimal quer- und einmal lings-
gefaltet (KLEINOW 1966, HaAs 1994, 1995), wobei der
Ficher von der Querfaltung erfafit wird. Dies ist einzig-
artig innerhalb der Insekten. Der gefaltete Fliigel wird als
Fliigelpaket mittelbar durch die Kontraktion des Ba-
salarmuskels senkrecht iiber dem Korper aufgestellt
(KLEINOW 1966). Durch den breiten Ansatz der Fliigel am
Metanotum wird das Paket dabei so gedffnet, daB die
Cerci eingreifen und es mit einer ausstreifenden Bewe-
gung entfalten koénnen. Die Dermaptera nutzen folglich
Antriebe auflerhalb der Fliigel und des Thorax zur Fliigel-
entfaltung. Die Zusammenfaltung geschieht wie bei den
Blattodea durch intrinsische Elastizitit (KLEINOW 1966,
Haas 1994, 1995).

Bei den Coleoptera ist der Fliigelansatz kaum breiter
als das eigentliche Fliigelgelenk. Der Fliigel kann in die
Flugposition vorgeschwenkt werden (manuell oder natiir-
lich), ohne daB sich der Fliigel entfaltet. Ein selbsttitiges
Entfalten des Fliigels konnte nicht beobachtet werden.
Rechter und linker Fliigel sind bei der Entfaltung vonein-
ander unabhingig (Haas 1998). Die Auswertung der
Photo- und Videoaufnahmen zeigt, da bei der Entfaltung
des Fliigels Radius anterior und Media posterior ge-
spreizt werden. Der Winkel zwischen diesen Adern
nimmt sichtbar zu. Bei der manuellen Aderspreizung
wird gleichzeitig das 3. Axillare nach median ge-
schwenkt. Die Zusammenfaltung der Fliigel erfolgt durch
kopfwirts gerichtete, biirstenden Bewegungen der abdo-
minalen Tergite gegen den Fliigel, wobei die Elytren als
Widerlager genutzt werden.

Diskussion

Die Besonderheiten der jeweiligen Faltung treten durch
den Vergleich der Alae von Blattodea, Dermaptera und
Coleoptera deutlich hervor (Tab. 1, Abb. 1). Keines der
genannten Taxa steht in einem Schwestergruppenverhilt-
nis zu einem der anderen Taxa (KRISTENSEN 1991). Die
jeweiligen Faltungen sind unabhingig voneinander ent-
standen.

Bei Blattodea und Dermaptera ist ein breiter, intakter
Fliigelansatz fiir die Entfaltung notwendig. Diese Taxa
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Tab. 1: Charakteristika der Fliigelfaltungen von Coleoptera, Blattodea und Dermaptera. Muskelnomenklatur nach KUKALOVA-
PECK & LAWRENCE (1993) (Coleoptera) und KLEINOW (1966) (Dermaptera).

Blattodea (part.) Dermaptera Coleoptera
gefalteter Fliigel 2. Riigelpaar 2. Fliigel paar 2. Fliigelpaar
Fliigelspreite steif durch Adernetz steif durch Adernetz Adern beweglich

Fliigelansatz breit, 2-3x so lang wie
Flugelgelenk

Faltmuster Ficherfaltung und

einfache Querfaltung
durch Grundmechanismus
in der Fliigelspitze

Entfaltung Basalare, Basalarmuskel

Zusammenfaltung intrinsische Elastizitit

breit, 2-3x so lang wie Fliigelgelenk

Ficherfaltung zusitzlich mit einer Langs-
und zwei Querfaltungen

Tergosternalmuskeln Nr. M139, M140
und Cerci

intrinsische Elastizitéit

eng, nicht breiter als
Fliigel gelenk

Lings- und Querfaltung

3. Axillare, Muskel Nr. M71

Elytren und Mikrotrichen auf

Abdomen
Kopplung mit ja ja, Offnen des Fliigelpaketes nein
Vorschwenken
phylogenetische mehrfach unabhingig einmal einmal
Entstehung
Larvalentwicklung hemimeta bol hemimetabol holometabol

nutzen damit die in der Stammlinie der Neoptera evol-
vierte Vor- und Zuriickschwenkbarkeit der Fliigel, um
diese zu entfalten. Daher sind die vorgeschwenkten Flii-
gel der Blattodea und Dermaptera auch immer entfaltet
(BRACKENBURY 1995). Durch die Kopplung von Vor-
schwenken und Entfaltung findet eine Funktionserwei-
terung des Vorschwenkens statt.

Die Alafaltung innerhalb der Blattodea ist uneinheit-
lich. Einige Taxa besitzen ein ficherformiges Analfeld,
andere hingegen eine Querfaltung der Alaspitze, wie bei
Diploptera punctata (ESCHSCHOLTZ) (Abb. 1 A, B). Eine
Hypothese iiber die Alafaltung im Grundmuster der
Blattodea konnte bisher nicht erarbeitet werden (KLASS
1995), so dal die Frage nach der Entstehungszeit der
Faltung nicht beantwortet werden kann. Eine Querfal-
tung der Alaspitze ist mehrfach unabhingig entstanden,
wie ein Vergleich der Verwandtschaftshypothesen von
REHN (1951) und KLASS (1995) zeigt. Die Alaquerfaltung
ist folglich eine Autapomorphie verschiedener Subtaxa
der Blattodea.

Die Alae der Dermaptera (Abb. 1 C, D) sind sehr viel
stiarker gefaltet, als die der Blattodea. Hier kann die
Alaentfaltung nicht mehr alleine von der Basis aus gelei-
stet werden, wahrscheinlich aufgrund der Komplexitét
des Faltmusters und der intrinsischen Elastizitit im
Hinterfliigel der Dermaptera (Haas 1994). Daher werden
die Cerci als Hilfsmittel zur Entfaltung genutzt. Dies ist
analog zu technischen Faltstrukturen, wie z. B. Schirmen,
die zwar durch Elastizitit entfaltet werden, aber durch
Muskelkraft geschlossen werden miissen. Wie bei den

Dermaptera werden also unterschiedliche Mechanismen
zur Zusammen- und Entfaltung genutzt.

Das Faltmuster der Dermaptera-Alae ist indirekt
durch jurassische Fossilien belegt (VISHNYAKOVA 1980).
Diese iltesten, eindeutig als Dermaptera zu identifizie-
renden Fossilien, weisen bereits die fiir rezente Vertreter
typischen Fliigelpakete auf. Aufgrund der Komplexitit
des Faltmusters, die eine mehrfach unabhéngige Entste-
hung unwahrscheinlich erscheinen 148t, ist anzunehmen,
daB Fliigelpaket und spezifisches Faltmuster zusammen
auftraten. Daraus ist ferner zu schliefen, daB auch die
Cerci bereits zur Entfaltung der Fliigel eingesetzt wur-
den. Da nun die Cerci der genannten jurassischen Fossi-
lien lang und gegliedert waren, stellen die ungegliederten
Cerci rezenter Vertreter der Dermaptera offensichtlich
keine Anpassung an die Entfaltungsmechanik der Fliigel
dar.

Eine Darstellung der Evolution des Fliigelfaltmusters
in der Stammlinie der Dermaptera, den Protelytroptera,
befindet sich in Vorbereitung (Haas & KUKALOVA-PECK
in Vorb.). Innerhalb der Dermaptera ist das Faltmuster
nahezu identisch, und eine Autapomorphie dieses Taxon
(Haas 1995).

Im Gegensatz zu den Verhiltnissen bei Blattodea und
Dermaptera setzen die Fliigel bei den Coleoptera schmal
am Metanotum an, der Ansatz ist nicht breiter als das ei-
gentliche Fliigelgelenk (Abb. 1 E, F). Daher kann vom
Metanotum her keine Zugkraft nach posterior auf die Flii-
gel zur Entfaltung ausgeiibt werden. Bei den Coleoptera
wird diese Zugkraft durch einen neuen Antrieb erzeugt.
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Abb. 1: Entfaltete und gefaltete Hinterfliigel von Diploptera punctata (Blattodea) (A, B wihrend der Zusammenfaltung), Forficula
auricularia (Dermaptera) (C, D) und Zophobas rugipes (Coleoptera) (E, F). A, B, E, F aus HaAs & WoOTTON (1996); C, D aus
Haas (1995).

100



Cour. Forsch.—Inst. Senckenberg, 215; 1999

Nur bei diesem Taxon ist die Media posterior im Fliigel
beweglich und kann nach posterior geschwenkt werden.
Die Bewegung dieser Ader wird von der am 3. Axillare
ansetzenden Muskulatur bewirkt und nicht von der
Basalarmuskulatur. Durch den Wechsel der antreibenden
Muskulatur wurde die Entfaltung vom Vorschwenken
unabhingig und infolgedessen konnen auch gefaltete
Alae in Flugposition gebracht werden (HAAs 1998).

Der Fliigelansatz beschriinkte sich vermutlich schon
in der Stammlinie der Coleoptera auf das eigentliche
Fliigelgelenk, da diese Verhiltnisse auch bei allen ande-
ren Holometabola anzutreffen sind. Ein breiter Fliigelan-
satz konnte daher nicht zur Entfaltung genutzt werden.
Ein schmaler Ansatz stellt folglich eine Limitierung dar,
innerhalb derer sich ein neuer Antrieb der Entfaltung ent-
wickelte. Die eigentliche Innovation beschriinkt sich al-
lerdings auf die Beweglichkeit der Media posterior in der
Fliigelspreite. Der Antrieb dafiir ist die am 3. Axillare
ansetzende Muskulatur. Diese bewirkt neben der Sprei-
zung von Radius anterior und Media posterior die Pro-
nation des Fliigels im Flug (PFAU 1979) und das Zuriick-
schwenken des Fliigels nach dem Flug in die Ruhelage
iiber dem Abdomen. Die beiden zuletzt genannten Funk-
tionen sind die beiden urspriinglichen des 3. Axillare und
seiner Muskulatur. Bei den Coleoptera wird also eine
neue Funktion, die Fliigelfaltung, von bestehenden Struk-
turen geleistet.

Die Entstehung dieser neuen Funktion geht mit der
Umwandlung der hiutigen Vorderfliigel zu Elytren ein-
her. Die Elytren sind genauso lang wie die Alae, aber
schmaler, weshalb nur lingsgefaltete Alae vollstindig
unter diesen geborgen werden konnen. Elytren sind be-
reits bei den dltesten bekannten Vertretern der Co-
leoptera, den permischen Protocoleoptera, vorhanden
(BEUTEL 1997). Sie miissen folglich bereits im Karbon
oder zu Beginn des Perm entstanden sein, womit auch die
Léngsfaltung auf diese Zeit datiert wird. Der muskulidre
Anteil des Antriebs der Lingsfaltung ist jedoch sehr viel
ilter. Er geht auf die alle Neoptera auszeichnende Beweg-
lichkeit des 3. Axillare zuriick. Die Neoptera sind bereits
im oberen Karbon durch mehrere Taxa vertreten
(KUKALOVA-PECK 1991), ihre Entstehungszeit diirfte da-
her das untere Karbon oder obere Devon sein.

Spiter als die Alaldngsfaltung trat bei Vertretern der
im Perm lebenden Permocupedidae die Querfaltung auf.
Da hier die Elytren kurz und der Korperform angepaBt
sind (BEUTEL 1997), konnten nur solche Alae unter den
Elytren geborgen werden, deren apikaler Teil eingefaltet
wurde. Demzufolge entstand das heute vorliegende
Faltmuster der Alae aus einer sukzessiven Kombination
von Lings- und Querfaltung. Dabei wird auch die Quer-
faltung von dem eigentlich zur Léingsfaltung entstande-
nen Antrieb geleistet — eine nochmalige Erweiterung der
Funktion (HAAs 1998). Die kombinierte Lings- und
Querfaltung der Hinterfliigel ist eine Synapomorphie der
Coleopterass. str. und der Permocupedidae (BEUTEL 1997,
Haas 1998).
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