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Complicated lock-and-key systems are reported to work in the inner genitalia of
Noctuidae. These ensure that the conspecific male is the only one which is able to
deposit the spermatophore in the female genitalia in such a way that the sperm
transfer can proceed. The sequence of events can be classified as follows: 1. Steering
and stopping: the juxta, the tip of aedeagus and the proximal part of vesica interact
with the lamella antevaginalis, the ductus bursae and the posterior end of the corpus
bursae. 2. Locking: the tip of the aedeagus and the proximal half of the vesica interact
with the anterior part of the ductus bursae and the posterior third of the corpus. 3.
Deposition of the spermatophore so that its caudal (frenum) opening is against the
opening of ductus seminalis: distal part of the vesica/corpus and appendix (cervix)
bursae. The vesica and appendix are often expanded or coiled in a similar way,
forming an additional lock-and-key system.

Some improvements in the technique for everting vesicas are proposed and a
technique for extending the female bursas is reported. Two examples are given of the
taxonomic significance of lock-and-key systems. The study shows that the distinctive
characters of vesicas do not remain subjective if the corresponding differences are
found in the females.
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Introduktion

Det dr ofordelaktigt for en art att korsa sig
med en nirstdende art. Detta forhindras pa
olika sitt i olika djurgrupper. Hos fjdrilarna
ar det inte enbart geografiska omstidndighe-
ter, biotoper, flygtid eller dylikt som funge-
rar som isolerande faktorer, tydligen for att
fjdrilarna har sa vil utvecklad spridningsfor-
maga. Vid sidan av genetiska, fysiologiska
och kemiska mekanismer finns det i fjarilar-
nas genitalier anatomiska lds-och-nyckel
system, som forst nyligen upptéckts.

Zeller (1855) och Lederer (1857) forefaller
att ha varit de forsta, som beskrev och avbil-
dade fjdrilars hangenitalier. Mera fOrstaelse
for genitaliers funktion gav Cholodkowskys
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(1886), Petersens (1904, 1907) och Pierces
(1909) studier. Dock maste man notera, att
sddana framstdende lepidopterologer som O.
Staudinger pd senare hilften av 1800-talet
och G.F. Hampson och R. Piingeler samt A.
och O. Bang-Haas under detta sekel tydligen
inte alls anvinde genitalier som taxonomis-
ka kédnnetecken. Aven grova missforstdnd
Over arters taxonomiska stidllning var moj-
liga, men det dr d4nd4 forvanande hur skarpt
de kunde bedoma sddana fragor utan den
hjdlp vi nu har.

Fran och med sekelskiftet b6érjade man
tinka att de invecklade kitinstrukturerna i
de yttre hangenitalierna samverkar med
honans motsvarande delar for att forhindra
non-konspecifika parningar. Forst pd 1960-
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och 1970-talen borjade man forstd att det
inte 4r sa (Alexander 1964: 91, Rentz 1972).
Bl. a. har man ganska ofta iakttagit parnin-
gar mellan langt frdn varandra stdende arter
(fr. redan Reuter (1880)). I stidllet antog
man, att det dr beteendemonster samt gene-
tiska, fysiologiska och kemiska mekanismer,
som forhindrar artkorsningarna.

Den hdr utvecklingen ledde till att man
inte alls har accepterat las-och-nyckel syste-
men hos Lepidoptera. Dock pavisade redan
Petersen (1907), att 6ppningen av den han-
liga spermatoforen, sedan denna Gverforts i
honans genitalier, maste passa ihop med
6ppningen av ductus seminalis hos honan.
Motespunkten har ndmligen rort sig hos oli-
ka grupper fran sinus vaginalis genom duc-
tus bursae till olika delar av bursan (jfr. ock-
sa Stekolnikov (1965)).

I Kanada har det forst uppstétt en tradi-
tion att vidnda ut vesican frdn aedeagus (J.
McDunnough) och senare att blasa den ut
med alkohol si att den fixeras i sin nira
maksimala storlek (Hardwick 1950, 1965,
1970). Dock har man i Sydafrika redan for
artionden sedan blast ut vesicor av Cucullia-
arter (L. Ronkay, oral comm.). Detta har
ocksa gjorts sedan ldnge av P. Grotenfelt i
Finland och av S. Overby i Sverige, men
metoden har inte kommit i allmént bruk.

Forst relativt nyligen har man boérjat for-
std att det uppstir problem, om arter med
icke-motsvarande delar fOorsOker para sig
(Hardwick 1965, Byers & Hinks 1978). Par-
ningens mekanism har beskrivits for flera
fijdrilsarter, och hidr dr Callahans och Cha-
pins (1960) arbete speciellt viktigt. Under
vart padgdende revisionsarbete av den holark-
tiska noctuidfaunan har vi lyckats kombi-
nera hanens aedeagus- och vesica-kdnne-
tecken med den motsvarande anatomin hos
honan, vilket pa betydande sitt sdkrar tolk-
ningen av Kritiska artfragor.

Nedan beskriver vi 1 korthet a) hur vesi-
can blases ut, b) hur vesican fungerar i att
flytta spermatoforen i hongenitalierna
(frimst pad basen av Callahan & Chapin
(1960)), ¢) hur vesican i tva olika fall sam-
verkar med hongenitalierna, och d) huruda-
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na taxonomiska kdnnetecken de inre genita-
lierna bjuder.

Material och metoder

Tekniken att bldsa ut vesican har beskrivits
av Hardwick (1950, 1970). Vi gér nagra for-
battringar till hans teknik och beskriver ock-
s& hur hongenitalierna skall utvidgas. Vi
antar att ldsaren kidnner den allmédnna tekni-
ken i att gora genitaliepreparat (jfr. Fig. 1).

1. Aedeagus skiljes normalt frin de andra
genitalierna och frdn juxtan. Prepareringen
g6rs 1 30-40% alkohol for att minska vatt-
nets ytspanning. Ocksd gamla preparat kan
uppmjukas i KOH och vesican eller bursan
blasas, som det berittas nedan.

2. Ductus ejaculatorius, som vanligtvis 16per
in i aedeagus pa dess dorsal(rygg-)sida,
klipps av ndra aedeagus. Genom Gppningen
som uppstar skuffas vesican mot den andra
dndan av aedeagus med en trubbig ndl, trdd
eller har s, att den stdr just i ppningen av
aedeagus, men hellst inte utanfoér den. Om
det finns storre cornuti eller stora grupper av
smérre cornuti, skall dessa dock tringas del-
vis ut s att de inte punkterar vesican eller
hindrar dess utvindning.

3. En injektionsspruta med en nal av storle-
ken 27, 30 eller 33 (nalen skall fylla aedea-
gus sa fullstdndigt som mdojligt) fylles med
absolutiserad eller i alla fall vattenfri alko-
hol. Nalen fors in i aedeagus genom Sppnin-
gen av ductus ejaculatorius.

4. Aedeagus och nélen innanfér den nypes
fast med en pincett si att alkoholen inte
sprutas bakat i aedeagus. Det hela hilles
under mikroskop och ovanfor en liten skal
med alkohol i. D& sprutar man plotsligt
starkt. Vesican vinds vanligtvis ut pa ett
Ogonblick, och alkoholen sprutas genom
den. Sprutan tOmmes genom vesican, och
sedan later man vesican falla i alkoholen
nedanfér. Om vesican inte kom ordentligt
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c. abs. alk.

Fig. 1. a. Ductus ejaculatorius klipps av. b. Vesi-
can skuffas till den yttre dndan av aedeagus. c.
Injektionsnélen fors in i aedeagus. d. Vesican
blases ut ovanfor en skal med alkohol i.

ut, kan man sitta den igen i KOH for att
senare bldsas pa nytt. De svaraste langa vesi-
cor med manga cornuti kan forst blasas ut
med KOH, och efter att de ha legat ndgon
tid i vatten, kan man bldsa dem med alko-
hol.

5. Honans bursa behandlas pa liknande sétt:
Nélen fores in genom ostium bursae, sé
djupt in 1 ductus bursae att man far ett
ordentligt tag med pincetten 6ver ductus och
nalen. Bursan blases forsiktigt, for utgéngen
(ductus seminalis) 4r mycket smal och bur-
san punkteras litt.

6. Den utspdnda vesican eller bursan, som
ar fixerat av alkoholen, Overfores darefter 1
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Euparal-essans och forst direfter i Euparal
pa objektglaset. Dirigenom kan man i stort
sdtt forhindra skrynklandet av preparatet
och ocksa haller Eosin-firgdmnet bittre for
att det inte 10ser sig i essansen. P4 objekt-
glaset orienteras bursan si, att analpapil-
lerna star 1 riktningen av kl. 12, och bukpla-
ten samt ostium bursae uppat mot askada-
ren. Da skall vesican, for att senare kunna
jAmforas med bursan i ritt stdllning, place-
ras sa, att aedeagus ar riktad mot kl. 12 och
Oppningen av ductus ejaculatorius nedat,
dvs. bort fran askadaren. For att genitalierna
inte skall pressas ihop av tidckglaset, sitter
man under glasets kanter plaststycken, som
man skar fran ett genomskinligt plastror.

7. Nir preparaten 4dr torra, sdtter man aede-
agus och vesican Gver hongenitalierna, nog-
grannt ovanpa for att jaimfora proportioner
och litet at sidan for att se olika detaljer.

Vesicans funktion

Vesicans huvudfunktion ar att flytta sperma-
toforen som innehdller sjdlva sperman pa
rdtt plats i honans genitalier, sd att sperman
transporteras vidare. Detta betyder att sper-
matoforens frenum-inda (den som kommer
sist ut fran vesican) skall komma mot Gpp-
ningen av ductus seminalis hos honan (Pros-
hold et al. 1975). Om sperman hamnar fritt
1 bursan, kommer den troligen inte att trans-
porteras vidare, och det blir ingen avkomma
fran parningen.

Den fungerande vesican har en dubbel
byggnad: efterhand som vesican kommer ut
frAn aedeagus, kommer ductus ejaculatorius
att tringa in i vesican genom Oppningen pa
aedeagus’ dorsala sida. For att denna kon-
takt klipps av vid prepareringen, sker blés-
ningen av vesican pa annat sitt dn i naturen.
I naturligt ldge dr ju spermatoforen innerst i
det hela, innanfor ductus ejaculatorius.
Spermatoforen flyttas vidare pa foljande
satt:

1. Sérskilt fore aedeagus har vdggarna av
ductus ejaculatorius vdlutvecklade muskler.

2. Det kommer en trakéstam dorsalt in i
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bakre dndan av aedeagus, och dérifrdn fort-
sétter specialiserade ogrenade trakéer vidare
langs vesicas inre vigg. Eftersom trakéer
innehéller luft, ar lufttrycket troligen den
viktigaste kraften vid vesicans utvinding.

3. Det finns ofta ldngsriktade tand- eller
taggrader i spiral pa vesicans yttre vigg.
Taggarna har muskler. De riktas forst inat
och hjdlper i transporten av spermatoforen.
Nar taggarna vands ut, da hjilper vesican att

hallas pa sin plats, nir den forskjutas framat
1 bursan. Taggarna och cornuti har uppen-
barligen ocksd funktionen att stimulera
honan.

Vesican har ofta ett komplicerat beteende-
monster 1 att flytta ut spermatoforen och
detta aterspeglas i bursans form. Om bursan
ar forgrenad, giller detta oftast ocksd vesi-
can, men den anatomiska motsvarigheten
kan vara ganska begransad.

Tva exempel

Nedan jamfores las-och-nyckel kédnnetecknen inom han- och hongenitalierna (ovanfor
varandra) med de motsvarande kdnnetecknen hos en nirstiende art (pa spalten bredvid). Bara
de mest idgonfallande kidnnetecknen omnidmns. De motsvarande kidnnetecknen pd samma rad
ar angivna med successiva nummer, och under hanens kdnnetecken kommer honans motsva-
rande l&s-och-nyckel kdnnetecken angivet med samma nummer. Samma nummer anvinds

dirtill i genitalieritningarna. m = hane och f'= hona.

1. Apamea verbascoides (Guenée, 1852)/A. inebriata Ferguson, 1977 (Fig. 2)
De hir tvd nordamerikanska arterna ar till utseendet mycket nira varandra, och den senare
arten blev beskriven forst for tio &r sedan (Ferguson 1977).

A. verbascoides

A. inebriata

ml. Vesicans tvirstiende del genast efter
aedeagus

f1. Ductus bursae kort

m3. P4 basen av vesican tva stora cornuti pa
véinstra sidan (till hoger i bilden) som bada
pekar at vinster

f3. Framst i ductus bursae tva ldngsriktade,
parallela korta veck

m5. Vesican har till vinster en kort diver-

tikel med en stor cornutus

f5. Bursan har till hoger en rund divertikel
med stark, rynkig vigg

m2. Mellan aedeagus och vesicans tvirstien-
de del en ldngsriktad vesicadel

f2. Ductus bursae ldngre
m4. P4 ventrala sidan av vesican tva stora

cornuti pekande i olika riktningar

f4. Framst i ductus bursae och i corpus bur-
saes bakre del tvé ldngre veck som ar riktade
4t olika hall

m6. Vesican har till vinster en ldng diver-
tikel utan cornutus

f6. Bursan har till héger en lingre och
smalare divertikel med svagare viggar

Som ytterligare 1smekanismer fungerar ett tandfilt ventralt vid aedeagus-spetsen (4. inebriata) eller pa
hogra sidan pa basen av vesican, samt ett tandfilt ventralt pd vesicans yttre del. BAda motsvaras av

starkare sklerotiserade vdggar i hongenitalierna.
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Fig. 2. Aedeagus och vesica (till hoger), placerade s att de passar till bursans motsvarande delar (till
vénster), a. Apamea inebriata och b. A. verbascoides. For numren jimfor text. ds = ductus seminalis, sp =
spermatofor, cb = corpus bursae, de = 6ppningen av ductus ejaculatorius, ae = aedeagus, ob = ostium
bursae.

2. Xestia gelida (Sparre Schneider, 1883)/X. fabulosa (Ferguson, 1965) st. rev.

Niar Ferguson (1965) beskrev X. fabulosa, jaimforde han den med X. sincera (Herrich-
Schiffer), for att namnet hade tidigare anvints for taxonet i Nordamerika. De ir dock inte
ndra besldktade. Ferguson visste tydligen inte att systerarten till X. fabulosa, dvs. X. gelida,

lever i Palearktis. De yttre genitalierna ir identiska hos dessa taxa.

X. gelida

X. fabulosa

m1l. Juxta ca. 5 x bredare 4n hog (i prepara-
tet), frimre bihang laga

fl. Ostium bursaes bukplatta med breda
laterala bihang samt en smal klyfta mellan
dem

m3. Rotdelen av vesica med en ventral sick
bakom en transversal klyfta

3. I corpus bursaes bakre del en vil avskild
ventral sdck

m35. Den distala delen av vesica starkt vri-
den dorsalt och mot hoger, 1 preparatet
bakom aedeagus

f5. Appendix (cervix) bursae vrids dorsalt
och sedan langt till vianster och forbi ductus
bursae
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m2. Juxta bara ca. 3 x bredare dn hog,
bihangen klart hogre

2. Bukplatta med hoga laterala bihang samt
en bred klyfta mellan dem

m4. Tvé lika stora ventrala sdckar pa bada
sidorna av en tvdrklyfta 1 vesican

f4. En mera diffus och storre ventral sidck i
bursan

m6. Den distala delen mindre starkt vriden,
i preparatet ovenfor aedeagus

f6. Appendix vrids dorsalt och mot vénster,
racker knappt forbi ductus bursae.
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Sammandrag Over de olika organens

funktion

Nedan anges i anatomisk ordning framét

frdn bursans 6ppning de funktionella mots-

varigheter vi hittat i de framforda exemplen
samt i talrika fall av kritiska artpar med
holarktisk utbredning.

- Ventralplattan (lamella antevaginalis) stop-
par juxtan och ger stod at den atminstone
i sddana fall ddr juxtan har en knél, en
tand eller en sklerotiserad kantlist. De
motsvarande formationerna i plattan ar
fordjupningar, klyftor eller bara stirkta
kanter.

- Storre tidnder eller taggrader pa utsidan av
aedeagus (carina) stdr vanligtvis si att
taggarna dr riktade bakat, och dessa pas-
sar till en ficka eller sklerotiserad vigg i
ductus bursae och forhindrar aedeagus att
glida tillbaka. Diremot dr de tdnder eller
taggar, som vinds forst ut fran vesican,
riktade framdat (i utstjalpt ldge). De styr
och stoppar vesicans framatglidande ge-
nom att passa i langstrickta fickor eller
veck, eller helt enkelt forstiarkta viggde-
lar "1 ductus bursaes frimre och sjilva
bursans bakre del.

- I corpus bursaes bakre del finns ofta en
eller flera diverticula med vanliga eller
forstdarkta och skrynklade védggar, vilka
exakt motsvaras av diverticula i1 vesican
(hos honan forefaller dessa ofta vara
mindre, for att vdggarna idr elastiska, och
fas inte helt ut med den svaga blésnin-
gen). De ofta férekommande stora cor-
nuti, som inte tycks ha annan motsvarig-
het hos honan dn forstirkt vdgg, fungerar
troligen som stimulus pd honan.

- Appendix (cervix) bursae dr ofta vriden pa
ett komplicerat sitt, och detta repeteras
da vanligtvis 1 byggnaden av vesicans
yttre del. Dock kan corpus bursae vara
bollartad eller formad som en langstrackt
siack, eller delad 1 tvd sickar, utan att
detta alls aterspeglas i vesicas byggnad.
D4 dr det avgodrande, hurudan spermato-
foren dr, och hur den ldggs i bursan: det
ar alltsa fraga om ett beteendemonster for
vesican.
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Erfarenheterna hittills visar, att de inre
hangenitaliernas och hongenitaliernas las-
och-nyckel funktioner kan klassifieras pé
foljande sitt: a) styrningen och stoppandet
av aedeagus: juxta samt ténder eller taggfalt
pa aedeagus-spetsen eller vesicans basdel; b)
lasningen i bursans bakre del: ovanndmnda
tdnder eller taggfdlt samt likadana pa vesi-
cans bashilft, diverticula eller grenar av
vesican (vilka kan flytta plats mellan bur-
sans grenar, se Callahan & Chapin (1960);
¢) placerandet av spermatoforen pd sidant
sdtt 1 bursan att dess bakre 6ppning mynnar
1 Oppningen av ductus seminalis: yttre half-
ten av vesican. Med c) kan ytterligare 1as-
och-nyckel mekanismer vara bundna: vesi-
cans yttre del och appendix (cervix) bursae
ir ofta svullna, forlingda eller vridna pé
motsvarande sitt.

Dessa mycket komplicerade system gor,
att det dr nédstan uteslutande dd hanen och
honan dr av samma art som sperman infores
i honans ductus seminalis. Det har ocks4 pa-
visats inom slidktet Euxoa, att dven ganska
vitt frn varandra stdende arter kan fa (steril)
avkomma, om vesicorna rdkar vara lika-
dana, medan sperman inte kan inforas i
honans ductus seminalis ens 1 mycket nir-
besldktade arter, om vesicorna ar olika
(Byers & Hincks 1978, Lafontaine 1981).

JimfOrandet av exemplar fran vitt fran
varandra liggande omraden, sdsom Brittiska
o6arna och Kamtjatka eller Alaska och New-
foundland, visar att det praktiskt taget inte
finns ndgon intraspecifik variation i vesica-
morfologin. Det tycks uppkomma mera
variation som f6ljd av preparationen dn vad
som egentligen finns i populationerna. Dock
mdste man vara forsiktig med antalet och
placeringen av cornuti: de kan nigon ging
uppvisa forbluffande monster och tydligen
kan cornuti forloras i parningen. Man har
ocksa iakttagit, att det kan finnas flera vesi-
catyper hos en enda art, dock med smé skill-
nader, t. ex. Euxoa lidia (Stoll) (P. Groten-
felt & K. Mikkola opubl.).

Vesicaformen har redan en tid betraktats
som givande och palitligt taxonomiskt kin-
netecken, men en viss subjektivitet har dock
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statt kvar. Las-och-nyckel metoden gor
saken klart sikrare: om de funktionellt
motsvarande skillnaderna ocksd hittas i
honorna, dr artfrigan avgjord med stor si-
kerhet.
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