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Bei der Anfertigung einer genauen Beschreibung der priimaginalen Stadien
von Thyris fenestrella Scopoli aus der Familie der Thyrididae wurde die bisher
vorliegende Literatur tiber die Entwicklungsstadien der Thyrididae beriicksich-
tigt (Hasenfuss 1979). Dabei ergab sich die Gelegenheit, auch die Daten der Le-
bensweisen der Larven zusammenzustellen und die Evolutionsbiologie dieser
Larven im Zusammenhang mit den bisher in langjdhriger Arbeit entwickelten, al-
lerdings noch nicht publizierten Vorstellungen zur Evolutionsbiologie der Lar-
ven der Lepidoptera auszuarbeiten. Im folgenden werden die fiir die Beurteilung
der Evolution der Larven der Thyrididae bedeutsamen Sachverhalte und Argu-
mente dargelegt und diskutiert. Dabei wird zundchst die plesiodke Lebensweise
und dann der Weg zu dieser Lebensweise erértert.

Als Artbestand der Familie wurden fiir diese Untersuchung die im Katalog von Dalla Torre
(1914) angefithrten Arten, abziiglich der nach der Gattungsrevision von Whalley (1964)
nicht hierher geh¢renden Arten, angesehen. In diesem Umfang diirften die Thyrididae eine
monophyletische Gruppe sein.

Die plesiodke Lebensweise der Larven der Thyrididae

Soweit bekannt, sind die Larven der Thyrididae entweder zwischen zusammen-
gesponnenen oder in gerollten Bldttern lebende ,,Blattwickler oder -roller'’ oder
aber endophytisch lebende ,Bohrer’. Dabei kommen beide Lebensweisen bei
verschiedenen Teilgruppen nebeneinander vor. So findet sich in der Gattung
Thyris Laspeyres neben dem Blattroller fenestrella Scopoli der Stengelbohrer dia-
phana Staudinger (sieb2 Hasenfuss 1979 und Spuler 1910). In der grofen Gattung
Rhodoneura Guenée finden sich neben Blattwicklern oder -rollern, wie myrtaea
Drury, myrsusalis Walker und intimalis Moore auch in oberirdischen Pflanzentei-
len bohrende Arten, wie terminalis Walker (nach Franssen 1931 und Weidner
1953). Blattroller oder -wickler sind weiterhin nach Bose (1935) Striglina scitaria
Walker und Dysodia ignita Walker. In den Stengeln ihrer Futterpflanzen leben
hingegen die Larven von Hexeris enhydris Grote (nach Heinrich 1921 a), Meskea
dyspteraria Grote (nach Heinrich 1921 b) und Herdonia osacesalis Walker (nach
Mutuura 1958).

Angesichts der Anzahl von etwa 700 bekannten Arten der Thyrididae sind es
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nur wenige Félle, in denen die Lebensweise der Larven bekannt ist, und es laft
sich nicht ausschlieBen, daB noch andere Lebensweisen bei den Thyrididae vor-
kommen. Andererseits sind aber die Daten so gut tiber das System verteilt, da§
angenommen werden kann, daB wir es hier in der Tat mit den haupts&chlich vor-
kommenden Lebensweisen der Thyrididae zu tun haben. Das unmittelbare Ne-
beneinander dieser Lebensweisen in verschiedenen Teilgruppen kann aber phy-
logenetisch kaum anders interpretiert werden, als dafl Ubergange zwischen den
beiden Lebensweisen mehrfach unabhéngig voneinander stattgefunden haben.
Tatsédchlich existieren bei den Thyrididae Arten, die sich offenbar im Stadium ei-
nes derartigen Uberganges befinden; so kénnen nach Bose (1935) die Larven von
Rhodoneura loceusalis Walker in einem zusammengerollten Blatt, zwischen zwei
zusammengesponnenen Blidttern oder aber eingebohrt in den Stengeln der Fut-
terpflanze gefunden werden. Ausgehend von der urspringlicheren, der plesio-
Oken Lebensweise der Larven der Thyrididae, muB dann die apodke Lebensweise
erworben worden sein. Wenn man, wie weiter unten begriindet, in diesem Falle
eine sekundére Riickkehr zur urspriinglichen Lebensweise ausschlieBt, so sind
nur 2 Mdglichkeiten gegeben: entweder sind die Blattroller oder -wickler plesio-
0k und daraus die Bohrer mehrfach unabhéngig hervorgegangen oder die Sachla-
ge verhalt sich umgekehrt. Eine Entscheidung kann leicht geféllt werden, da der
Ubergang nur in einer Richtung, ndmlich von der blattrollenden oder
-wickelnden zur bohrenden Lebensweise evolutionsbiologisch wahrscheinlich
ist; der entgegengesetzte Ubergang ist hingegen sehr unwahrscheinlich, so daf
auch mit einer Riickkehr von der apodken zur urspriinglichen Lebensweise nicht
gerechnet werden muB. Die folgenden Griinde sprechen dafiir, daB die Blattroller
und -wickler plesiodk und die Bohrer apodk sind.

Wie die Larven mit fast allen iibrigen Lebensweisen unter den Lepidoptera wei-
sen die Blattroller und -wickler alle Praadaptationen (Osche 1962) auf, die einen
Ubergang zur endophytischen Lebensweise ermoglichen — die Larven brauchen
sich nur in die Futterpflanze hineinzufressen! Vielfach unabhéngige Ubergdnge
zur bohrenden Lebensweise sind daher iiberaus wahrscheinlich. Die endophyti-
sche Lebensweise fiihrt hingegen bei den Larven der Lepidoptera zu Rudimenta-
tionen, die einen Ubergang zu anderen Lebensweisen sehr erschweren. Hierher
gehoéren etwa die Riickbildung des Verdunstungsschutzes, die Vereinfachung
und Verminderung der Gespinsttatigkeit und Verdnderungen im Lokomotionssy-
stem, die unter anderem zum Verlust der Féhigkeit fiihren kénnen, sich auf glat-
ten ebenen Fliachen (Blittern) fortzubewegen. Ein Ubergang zur blattrollenden
oder -wickelnden Lebensweise ist unter diesen Umstdnden infolge des Fehlens
wichtiger Prdadaptationen sehr unwahrscheinlich. Bei den Thyrididae sind daher
die Blattroller oder -wickler als plesiotk anzusehen und dies bedeutet wiederum,
daB zumindest gewisse Elemente der , Technik’, Bldtter zusammenzuspinnen
oder zu rollen, bei den Thyrididae homolog sind. Welche Elemente dies im einzel-

nen sind, kénnte nur durch eine umfangreiche vergleichende Analyse ermittelt
werden.

Die bisher vorliegenden Angabén lassen erkennen, daB es wesentlich von der Konsistenz
der Blatter der Futterpflanze abhéngt, ob kunstvolle Blattrollen hergestellt werden oder ob
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die Bldtter in irgendeiner anderen Weise zusammengesponnen werden. Sind die Blatter hin-
reichend biegsam, dann kann ein Blatt in der Weise eingerollt werden, daB ein Teil der Blatt-
spreite durch Gespinstfdden unter Biegespannung gesetzt und dieser sich dann einrollende
Teil durch einen Einschnitt von der {ibrigen Blattspreite abgetrennt wird, wie dies nach Ha-
senfuss (1979) bei Thyris fenestrella Scopoli und nach Weidner (1953) bei Siriglina scitaria
Walker (= thermesioidés Snellen) geschieht. Rhodoneura myrtaea Drury hat hingegen eine
Futterpflanze (Palaquium), deren &ltere Blétter so steif sind, daB sie weder gerollt noch gefal-
tet werden kénnen — die Raupe behilft sich dadurch, daB sie die Rdnder von jungen, noch
nicht entfalteten Bldttern zusammenspinnt (Franssen 1931).

Die Thyrididae als sekunddre Engraumbewohner

Borner (1932) stellt die Thyrididae in die Familienreihe der Bombycoidea, sie
wdren demnach mit den Sphingidae, Saturniidae, Lasiocampidae etc. ndher ver-
wandt. Fir alle Bombycoidea auBler den Thyrididae ist jedoch charakteristisch,
daB sie frei an ihren Futterpflanzen lebende, stark behaarte Larven haben. In die-
sem Zusammenhang ist die Hypothese von Interesse, die davon ausgeht, daB die
blattrollende oder -wickelnde Lebensweise der Thyrididae aus der freien Lebens-
weise hervorgegangen ist. Das fiir Larven mit dem generellen reguldren Borsten-
muster der Lepidoptera (Hasenfuss 1963) ungewdhnlich gehdufte Vorkommen
von zusdtzlichen, im Auftreten variablen Borsten bei den Thyrididae 148t sich als
Stiitze fuir diese Hypothese werten.

Untersucht man die Ausbildung der Borstenmuster bei engraumbewohnenden
Lepidoptera-Larven (Gespinstrohrenbewohner, Blattwickler im weitesten Sinne,
endophytisch lebende Larven, Sacktrdger etc.) und bei frei an ihren Futterpflan-
zen lebende Larven, so zeigt es sich, daB zumindest die sogenannten primé-
ren Engraumbewohner das typische generelle regulire Borstenmu-
ster der Lepidoptera besitzen, wéhrend bei den frei lebenden Larven in diesem
Borstenmuster in den meisten Féllen oft sehr zahlreiche zusétzliche Borsten ein-
gefiigt sind (,,Ausbaumuster’’). Nun gibt es bei manchen Gruppen der Lepidopte-
ra mit sonst frei lebenden Larven auch Engraumbewohner (Blattwickler im weite-
sten Sinne und endophytisch lebende Larven), die die typischen Errungenschaf-
ten der frei lebenden Larven (vermehrte Anzahl der Borsten, verschieden gestal-
tete Fortsdtze etc.) zumindest rudimentiert aufweisen und fiir die bereits aus der
Stellung im System folgt, daB sie von frei lebenden Formen herstammen.

Beispiele fiir solche sicheren sekunddren Engraumbewohner finden sich
unter anderem bei den Papilionoidea, die im {ibrigen frei lebende Larven haben. Vereinzelte
Nymphalidae, wie Vanessa atalanta Linnaeus, Vanessa cardui Linnaeus und nach Miiller
(1886) auch die neotropischen Arten der Gattung Anaea Hiibner sowie Hypanartia lethe
Doubleday leben zwischen zusammengesponnenen Bléttern; dabei haben sie ihre typische
Dornenausstattung noeh beibehalten. Die Raupen von Dynamine mylitta Cramer leben in
Bliiten und die von Dynamine tithia Hitbner endophytisch in Bliitenknospen, wobei die letzt-
genannte Art gegeniiber ihren Verwandten in Anpassung an die enge Rdumlichkeit ihre Dor-
nen erheblich verkiirzt hat (Miiller 1886). Es besteht kein Zweifel, daB die freie Lebensweise
der Nymphalidae sowie iiberhaupt der Papilionoidea plesiodk und die hier genannten Eng-
raumbewohner sekundadr sind. Die Hesperoidea, die nach Ehrlich (1958) die Schwestergruppe
der Papilionoidea darstellen, sind offenbar weitestgehend derartig sekunddre Engraumbe-
wohner, denn sie leben als Larven zwischen zusammengesponnenen oder -gerollten Blittern
und besitzen sehr zahlreiche, wenn auch sehr stark verkiirzte Borsten; bezeichnenderweise
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gibt es aber auch bei den Hesperiidae noch frei lebende Larven (Schrider 1975), die wohl ple-
siodk sind. i

Entsprechendes findet man bei den Pterophoridae, die urspriinglich frei lebend eine starke
Behaarung erworben haben, dann teilweise zur endophytischen Lebensweise iibergegangen
sind, wobei sie die Anzahl der Borsten wieder erheblich verringert haben, ohne jedoch den
Zustund des generellen reguldren Borstenmusters und damit den Zustand der primaren Eng-
raumbewohner wieder zu erreichen. Dies gilt zum Beispiel fiir die Arten der Gattung Leiopti-
Ius Wallengren unter den sc st frei lebenden Pterophorinae.

Findet man also bei Engraumbewohnern zumindest noch Rudimente von Bil-
dungen, die verbreitet bei frei lebenden, nicht jedoch bei den ibrigen, als primar
angesehenen Engraumbewohnern vorkommen, dann darf angenommen werden,
daBl es sich um sekundédre Engraumbewohner handelt. Das bei priméaren Eng-
raumbewohnern sonst nicht vorkommende geh&ufte Auftreten zusatzlicher Bor-
sten bei den Larven der Thyrididae (sieche Hasenfuss 1979) kann somit als Rudi-
ment einer reicheren Beborstung angesehen werden, die in der Evolution wéh-
rend einer Phase des freien Lebens erworben wurde. Die Thyrididae wéren dem-
nach sekunddre Engraumbewohner, die von der freien zur blattrollenden oder
-wickelnden Lebensweise iibergegangen sind.

Der Ubergang von der freien zur blattwickelnden oder -rollenden Lebensweise,
fir den es ja auch viele Modelle, unter anderem bei den Papilionoidea gibt, konn-
te in der Evolution offenbar recht leicht und vielfach unabhéngig erfolgen. Das
ist auch evolutionsbiologisch verstédndlich, wenn man davon ausgeht, daB die Lar-
ven der Lepidoptera bei der Besiedlung oberirdischer Pflanzenteile Gespinstun-
terlagen anlegten, die es ihnen ermdglichten, einen festen Halt auf den glatten
Oberfldchen der Pflanzen zu finden. Die meisten frei lebenden Larven der Lepi-
doptera benutzen dieses Verfahren iibrigens auct heute noch. Werden solche
Gespinstunterlagen zum Beispiel auf Blattflichen angelegt und von Zeit zu Zeit
weiter verstarkt, so fiihrt dies infolge der nachtrdglichen Verkiirzung der Ge-
spinstfdden zur Einkriimmung der Blattfliche und damit zur Ausgangssituation
fir die Evolution von Blattrollern. Werden dabei benachbarte Blatter durch Ge-
spinstfdden verbunden, so kann dies zum Leben zwischen zusammengesponne-
nen Blédttern, also in Blattwickeln im weitesten Sinne, fithren.

Die vorgelegten Sachverhalte und Uberlegungen lassen also die Auffassung als
gut begriindet erscheinen, daB der unmittelbare Ahne der Thyrididae ein Blatt-
roller oder -wickler war und daB die Evolution zu diesem Ahnen iiber Formen
verlaufen ist, die mittels einer Gespinstunterlage frei an oberirdischen Pflanzen-
teilen gelebt haben. Damit wiirden die Thyrididae gut zu den {ibrigen Bombycoi-
dea passen, die ebenfalls von derartig frei lebenden Formen abstammen miissen.

Die Rolle des generellen refuldren Borstenmusters und der Trend zur
Borstenvermehrung

SchlieBlich seien noch die Zusammenhénge zwischen den Ausbildungszustan-
den der Borstenmuster bei priméren und sekundéren Engraumbewohnern sowie
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der frei lebenden Larven diskutiert, die ja die Einstufung der Thyrididae als se-
kunddre Engraumbewohner erst erméglicht haben.

Es besteht kein Zweifel, daB die primaren Engraumbewohner der Lepidopteral)
plesiodk sind und daB in einigen Teilgruppen der Lepidoptera die freie Lebens-
weise mehrfach unabhéngig als Apodkie erworben wurde. Dafiir sprechen die
folgenden Sachverhalte. Die Mehrzahl der rezenten Lepidoptera, darunter samt-
liche mehr plesiomorphe Gruppen sind ausnahmslos sogenannte primére Eng-
raumbewohner. Diese sind dadurch definiert, daB sie das generelle regulére Bor-
stenmuster der Lepidoptera haben (Hasenfuss 1963), deren Elemente in Anzahl,
Anordnung und in den GréBenverhéltnissen sehr konstant sind. Die Muster stim-
men bei den verschiedenen Arten sehr weitgehend iiberein, sie sind homolog,
und es ist unwahrscheinlich, daB sie in dieser nahezu identischen Form mehrfach
unabhdngig in der Evolution entstehen konnten. Die frei lebenden Larven kom-
men hingegen nur in einigen starker apomorphen Teilgruppen vor, die unterein-
ander nicht ndher verwandt sind, aber als nichste Verwandte primar engraumbe-
wohnende Gruppen haben. Bei den frei lebenden Larven ist meist noch auf der
Grundlage des generellen Borstenmusters erkennbar die Anzahl der Borsten
mehr oder weniger vergréBert, wobei in den ,,Ausbaumustern'’ eine sehr groBe
Mannigfaltigkeit vorliegt. In den Gruppen mit frei lebenden Larven gibt es auch
Engraumbewohner, die ebenfalls eine, gegeniiber dem generellen Borstenmuster
vermehrte Anzahl von in mannigfaltigen Mustern angeordneten Borsten besit-
zen. Wie oben ausgefithrt, kénnen diese sogenannten sekundidren Engraumbe-
wohner als Modelle fiir den Ubergang von der freien zur engraumbewohnenden
Lebensweise angesehen werden. Offenbar wird bei ihnen der Zustand des gene-
rellen Borstenmusters aber nicht erreicht, was wiederum als Argument dafiir die-
nen kann, daB das generelle reguldre Borstenmuster der Lepidoptera nich't
mehrfach unabhéngig entstand.

Die vorliegende Situation ist somit nur mit der Annahme vereinbar, daB die
engraumbewohnende Lebensweise fiir die Lepidoptera plesiodk ist und daB das
unter diesen Bedingungen entstandene symplesiomorphe generelle reguldre Bor-
stenmuster in der Evolution nur mit geringfiigigen Abwandlungen beibehalten
wurde soweit die Lepidoptera Engraumbewohner geblieben sind. Bei dem mehr-
fach unabhéngig erfolgten Ubergang zur freien Lebensweise setzte dann ein star-
ker ,trend” zur Borstenvermehrung ein. Bei der-gelegentlichen Riickkehr zur
engraumbewohnenden Lebensweise kam es teilweise zu einer Riickbildung der
iberzdhligen" Borsten, ohne daB jedoch normalerweise der Zustand des gene-
rellen Borstenmusters wieder erreicht wurde. Die folgende, zun4chst hypotheti-
sche Interpretation 148t dieses eigentiimliche Verhalten des Borstenmusters der
Larven der Lepidoptera verstdndlich erscheinen.

1) Die von den ibrigen Lepidoptera stark abweichenden-Zeugloptera mit der Familie Mi-
cropterygidae werden hierbei nicht berticksichtigt, so daB die folgenden Ausfiihrungen
“ streng genommen nur fiir die Glossata zutreffen.
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Bei dem generellen regulédren Borstenmuster der primdren Engraumbewohner
handelt es sich offenbar um ein System von tangorezeptorischen Sensillen, das ei-
nen ausgedehnteren Tastraum um die Larve bildet und auch Informationen iiber
die Abstdnde der Dinge von der Kdrperoberflache liefern kann. Ein solches ,,Ab-
stdnde different registrierendes Tastsystem' kann aber nur in der Weise reali-
siert werden, daB die Borsten verschieden lang und so angeordnet sind, daB beim
Abbiegen einer ldngeren Borste nicht zugleich auch kiirzere Borsten mit abgebo-
gen werden, die Borsten sich also ,,nicht ins Gehege kommen"'. Diese Eigenschaf-
ten werden aber nur durch ein Sensillensystem gewdhrleistet, bei dem Anzahl,
Anordnung und Ldngenverhéltnisse der Sensillen konstant sind, das also streng
reguldr ist.

Nun gelten fiir die mechanorezeptorischen Sensillenmuster der Insekten und
wohl auch der iibrigen Arthropoda ganz allgemein die folgenden Regeln. Die
noch kleinen frithen Jugendstadien haben normalerweise relativ wenige regula-
re Sensillen; bei den Hautungen werden entsprechend der beim Wachstum ver-
groBerten Korperoberflache zusétzliche Sensillen zwischen den bereits frither
ausgebildeten eingefiigt, so daB eine gewisse Dichte des Sensillenbesatzes wéah-
rend der Larvalentwicklung aufrecht erhalten bleibt. Die Regularitdt dieser spé-
ter angelegten Sensillen ist aber umso geringer, je spéter die Sensillen in der On-
togenese gebildet werden und je groBer die Anzahl der neu gebildeten Sensillen
ist (Tuxen 1961, Hasenfuss 1963).

Ein in allen Larvalstadien streng reguldres Sensillenmuster, das als Abstdnde
different registrierendes Tastsystem fungiert, kann bei dieser Sachlage nur so ge-
bildet werden, daB es auf die noch regulédren Sensillen der frithesten Stadien be-
schréankt bleibt und das Auftreten zusatzlicher Sensillen wahrend der spédteren
Larvalhdutungen unterdriickt wird. Dabei wird auf die an und fiir sich erwiinsch-
te Aufrechterhaltung einer gewissen Sensillendichte bei zunehmender Kérper-
oberfliche zugunsten der fiir Engraumbewohner bedeutender Funktion als Ab-
stdnde different registrierendes Tastsystem verzichtet. Damit wird aber ein Zu-
stand erreicht, wie er im generellen reguldren Borstenmuster und damit bei den
primédren Engraumbewohnern der Lepidoptera besteht.

Bei holometabolen Insekten, wie den Lepidoptera, konnte die Unterdriickung
der Neubildung von Sensillen wéhrend der Hadutungen nicht in der Weise erfol-
gen, daB die Potenz zur Bildung von neuen Sensillen wéhrend der Hautungen vol-
lig abgebaut wurde. Diese Potenz muBte schon deswegen erhalten bleiben, weil
bei der Imaginalhdutung die spezifischen imagoeigenen Sensillen und andere auf
Sensillen zuriickfiihrbare ,,echte Haare" (zum Beispiel Schuppen) neu gebildet
werden miissen. Was hier eintrat war offenbar eine Unterdriickung oder Hem-
mung der Realisierung dieser Potenz bei Larvalhdutungen und offensichtlich
auch der Puppenhdutung. Eigentiimlicherweise ist bei den Lepidoptera diese Un-
terdriickung bei der 1. Larvalhdutung in ganz spezifischer Weise nur zum Teil
wirksam, denn zum generellen reguldren Borstenmuster gehdren nicht nur die
priméren (wihrend der Embryonalentwicklung gebildeten) sondern auch einige
streng reguldre subprimére (mit der 1. Larvalhdutung auftretende) Borsten. Es
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muls somit bei den Lepidoptera mit dem generellen reguldren Borstenmuster ein
recht spezifisches System von morphogenetischen Bedingungen existieren, das
die Bildung von tiberzdhligen Sensillen verhindert und das im folgenden einfach
Hemmsystem genannt wird. Diese besondere Art des Hemmsystems macht es un-
wahrscheinlich, daB das generelle regulédre Borstenmuster der Lepidoptera mehr-
fach unabhéngig entstand. In Ubereinstimmung mit dem oben Gesagten sind die
Vertreter mit diesem Muster symplesiomorph und die damit korrelierte engraum-
bewohnende Lebensweise plesiodk.

Das generelle reguldre Borstenmuster der Larven der Lepidoptera 148t sich so-
mit als Anpassung an das Leben in einer engrdumig strukturierten Umwelt ver-
stehen — seine Rolle als Abstdnde different registrierendes Tastsystem ist iibri-
gens grundsdtzlich experimentell iiberpriifbar. Soweit die Larven der Lepidopte-
rain der weiteren Evolution Engraumbewohner geblieben sind, behielt das gene-
relle reguldre Borstenmuster diese Rolle bei (primédre Engraumbewohner). Es
stand dabei mit dem dieses Muster realisierenden Hemmsystem st&ndig unter
dem Schutz der stabilisierenden Selektion. Anderungen des Borstenmusters wur-
den nur insoweit toleriert, als sie das Fungieren des Tastsystems nicht beein-
trdchtigten, was einerseits die weitgehende Ubereinstimmung dieser Muster und
andererseits die immerhin vorhandenen systematisch auswertbaren Unterschie-
de in den Mustern erkléart.

Mit dem mehrfach unabhéngig erfolgten Ubergang zur freien Lebensweise an
oberirdischen Pflanzenteilen verlor das generelle reguldre Borstenmuster seine
Bedeutung als Abstdnde different registrierendes Tastsystem und wurde wieder
in die Rolle eines einfachen Tastsystems versetzt. Damit war wieder der Weg frei
fir einen Ausbau des Borstenmusters durch wahrend der Larvalhdutungen auf-
tretende zusdtzliche Borsten. DaB es dabei fast immer zu einer Vermehrung der
Borsten kam, gewissermaBen ein ,,trend" zur Borstenvermehrung vorlag, ist wie-
derum aus der gegebenen Situation leicht verstdndlich. Einmal gewinnt das Prin-
zip, die wéhrend des Wachstums vergroBerte Kérperoberflache mit zusitzlichen
Sensillen zu versehen und damit eine Mindestdichte der Sensillen aufrechtzuer-
halten, wieder an Bedeutung — das Einfiigen zusatzlicher Sensillen wéhrend der
Larvalhdutungen und damit der Abbau des Hemmsystems kann mithin selek-
tionspositiv gewesen sein. Andererseits hat aber mit der spezifischen Rolle des
generellen reguldren Borstenmusters auch das Hemmsystem seine Bedeutung
verloren und alle Vorgénge, die zum Abbau dieses nicht mehr benétigten Sy-
stems fithrten, verhalfen der latenten Potenz, wahrend der Larvalhdutungen zu-
satzliche Borsten bilden zu kénnen, zur Realisation. An einer solchen Destruk-
tion konnten zum Beispiel anderweitig selektionspositive Allele von pleiotropen
Genen beteiligt sein, und es ist sogar denkbar, daB sich der Verfall des Systems
auch in einem selektionsneutralen Bereich abgespielt haben kénnte. Das wire
der Fall gewesen, wenn die Zerstérung des Hemmsystems durch Mutationsdruck
an den beteiligten Genen und durch genetische Drift verursacht wurde, wobei die
Borstenvermehrung in einem gewissen Umfang selektonsneutral und damit auch
der zusdtzliche Materialaufwand dabei vernachléssigbar klein blieb.
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Da die Bildungsorte der zusatzlichen, wéhrend der Hautungen auftretenden
Sensillen offenbar nicht in einem bestimmten einheitlichen Muster festgelegt
sind, kam es zu einer auBerordentlich groBen Mannigfaltigkeit der Ausbaumu-
ster. Im weiteren Verlauf der Evolution konnten die derartig vermehrten Borsten
bei frei lebenden Larven zusétzlich zu ihrer urspriinglichen Tastfunktion noch
weitere Rollen ibernehiaen, wie etwa die Beteiligung an der Ausgestaltung der
Tracht, als in ihren Einlenkungen verkeilte und daher starr abstehende Abwehr-
sekrete sezernierende Driisenhaare, als Einrichtungen zur passiven Ausbreitung
durch den Wind und anderes mehr.

Bei der gelegentlich erfolgten Riickkehr von der freien zur engraumbewohnen-
den Lebensweise konnte unter geeigneten Bedingungen wieder eine Evolution
des Borstenmusters zu einem Abstdnde different registrierenden Tastsystem ein-
setzen. Verschiedentlich ist auch die Anzahl der Borsten wieder reduziert wor-
den, so daB ein dem generellen reguldren Borstenmuster &hnliches Sensillensy-
stem entstand (so zum Beispiel in der Gattung Leioptilus Wallengren
[Pterophoridae]). Es ist aber recht unwahrscheinlich, daB dabei ein dem urspriing-
lichen Hemmsystem vo6llig gleiches Hemmsystem entstehen konnte, so daB die
beobachteten Unterschiede in den Borstenmustern der priméren und sekundéren
Engraumbewohner auch zu erwarten sind. Sekunddre Engraumbewohner kon-
nen in der Regel an der relativ hOheren Anzahl zusédtzlicher Borsten erkannt wer-
den.

Zusammenfassung

Die bisher bekannten Daten {iber die Larven der Thyrididae werden evolutionsbiologisch
interpretiert. Demnach ist als die urspriingliche, die plesiotke Lebensweise dieser Larven die
in Blattrollen oder -wickeln anzusehen. Davon ausgehend ist bei den Thyrididae mehrfach
unabhdngig die apotke endophytische Lebensweise als Bohrer erworben worden. Gegen-
iiber dem generellen reguldren Borstenmuster der Lepidoptera gehduft vorkommende zu-
sdtzliche Borsten bei den Thyridae weisen darauf hin, daB es sich hierbei um sekundéire Eng-
raumbewohner handelt, die also von einer freien Lebensweise an oberirdischen Pflanzentei-
len zum Leben in Blattwickeln oder -rollen iibergegangen sind.

SchlieBlich wird ganz allgemein das Verhalten des Borstenmusters der Larven der Lepido-
ptera in der Evolution in Abhé&ngigkeit von der Lebensweise diskutiert. Dieses Verhalten
kann zwanglos durch die Annahme erklart werden, da8 das Borstenmuster bei den priméaren
Engraumbewohnern die Rolle eines Abstdnde von der Koérperoberfldche different registrie-
renden Tastsystems spielt und daB diese Rolle beim Ubergang zur freien Lebensweise verlo-
ren ging, wobei ein trend zur Borstenvermehrung auftrat. Bei der sekundédren Riickkehr zur
engraumbewohnenden Lebensweise wurde der Zustand der primdren Engraumbewohner
normalerweise nicht wieder erreicht.
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