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Die Mimikry der Tagfalter Siidamerikas:
Die Dismorphiinen.
Kritik der Schmetterlingsmimikry, VIY)

Von Franz Heikertinger, Wien.

1. Dieklassische Arbeit von H W, Bates.

Im Jahre 1859 war der englische Forscher Henry Wal-
ter Bates von einer elfjihrigen Sammelreise am Amazonen-
strom zuriickgekehrt. Etliche Jahre spéter vertffentlichte er iiber
Ch. Darwins wiederholte Anregung einen Reisebericht und
fast gleichzeitig die Schrift, in der erstmalig die Mimikryhypo-
these aufgestellt worden ist. Es ist eine Bearbeitung der ,,Helico-
niden“ des Amazonastales?®).

Als ,,Heliconiden* vereinigt B a tes drei Tagfaltergruppen,
die spiter getrennt worden sind. Doch teilt er sie schon in zwei
Gruppen: die ,,danaoiden Heliconiden‘, die heutigen Lycoreinen
(Danainen) und Ithomiinen (Neotropiden) umfassend, und die
sacraeoiden Heliconiden*, die heutigen Heliconiinen.

Es war Bates aufgefallen, daB gewisse ,,Pieriden“, ver-
- einzelt auch Eryciniden, Papilioniden, selbst einige Heteroceren
in Farbzeichnung und Gestalt eine betrichtliche Ahnlichkeit mit
den Heliconiden (s. 1) zeigten. Dem Gedankengange Darwins
folgend, versuchte er, diese Ahnlichkeiten mit Hilfe des Auslese-

) 1. Das Ritsel des Papilio dardanus und seine Losung.
Biol. Zbl. 53, 1938, S. 561—590. — II. Die Mimikrytypen der afri-
kanischen Papilioniden und ihr Verhédltnis zu 'den
nichtmimetischen Verwandten. A. a. 0. 54, 1934, S. 365 bis
889. — III. Die Mimikrytypen der afrikanischen Nympha-
liden und ihr Verhiltnis zu den nichtmimetischen Ver-
wandten. A. a. O. 55, 1935, S. 461—483. — IV. Die Mimikry-
modelle der Tagfalter Afrikas wund ihr ,Ekelge-
schmack® A. a. 0. 56, 1936, S. 151—166. — V. Werden die Tag-
falter von Véogeln geJagt‘P (I. Freilandbeobachtungen. A. a. O. 56,
1936, 8. 463—494. — II. Mageninhaltsuntersuchungen. A. a. 0. 57, 1937,
S. 2—21.) '

. H Contributions to an Insect Fa>una of the Amazon
Valley. Lepidoptera: Heliconidae. Trans. Linn. Soc. London, XXIII,
1862, pp. 495—562, pt. 55, 56. . ‘
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prinzips zu erkliren und gab folgender Vermutung®) Ausdruck:
Wenn sich die Heliconiden durch irgendwelche Eigenschaften
eines Geschiitztseins vor Feinden erfreuten, dann muBte es fiir
andere, schutzlose Falter von Wert sein, Heliconiden tduschend
- dhnlich und mit ihnen verwechselt zu werden. Dies als zutreffend
vorausgesetzt, konnte man sich die Entstehung, bezw. Vervoll-
kommnung der Ahnlichkeit auf dem mechanischen Wege der Na-
turauslese so vorstellen: Stets waren die Allerdhnlichsten von den
Feinden gemieden worden, bis die Ahnlichkeiten in ihrer heutigen
Form herausgearbeitet waren. Dieser Gedanke, von Bates auch
an anderen Beispielen von Ahnlichkeiten dargelegt, fand An-
klang. Die Mimikryhypothese wurde in wenigen Jahren zu einem
der meistbesprochenen Themen der Biologie. .

Im folgenden soll der wesentliche Teil der B ates’schen
Darlegungen, die Mimikry der neotropischen Tagfaltergruppe der
Dismorphiinen, besprochen werden. Ich beschrinke mich hiebei
vorerst auf die Darstellung vom morphologischen (chromologi-
schen) und vom phylogenetisch-klassifikatorischen Standpunkt.

B ates Originalarbeit ist nicht allgemein bekannt. Ich gebe
vorerst eine Liste der von ihm gemeldeten Fille, nach seiner Auf-
stellung (p. 503). Ich verwende hiebei die von ihm gebrauchten
Namen?).

Lycorea atergatis (D. H.)%) — Papilio zagreus (Pap.). — Euterpe
eurytele (Pier.). — Pericopis angulata (B.).

* Methona psidii (Abb. 18), Ituna phenarete, I. ilione (D. H.). —
# Leptalis orise (Pier.) (Abb. 17). — Castnia linus (C.). — Pericopis sp.
(B.).
%) Bates’ Darlegungen haben in der Tat nur die Form vorsichtiger.
Vermutungen. Ich habe dies an anderer Stelle mit Zitaten aus seiner Ar-
beit belegt. (Welchen Quellen entspringen die biologi-
schen Trachthypothesen? I. H W. Bates. Zool. Anz. 53, 1921,
S. 287—298.)

%) Auch bei den anderen Namen habe ich zumeist die von den Ge-
wihrsmédnnern gebrauchte Form beibehalten. Es schien mir dies zweck-
miBiger als der Versuch, sie einer einheitlichen, zeitgemifien Nomenklatur
— die es iibrigens nicht gibt — anzupassen. Das mag allfillige Ungleich-
heiten in der Benennung entschuldigen. Ein Zweifel hinsichtlich des Ge-
meinten wird nicht entstehen.

®) Zur Familienbezeichnung im Sinne der Bates’schen Arbeit sind
folgende Abkiirzungen gebraucht: D. H. = Danaoide Heliconiden (Ithomi-
inen + Lycoreinen); A. H. = Acraeoide Heliconiden (Heliconiinen);
A. = Acrdeinen; Pap. = Papilioniden; Pier. = Pierididen; Er. = Erycini-
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Dircenna epidero (D. H.). — Hyelosia tiresia (B.).

Tithorea bomplandi (D. H.). — Heliconius hecuba (A. IL).

Melinaea egina (D. H.). — Heliconius sylvanc (A. H.).

Mel. pardalis (D. H.). — Hel. pardalinus (A. H.).

Mel. lucifer (D. H.). — Hel. aurora (A. H.).

Mel. messatis (D. B.). — Hel. ismenius (A. H.).

Mel. (?) hezia (D. H.). — Hel. zuleika (A. H.).

Mel. mnasias (D. H.). — Ceratinia ninonie (D. H.).

Mel. mneme (D. H.). — Hel. numate (A. H.).

* Mechanitis egaénsis (D. H.). (Abb. 16). — Hel. eucoma var. (A. H.).
— * Leptalis egaéna (Pier.) (Abb. 15).

Mech. nesaea (D. H.). — Napeogenes zanthone (D. H.). — Hel ethra
(A. H). — Leptalis astyoche (Pier.).

Mech. lysimnia (D. H.). — Hel. eucrate (A. H.).

Callithomia alexirhoé (D. H.). — Ceratinia ninonia (D. H.).

* Ithomia flora (Abb. 2), 1. cymo, Napeogenes ithra (D. H.). —
* Leptalis theonoé (Pier.). (Abb. 1). — Ithomeis satellites (Er.)). — Dioptis
cyma (B.).

Ith. phono (D. H.). — Dioptis diaphana (B.).

* Ith. illinissa (Abb. 8) und Verwandte, Napeogenes ercilla (D. H.).
— * Leptalis lysinoé var. (Pier.) (Abb. 7). — Ithomeis aurantiaca (Er.). —
Dioptis aeliana (B.).

* Jth. chrysodonia (Abb. 10) und Verwandte, Napeogenes corena
D. H.). — * Leptalis erythroé (theonoé var.) (Pier.) (Abb. 9). — Ithomeis
mimica (Er.). — Dioptis sp. (B.).

* Jth. ilerdine (D. H.) (Abb. 12). — * Leptalis leuconoé (theonoé
var.) (Pier.) (Abb. 11). — Dioptis ilerdina, Pericopis sp. (B.).

Ceratinia fluonia (D. H.). — Dioptis sp. (B.).

* Ith. onega (D. H.) (Abb. 4). — * Leptalis melanoé (theonoé var.)
(Pier.) (Abb. 8). — Ithomeis heliconina (Er.). — Dioptis onega (B.).

# Jth. virginia (D. H.) (Abb. 14). — * Lept. argochloé (theonoe var.)
(Pier.) (Abb. 13).

Ith. primule (D. H.). — Napeogenes pharo (D. H.),

Ith. euritea (D. H.). — Nap. sulphurine (D. H.).

Ith. eurimedia (D. H.). — Leptalis eumelia (Pier.).

Ith. celemia (D. H.). — Nap. tolose (D. H.).

Ceratinia villula (D. H.). — Nap. apuliac (D. H.). — Lept. siloé (Pier.).

Eueides Zampeto (A. H.). — Stalachtis calliope (Er.). — Pericopis
sp. (B.).

Heliconius thelziope (A. H.). — Pericopis isse (B.).

Hel. clytia (A. H.). — Papilio pausanias (Pap.).

Hel. vesta (A. H.). — Eueides eanes, thales (A. H.).

Acmea (Actinote) thalia (A.) (Abb. 83). — Lept. acraeoides (Pier.)
(Abb. 32, 43). — Castnia acraeoides (C.).

Papzlzo zacynthus @ (Pap.). — Euterpe tereas (Pler)

Pap. aeneas @ und Verwandte (Pap.). — Pericopis turbida (B.).

den; C. = Castniiden; B. = Bombyciden (Pericopinen, Dioptinen). Hievon
zihlen die beiden letzten — C. und B. — zu den Heteroceren. Die von
Bates abgebildeten Tagfalter sind mit einem Sternchen bezeichnet. Die
Abbildungsnummern beziehen sich auf die vorliegende Arbeit.

Verhandlungen der Zoologisch-Botanischen Geselischaft, 86./87. Bd. 3
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Pap. bolivar @ (Pap.). — Castnia -sp. (C.).
* Leptalis lysinoé (theomoé var.) (Pier) (Abb. 5). — Ithomeis sta-
lachtina (Er.), * Stalachtis duvalii (Er.) (Abb. 6).

Die in dieser Liste vorgefiihrten Mimikryfille entsprechen
teils dem B ates’schen, teils dem Fritz Miiller’schen Prin-
zip®). Auf zwei handkolorierten Tafeln bildet Bates jedoch nur
Falter ab, die ersterem entsprechen. Da die Mehrzahl der von ihm
vorgefithrten Fille in der spiteren Mimikryliteratur kaum wieder-
gegeben ist, gebe ich Fliigelbilder der von ihm abgebildeten Tiere,
mit Ausnahme von vier kleinen Nachtfaltern (Dioptis) und etli-
chen von ihm zur Auswahl gestellten Fiarbungsabinderungen.

Die von Bates abgebildeten Nachahmer gehoren aus-
nahmslos der Gattung Leptalis (heute Dismorphia) an. Die groBe
Mehrheit der Bilder wird von den Formen einer einzigen Art be-
stritten, der Leptalis theonoé™). Sie fiillt allein Tafel 55 und zwei
Drittel der Tafel 56. Wie erwiihnt, spielt sie spiterhin kaum
noch eine Rolle in der Mimikryliteratur.

Die Gattung Leptalis (Dismorphia) gehort zu den Dis-
morphiinen, die zumeist in die GroBgruppe der ,Pieriden ge-
stellt worden sind. Die Begriindung dieser Zuteilung soll weiter
unten iiberpriift werden. Es ist eine kleine, auf die Neotropis be-
schrinkte Faltergruppe von eigenartigem Geprige, habituell in
manchen Formen an WeiBlinge, in anderen jedoch sehr an Itho-
miinen und Heliconiinen erinnernd. Als Modelle fiithrt Bates
im Bild wesentlich nur Ithomiinen vor®). Es handelt sich hiebei
um drei verschiedene Typen, die einzeln besprochen werden
sollen.

% Bekanntlich nimmt das Bates’sche Prinzip einen geniefbaren
Nachahmer und ein ungenieBbares Modell an, wogegen das Fritz
Miillersche Prinzip zwei oder mehr ungenieSbare Arten annimmt, die
einander gegenseitig nachahmen. Der okologische Nutzen dieser gegen-
seitigen Nachahmung soll darin liegen, daB bei gleicher gemeinsamer
Warnfirbung der an die lernenden Feinde zu entrichtende Tribut fiir jede
einzelne Art kleiner ist. )

7y Spitere Autoren haben die Artumfinge zum Teil etwas anders
aufgefaBt als Bates. Fir unser Problem bleibt dies ohne Belang.

8 Als einzige Ausnahme eine Stalachtis (Erycinide). Bates be-
zeichnet diese Erycinide ausdriicklich als das Vorbild. A. Seitz (GroB-
schmetterlinge der Erde, V, S. 620) meint, die Eryciniden ahm-
ten selbst andere Falter nach.
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2.Die Typender Modelle.
a) Der ,theonoé-T yp.“

Ich bezeichne ihn so nach dem Nachahmer. Er wird aus-
schlieBlich verkorpert durch L. theonoé und ihre Formen. Es han-
delt sich um eine aus den Abbildungen zu ersehende ziemlich ein-
fache Schwarzzeichnung auf glasig-durchsichtigem, weiBlichem
oder gelbrotem Grunde, wobei das stirker oder schwicher aus-
gedehnte Auftreten von Gelbrot sowohl bei den Modellen wie bei
den Nachahmern nur ein schwankender Aberrationscharakter ist.

Die Ahnlichkeit der theonoé-Formen mit ihren jeweiligen
Modellen ist keine allzu groBe. Dies zeigt sich insbesonders beim
Vergleich der theonoé-Reihe (Abb. 1, 3, 5, 7, 9 und 11) mit der
Ithomia-Reihe (Abb. 2, 4, 8, 10 und 12). Die Formen der theonoé-
Reihe sind einander unter sich so #hnlich, wie nur, Aberrationen
einer Art es sein konnen. Ihr Dasein ist durch einfache Variabili-
tdt gut verstéindlich; sie stellen kein Ritsel.

Man mag einwenden, das Schwarz-Weif}-Bild gebe nur die
Zeichnung, nicht aber die fiir den Ahnlichkeitseindruck in erster
Linie entscheidende Fiarbung wieder. Dies ist richtig. Aber es
diirfte kaum aus dem Rahmen bekannter Variabilitit fallen, wenn
Formen von so allgemein ihnlicher, einfacher Zeichnungsanlage
ihre weiBliche Grundfirbung im Aberrationswege in verschiede-
nem Grade in Gelbrot wandeln, Modelle ebenso variabel wie Mi-
metiker. Mogen sich da nicht, je nach der gréferen oder gerin-
geren Ausbreitung des gelbroten und des schwarzen Zeichnungs-
anteils, Parallelvariationen herausbilden? Das .muf die natiir-
liche Folge einander in den Grundplinen so dhnlicher Farbzeich-
nungen sein, wie wir sie auch in der Reihe der Verwandten der
Mimetiker verkorpert sehen. B ates selbst bildet ja solche For-
men ab, von denen er sagt: ,, . . . they imitate no other insect‘:
(Taf. 55, Abb. 4, 5, 7, 8, 9, und Text, p. 565).

Man konnte sagen, das Merkwiirdige liege darin, daB an
gleichen Orten ausschlieflich gleiche Formen auftriten, Aber dies
trifft nicht zu.

Von den 7 Mimikrypaaren, die Bates abbildet, stammen
4 vom gleichen Fundort (St. Paulo, Oberer Amazonas, 69° w. L.;
unsere Abb. 3, 9, 11, 13 und Modelle 4, 10, 12, 14). Eine einzige
Art ahmt somit am gleichen Orte vier verschiedene Modelle nach.

3*
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Abb. 1. Dismorphia theonoé Hew.

Durchsichtig*). — Cupari, 55° w. L.

— Nachahmer von Ithomia flora

(s. Abb, 2). (Bates, 1862, T. 55,
)

Abb. Ithomia (Leucothyris) flora
Cram. Durchswhtlg — Cupari (auch
Amazonasmiindung u. Surinam). —
Modell von D. theonoé (s. Abb. 1).
(Bates, 1862, T. 55, F. 1a.)

Abb. 3. Dismorphia theonoé var.
melanoé Bates. Wie Abb. 1. — St.
Paulo, Oberer Amazonas, 69° w. L.
— Nachahmer von Ith. onega (s.
Abb. 4). (Bates, 1862, T. 55, F. 2.)

Abb. 4. Ithomia (Leucothyris) onega

Hew. Wie Abb. 2. — Oberer Ama-

zonas, 58—70° w. L. — Modell von

D. v. melanoé (s. Abb. 3). (Bates,
1862, T. 55, F. 2a.)

Abb. 5. Dism. theonoé var. lysinoé
Hew. Weifl, Hfl.-Hinterhiilfte gelb-

rot. — Ega, Oberer Amazonas, 65°
w. L. — Nachahmer von Stalachtis

phaedusa var. duvalii (Erycinide)
(s. Abb. 6). (Bates, 1862, T. 55,
F. 3.

Abb. 6. Stalachtis phaedusa var. du-
valii Perty. Erycinide. Wei, mitt-
lerer Teil der Vfl. bliulich, Submar-
ginalbinde der Hfl. gelbrot. — Ega.
— Modell von Dism. v. lysinoé (s.
Abb. 5). (Bates, 1862, T. 55, F. 3a.)

Abb. 7. Dism. theonoé var. (lysinoé
var. Hew., batesi Rob.). Eine der
von Bates abgebildeten 6 Formen,
bei denen grofle Teile der Fl. gelb-
rote Grundfirbung haben. Vfl.-Basis
und Hfl. gelbrot. — Ega. — Nach-
ahmer von [th. ilinissa (s. Abb. 8).
(Bates, 1862, T. 55, F. 6.)

*) Die erste Angabe bezeichnet in allen Fillen die Grundfirbung
der Fliigel, sonstige auftretende Firbungen sind an zweiter Stelle genannt.
Die Zeichnung ist in allen Fillen schwiirzlich. — Abkiirzungen: Vfl. =
Vorderfliigel, Hfl. = Hinterfliigel.
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Abb. 8. Ithomia (Hyposcada) illi-

nissa Hew. Basalteil der Vfl. und

die Hfl. gelbrot; Vfl. in der Spitzen-

hilfte weiB gefleckt. — Ega. — Mo-

dell von Dism. theonoé var. (batesi)

(s. Abb. 7). (Bates, 1862, T. 55,
F. 6a.)

Abb. 9. Dism. theonoé var. erythroé
Bates. Eine der von Bates abge-
bildeten 3 Formen. Spitzenhiilfte der
Vil. und Streifchen im Hfl.-Rand-
saum gelbrot. — St. Paulo, 69° w. L.
— Nachahmer von [th. chrysodonia
(s. Abb. 10). (Bates, 1862, T. 56,
15 1)

Abb. 10. Ith. (Hypoleria) chrysodo-  Abb. 11. Dism. theonoé var. leuconoé
nia Bates. Durchsichtig, Spitzendrit- Bates. Spitzenfleck der Vfl. vorne
tel der Vfl, und Streifchen im Hfl.- rotgelb, Streifchen im Hfl.-Randsaum

Randsaum gelbrot. — St. Paulo. —  gelblich. — St. Paulo. — Nachahmer
Modell von D. v. erythroé (s. Ab- von Ith. ilerdina (s. Abb. 12). (B a-
bild. 9). (Bates, 1862, T. 56, F. 3a.) tes, 1862, T. 56, F. 4.)

Abb. 12. Ith. (Leucothyris) ilerdina  Abb. 13. Dism. theonoé v. argochloé
Hew. Spitzenfleck der Vfl. u. Streif- Bates. Weilllich. — St. Paulo.
chen im Hfl.-Randsaum rotgelb. — — Nachahmer von Ith. virginia (s.

St. Paulo. — Modell von D. v. leu- Abb. 14). (Bates, 1862, T. 56, F. 6.)
conoé (s. Abb. 11). (Bates, 1862,
TS50 N 5.)

Abb. 14. Ith. (Hypoleria) virginia
Hew. Rauchbriunlich, Spitzenfleck
der Vfl. weif. — St. Paulo. — Mo-
dell von D. v. argochloé (s. Abb. 13).
(Bates, 1862, T. 56, F. 6a.)

Ein solches Verhalten wire nicht denkbar, wenn jede dieser For-
men durch Ausmerzung alles minder Ahnlichen nach vier ver-
schiedenen Modellen am selben Orte herausgearbeitet worden sein
sollte. Es ist zu bedenken, daB es auBer diesen vier Variationen
noch zahlreiche andere gibt, die keinem Modell idhnlich sehen.
Mit der Auffassung, daBl es sich hier um Aberrationen handelt, ist
dieser Widerspruch behoben und zugleich erklirt, wieso es auler
diesen ,,Mimetikern‘ noch Aberrationen der Art gibt, die kein
anderes Insekt nachahmen.

Eine Auslese von vier verschiedenen Warntrachten bei einer
Spezies an einem Orte wire auch keineswegs vereinbar mit dem
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Fritz Miiller’schen Prinzip, nach welchem der Vorteil umso
grofler sein soll, je mehr Arten sich zu einer gemeinsamen Warn-
tracht zusammenschlieBen. Wiirde im Gegensatz hiezu eine Art
am selben Orte in vier verschiedene Warntrachten aufspalten,
so wiirde dies nach dem Miiller’schen Prinzip die Daseinsbedin-
gungen vierfach verschlechtern.

Die Bilder zeigen: Die Art Leptalis theonoé zerfillt in eine
Re'ihe von Zeichnungs- und- Firbungsaberrationen, in gleichel;
- Weise, wie dies andere variable Arten auch tun. Die Zeichnung
ist ein einfaches, weitverbreitetes Muster. Die Farbtone sind die
gewohnlichen: Weifl, das zu Gelbrot abindert, wie es bei Lepido-
pteren hiufig vorkommt; Zeichnung schwarz, in der Ausbreitung
verdnderlich.

Dieselben Grundelemente sind der Gattung Ithomia ange-
stammt; auch dort dndern sie in analoger Weise ab. Die Folge
davon ist, .dal mehr oder minder #hnliche Parallelfformen auf-
treten.

Es soll dies an einigen Abbildungen niher erlidutert werden.
Ein einfaches und hiufiges Zeichnungselement der Tagfalter der
Erde ist der ,,Typ B*, wie ich ihn andernorts bezeichnet habe®).
Er besteht wesentlich in schwiirzlichen Aufensdumen der Fliigel
und in einer ebensolchen Schrigbinde {iber den Vorderfliigel, die
einen hellen Subapikalfleck abschniirt (Bindentyp). Dieser ein-
fache Typ findet sich in reiner Ausprigung auch bei den Dismor-
phiinen und wir wollen bei unseren vergleichenden Betrachtun-
gen von ihm ausgehen.

Die in Abbildung 15 dargestellte Art zeigt ihn in einfacher
Form. Es kommt nun h#ufig. vor, daB im schwarzen Saum der
Fligelecke helle Flecken auftreten. Solches zeigt Abb. 16. In
einer weiteren geringfiigigen Abédnderung erscheint auf der hellen
Binde ein schwarzer Steg (Abb. 17). Damit aber ist das Zeich-

® Das Ritsel des Papilio dardanus und seine Losung.
Biol. Ztbl. 53, 1933, S. 577 ff. — Die Mimikrytypen der afrika-
nischen Papilioniden und ihr Verhdltnis zu den nicht
mimetischen Verwandten. A, a. O, 54, 1934, S. 366 ff. — Die
Mimikrytypen der afrikanischen Nymphaliden usw.
A. a. 0, 55, 1935, S. 463 ff.
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nungshild der L. theonoé (siehe oben Abb. 1, 3) erreicht. Alles
weitere ist normale Variabilitdt'®).

Das Gleiche spielt sich in der Modellgattung Ithomia ab.
Wihlt man aus beiden Reihen die am besten iibereinstimmenden
Parallelformen aus, so wird sie der Beschauer, dem die Ketten
der Verbindungsglieder nicht vor Augen stehen, auf den ersten

Abb. 15. Dism. fortunata Luc. Q. Abb. 16. Dism. amelina Hopff. Q.

WeiBlich durchsichtig. — Zentral- BlaBgelb. — Peru. — Modifizierter
amerika. — ,,Typ B¢ Schriigbinden- Typ B, Ubergang zum Zeichnungs-
typ; einfache, in allen Erdteilen ver- typ der theonoé.

breitete Tagfalterzeichnung (Haupt-
typ der afrikanischen Mimikrybei-
spiele).

Abb. 17. Dism. avonia Hew.Q. BlaB-

gelb, halbdurchsichtig — Ecuador. —

Zeichnungstyp d. mimetischen theo-

noé. (Alle drei aus Seitz, V, T. 29,
h, 30, g.)

Anblick hin gewif als besondere Merkwiirdigkeiten empfinden.
Ich glaube jedoch, daB er, einmal auf die Verwandtenreihen auf-
merksam geworden, kaum eine Sondererklirung fiir diese Fiille
verlangen diirfte. Er wird die wenigen schoneren Ahnlichkeiten
sicherlich der gleichen Quelle zuschreiben wie die vielen schlech-
teren und die grofle Masse der Uniihnlichkeiten. Er wird sie wohl
alle einheitlich als AuBerungen der in ihren letzten Ursachen un-
bekannten Variabilitit der Organismen betrachten. In dieser An-
schauung wird ihn ein vergleichender Blick in eine groBere
Sammlung oder in ein reiches Farbtafelwerk — ich verweise auf
A. Seitz, GroBschmetterlinge der Erde, Bd. 5, Taf.
28, 29, 30, 35 bis 41 — befestigen.

19) Wie erwiihnt, spielt der theonoé-Ithomia-Typ in spiteren Mimikry-
werken kaum noch eine Rolle. A. Jacobi (Mimikry und ver-
wandte Erscheinungen, Braunschweig 1913, S. 141) bildet die
Arten Dism. eumelia, Ith. ellara und eurimedia ab, deren Zeichnung vollig
dem in Abbildung 15 und 16 dargestellten Schwarz-WeiB-Typ entspricht.
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b) D er , Melinaea-T y p*“.

Der zweite von Bates vorgefilhrte Mimikrytyp, fiir den
die Bezeichnung ,,Melinaea-Typ* — nach der Ithomiinengattung
Melinaea — gebraucht worden ist''), fillt stirker auf. (Abb. 18
und 19). Es ist ein Farbzeichnungstyp, der als neotropische Be-
sonderheit aufgefafBt werden darf. Die Bindenzeichnung des Vor-
derfliigels entspricht im Prinzip der des theonoé-Typs; ihre lang-

gezogene Form mag in der langen Gestalt des Fliigels begriindet

18 19
Abb. 18. Dism. amplione var. egaéna  Abb. 19, Mechanits polymnia var.
Bates. Dunkel rotbraun, vordere egaénsis Bates. Ithomiine. Dunkel
Vil.-Hiilfte gelb. ,Melinaea-Typ“. —  rotbraun, Schrigbinde der Vfl. gelb,
Ega. — Nachahmer von Mechanitis Apikalfleck halb gelb. ,Melinaea-

polymnia var. egaénsis (s. Abb.19).

Typ“. — Ega. — Modell von Dism.

amphione v. egaéna (s. Abb. i8).
(Beide aus Bates, 1862, T. 56, F. 7 und 7a.)

sein, Die Firbung ist rotbraun bis gelbrot, die hellen Binden sind
gelb. Auf dem Hinterfliigel tritt eine schwiirzliche Binde vor, die,
oft als Schleife ausgebildet (,,Schleifenbinde‘‘), ungefihr parallel
mit der hinteren Begrenzung der Hinterfliigelzelle verlduft, bei
dem in iiblicher Weise gespannten Falter also ungefihr senkrecht
auf der Korperachse steht. Sie kann als Charakteristikum einiger
Tagtaltergruppen der Neotropis gelten.

Bates erwihnt nur zwei Fille dieses Typs: Leptalis am-
phione var. egaéna mit den Modellen Mechanitis polymnia var.
egaénsis und Heliconius eucoma var.; ferner L. astyoche mit den

1) E. Haase, Untersuchungen iiber die Mimicry.
II. Stuttgart 1893, S. 49 ff. — A. G. Mayer, On the color and co-
lor-patterns of moths and butterflies. Bull. Mus. Comp.
Zool. Harvard Coll. XXX, No. 4, Cambridge, Mass., 1897, p. 205, pl. 4,
f. 46. — A. Jacobi, Mimicry usw. S. 146. — Genaues iiber diesen
Farbzeichnungstyp gibt Ha a s e. Vergl. auch die Farbtafeln 31 bis 38 und
72 bis 80 bei Seitz V.
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Modellen Mechanitis nesaea, Napeogenes zanthone und Heliconius
ethra. Nur ein Paar von ihnen bildet er ab: L. egaéna und M. ega-
énsis (Abb. 18 und 49). In spiteren Mimikrywerken tritt dieser
Typ stark in den Vordergrund; insbesonders in den sogenannten
»Mimikryringen‘ spielt er die Hauptrolle. In der Tat haben die
Ahnlichkeiten dieses Typs etwas Auffilliges.

Sieht man niher zu, so stellt man allerdings eine belang-
reiche Tatsache fest. Wirklich iiberraschende Farbzeichnungs-
dhnlichkeiten bestehen eigentlich nur zwischen den Gruppen der
Ithomiinen, zum Teil noch der Lycoreinen und Heliconiinen
untereinander. Also zwischen Gruppen, die selbst als un-
genieBbar und als mehr oder minder nahe verwandt miteinander
gelten. Die Dismorphiinen aber, die allein als geniefbar und nicht
verwandt gelten, also nach dem B ate s’schen Prinzip allein als
Nachahmer in Betracht kommen, zeigen nur in wenigen Formen
eine zumeist nicht hochgradige Ahnlichkeit mit dem ,,Melinaea-
Typ*“*). Das soll in einer kleinen Abbildungsreihe gezeigt
werden’?).

Ich fiihre zwei solcher Ahnlichkeitsgruppen, ,,Mimikry-
ringe*, aus dem Werke von A. Jacobi'*) vor. Er diirfte Sorge
getragen haben, die dhnlichsten Formen zusammenzustellen. Die
Abbildungen 20 bis 22 und 23 bis 25 zeigen je eine Dismorphia-
Art inmitten der ihr &hnlichsten Ithomiinen und Helicioniinen.

Gewill fehlt den Bildern der hauptsichlich dhnlichkeiterzeu-
gende Farbton. Aber dieser ist im gegebenen Falle ein bei Tag-
faltern hiufiger. In allen Teilen der Erde finden wir Rotbraun
oder Gelbrot mit gelber oder weifler Fliigelspitzenzeichnung wie-
der. Auch in der Gruppe der Dismorphiinen wandelt es ab, auch

12y J. Rober, Bearbeiter der Pierididen in -dem zitierten Seitz’
schen Werk, also wohl ein berufener Kenner, urteilt: ,,Ubrigens ist die
Ahnlichkeit dieser ,mimetischen‘ Dismorphien mit den vermeintlichen Mo-
dellen nur eine so allgemeine, daB sich — bis auf eine einzige Ausnahme
— in keinem Falle ,Modelle’ und ,Nachahmer‘ bezeichnen lassen.“ (Ent.
Mitt. 10, 1921, S. 34.)

13y Die geringe Zahl der Abbildungen ist auf die Notwendigkeit
der Einschrinkung zuriickzufiilhren. An einem reicheren Bildmaterial lie-
Ben sich diese Tatsachen iiberzeugender nachweisen. Der Leser kann sich
diese Einsichten an einem Farbtafelwerk — z. B. Seitz — selbstindig
erarbeiten.

1) Mimikry u. verwandte Erscheinungen, S, 144, 145.
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20
Abb. 20. Mechanitis doryssus Bates.
Ithomiine. Rotbraun, Schrigbinde
und Apikalfleck der Vfl. gelb. , Me-
linaea-Typ*. — Zentralamerika. —
Modell von Dism. arsinoides (siehe
Abb. 21). Bildet mit den zwei fol-
genden zusammen einen ,Mimikry-

Heikertinger.

Abb. 21, Dism. arsinoides Stgr. Q.

Rotbraun, Binde und Apikalfleck

der Vfl. gelb. ,Melinaea-Typ*. —

Zentralamerika. — Nachahmer von

Mechanitis doryssus (s. Abb. 20)

und Heliconius ismene telchinia (s.
Abb. 22).

ring*.

Abb. 22. Heliconius ismene telchinia

Dbl. Heliconiine. Rotbraun, Flecken

der apikalen Vf{l.-Hilfte gelb. ,,Meli-

naea-Typ*. — Zentralamerika. --—

Modell von Dism. arsinoides (s.

Abb. 21). (Alle drei aus Jacobi,
1913, S. 144)

bei den unmimetischen Formen. (Man vergleiche die Farbtafeln
30 und 192 bei Seitz V.)

Eine kurze Bildreihe mag vorerst den Zusammenhang des
theonoé¢-Typs mit dem Melinaea-Typ, die beide auf den ersten
Blick recht verschieden erscheinen, dartun. Die in Abbildung 26
dargestellte Form weicht im Zeichnungsbild auch in der Grofe
— nicht von den gewdhnlichen theonoé-Formen (vergl. Abb. 1,
3, 5, 7, 11 und 17) ab. Die Farbenverteilung ist
schon jene des Melinaea-Typs. Diese Form

jedoch
ist nur in be-
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Abb. 23. Mechanitis lysimnia F. 1tho-
miine. Hellgelb, Vfl.--Basis und
Hinterhiilfte der Hfl. rotbraun, Api-
kalfleck der Vfl. weiB. ..Melinaea-
Typ*“. — Brasilien. — Modell von
Dism. astynome (s. Abb. 24). Bildet
mit den zwei folgenden zusammen
einen ,,Mimikryring*.

Abb. 24. Dism. astynome Dalm. Q.

Rotbraun und hellgelb.  Melinaea-

Typ“. — Brasilien. — Nachahmer

von Mech. lysimnia (s. Abb. 23) und

Heliconius narcaea narcaea (s. Ab-
bildung 25).

langlosen Einzelheiten der Farbzeichnung von den

Abb. 25. Heliconius narcaea narcaea
Godt. Rotbraun und hellgelb, Api-
kalfleck der Vfl. weiB. ,,Melinaea-
Typ®“. — Brasilien. — Modell von
Dism. astynome (8. Abb. 24). (Alle
drei aus Jacobi, 1913, S. 145.)

in den Abbil-

dungen 27 und 28 dargestellten groferen Formen verschieden.
Die Form Abb. 27 aber zeigt schon das gleiche Prinzip der Flek-
kengruppierung und Firbung wie der typische mimetische Meli-
naea-Typ (vergl. Abb. 21). Abbildung 28 zeigt eine Variation die-
ser Zeichnung. Alle diese Formen sind offensichtlich Abinderun-

gen des angestammten Dismorphiinen-Farbkleids.

Auch andere Formenbriicken lassen sich ohne Zwang schla-
gen. Die Abbildung 29 zeigt beispielsweise eine Dismorphien-
Form, die sich in Fliigelform und Farbzeichnung den Pieridinen,

»WeiBlingen*

nihert.
Typ stark verschieden.

Dennoch geniigen

Diese Richtung erscheint vom Melinaea-
zwei Abdnderungs-
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stufen der Farbzeichnung (Abb. 30 und 31), um wieder zu einem
Zeichnungsbild zu fiihren, das stark an den Melinaea-Typ an-
klingt.

Abb. 26. Dism. zanthone RGb. Q.  Abb. 27, Dism. mechanitina Rob.
Rotbraun wund hellgelb. Zeichnung Rotbraun, Fleckenreihen der Vfl.-
des . theonoé-Typs“, Firbung des Hilfte gelb. ., Melinaea-Typ*. —

»Melinaea-Typs“. Bindeglied zwi- Brasilien.
schen beiden Typen. — Herkunft
ungenannt.
Abb. 28. Dism. eunoé Q. Wie Vo-
rige. — Herkunft unbekannt, Die

drei Abbildungen zeigen den na-

tiirlichen Zusammenhang des ,theo-

noé-Typs* mit dem ,,Melinaea-Typ“.

(Alle drei aus Seitz, V, T. 192,
o

f, h.)

Abb. 29. Dism. foedora Luec. Q. Gelb-  Abb. 30. Dism. medora Dbl. Q. Gelb.
lichwei}; eine der in Fliigelschnitt — Columbien, Venezuela.
u. Farbzeichnung pierinenihnlichen
Formen der Gattung. — Venezuela,
Peru.

Abb. 31. Dism. arcadia Fldr. 2.
Gelb. Zeichnungsbild des ,,Melinaea-
Typs“. — Columbien. Die drei Ab-
bildungen zeigen ‘den natiirlichen
Zusammenhang des ,Pierinen-Typs®
mit Zeichnungsanlage und Fliigel-
schnitt des ,,Melinaea-Typs“. (Alle
drei aus Seitz, V, T. 29, b, d.)
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Noch nach anderer Richtung hin fiithren Briicken. Die in
Abbildung 32 vorgefiihrte Form beispielsweise zeigt die typische
Vorderfliigelzeichnung der Dismorphiinen; im Hinterfliigel jedoch
erscheint eine strahlige Zeichnung, die mehrfach bei Tagfaltern,
speziell Weibchenformen, wiederkehrt und besonders bei Acrae-
inen hiufig vorkommt. Dies gab Veranlassung, diese Form mit
einer Acraeine, Actinote thalia (Abb. 33), zu einem Mimikrypaar
zusammenzustellen. Die Ahnlichkeit der Vorderfliigelzeichnung
der Mimetikerin mit dem Modell ist jedoch eine ziemlich unbe-
stimmte (vergl. Abb. 32 mit 33).

32
Abb. 32. Dism. (melia) acraeoides

Abb. 33. Actinote thalia L. Q. Acrae-

Hew. Q. Rotbraun, Subapikalfleck ine. Rotlich gelbbraun, Subapikal-

der Vfl. gelb. — Brasilien. — Nach-
ahmer von Actinote thalia Q@ (s.
Abb. 33). (Seitz, V, T. 30, a.)

fleck gelb. — Brasilien. — Modell
von Dism. acraeoides (s. Abb. 32).
(E. Haase, 1893, T. XII, F. 93.)

Man konnte einwenden, zur Tduschung des Feindes sei eine
solch unbestimmte Ahnlichkeit hinreichend. Dieser Standpunkt
ist ohneweiters annehmbar. Aber wir diirfen nicht vergessen, daf
dann die Herausbildung jener feinen Einzeldhnlichkeiten, die
heute den Stolz der Mimikry bilden, nicht nétig wire, und mit
dem Mimikryprinzip auch nicht erklirt werden konnte. Dann
miite formuliert werden: die geniefbaren Dismorphiinen ahmen
allgemein und unbestimmt das Farbzeichnungsbild der ungenief-
baren Ithomiinen nach und sind hiedurch geschiitzt. Diese Fas-
sung der Mimikryhypothese hiitte den Vorzug, daBl sie auch das
Dasein der vielen Formen erklirte, die nur ganz entfernt an Itho-
miinen erinnern. Anderseits miiite man dann aber wohl die Hoch-
bewertung der schonsten Mimikryfille aufgeben.

In Abbildung 34 ist ein Typ vorgefiihrt, der in der Vorder-
fligelzeichnung mit dem von Abbildung 32 iibereinstimmt. Es ist
ein ziemlich reiner ,,Typ B“. Er gehort einem Minnchen an, des-
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35

Abb. 34. Dism. cubana H.-Sch. &  Abb. 35. Dism. cubana H.-Sch. Q.
Gelbrot, Flecken der Vfl.-Hiilfte Gelb. Zeichnungsbild des .,Melinaca-
gelb. ,,Typ B.“ — Cuba. Typs.* — Cuba.

Abb. 36. Dism. astynome Dalm. @.
Gelbrot, Flecken der Vfl.-Hilfte
gelb, Hfl.-Wurzel gelblich. ,Meli-
naea-Typ*. Die Bildreihe zeigt durch
die beiden Geschlechter einer Art
den Zusammenhang des ,Typs B“
mit dem ,,Melinaea-Typ*. (Alle drei
aus Seitz, V, 30, b, c.)

sen Weibchen (Abb. 35) in seiner Zeichnung unmittelbar zur typi-
schen Mimetikerzeichnung des Melinaea-Typs (Abb. 36) hinleitet.
Die genetische Zusammengehorigkeit dieser Zeichnungsformen
unterliegt keinem Zweifel.

Man hat gelegentlich betont, die Dismorphiinen seien von
dem breiten Fliigeltyp der ,,Pieriden‘ abgewichen, um auch hierin
ihren Modellen dhnlich zu werden. Hierauf wire erstens zu be-
merken, daf die Dismorphiinen nicht ohneweiters als ,,Pieriden
bezeichnet werden diirfen, sofern damit enge phylogenetische
Verwandtschaftsbeziehungen ausgedriickt werden. Zweitens wire
darauf hinzuweisen, dafl die Dismorphiinen Formen mit noch
schlankerem, oft sichelformigem, Fliigelschnitt zeigen als ihre
Modelle. Thre Schlankfliigeligkeit ist ein ebenso selbstindiger
Zug') wie die Verbreiterung der duftorgane-tragenden Hinter-

15) Nach J. F. van Bemmelen (Zool. Anz. 52, 1921, S. 273, und
a. a. 0.) sind schlanke Fliigel das Urspriingliche bei den Schmetterlingen.
Im iibrigen hat schon Fritz Miiller die Ansicht ausgesprochen, daB die
Dismorphiinen wahrscheinlich schon von Anfang an ,ihnlichen Fliigel-
schnitt, dhnliche Fiirbung und Zeichnung besessen haben wie viele Ithomi-
inen®. (Jenaische Zeitschr. f. Nat. X, 1876, S. 1: Kosmos, III, 1879, S. 106.)
Ebenda betont Fritz Miiller auch, da man bei den Ithomiinen noch
keinen widerlichen Geruch wahrgenommen habe. (A. a. O., 105, Note.)
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Abb. 37.

Dism. amphione Cr. J&.
Rotbriunlich, Vfl.-Flecken gelb, vor-
derer (in der Ruhelage bedeckter)

Abb. 38. Dism. astyoche Hbn. 3.
Gelbrot, Vfl.-Flecken und Teile der
Hfl. gelb. ,,Melinaea-Typ*. Von B a-

Teil der Hfl. weiBlichgelb. ,Meli- tes als Nachahmer von Mechanitis-,
naea-Typ“. — Guyana. Napeogenes- und Heliconius-Arten
bezeichnet. — Brasilien.

Abb. 39. Dism. spio Godt. 4. Gelb-
rot, Vorderteil des Hfl. blaBgelb.
wMelinaea-Typ“. — Antillen. Die
Bildreihe zeigt, daBl die Dismorphi-
inen ihre Modelle (vergl. Abb. 19,
20, 22, 23, 25) an Schmalheit der
Fliigel iibertreffen. (Alle drei aus
Reitz V, Ie30 7a,h, 192 L)

tliigel bei den Midnnchen. Die Abbildungen 37 bis 39, auch 43,
zeigen diese Schlankheit der Vorderfliigel bei Verbreiterung der
Hinterfliigel des Midnnchens.

Das Dargelegte diirfte erweisen, da der Melinaea-Typ
ebenso in das angestammte Farbzeichnungsbild der Dismorphi-
inen fillt wie der theonoé-Typ.

¢) Der ,,Thyridia-T y p*.

Der dritte der von Bates bildlich dargestellten neotropi-
schen Mimikrytypen diirfte am treffendsten als ,,Thyridia-Typ*
— nach der Ithomiinengattung Thyridia — bezeichnet werden'’).
Die Abbildungen 40 und 41 zeigen das von B ates vorgefiihrte
Paar: Abbildung 42 gibt eine dhnliche Form der Danainen-(Lyco-
reinen-)Gattung ltuna wieder'™). Bilder dieser charakteristisch

') Bates nennt die Modell-Art Methona psidii. Die Gattung Me-
thona fiithrt bei Seitz den Namen Thyridia. Die Art psidii L. gilt dort
als zur Gattung Aprotopos gehorig; die tiuschend ihnliche Thyridia-Art
heibt confusa. Thyridia und Aprotopos sind verwandte Ithomiinen-
Gattungen.

17y Zu dieser Ahnlichkeit gehéren noch etliche weitere Tagfalter,
auch ein Papilio. Eine Zusammenstellung gibt A. Jacobi (a. a. O, S. 143).
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Abb. 40. Dism. orise Bsd. Q. Durch-  Abb. 41. Methona psidii L. Ithomi-
sichtig. ,,Thyridia-Typ*. — Cupari, ine. Durchsichtig. ,Thyridia-Typ*.
55° w. L. — Nachahmer von Metho- — Cupari. — Modell von Dism. orise
na psidii (s. Abb. 41). (s. Abb. 40). (Beide aus Bates,

1862, T. 56, F. 8 u. 8a.)

Abb. 42. Ituna ilione Cr. Lycoreine

(Danaine). Durchsichtig. ,,Thyridia-

Typ*. — Brasilien. Modell (?) zu

Dism. orise (s. Abb. 40). (Seitz, V,
T8l 'd)

gezeichneten Tiere finden sich nicht selten in Mimikrydarstel-
lungen wieder. Der Thyridia-Typ erscheint auf den ersten Blick
stark verschieden von den vorbesprochenen Typen. Bei niherer
Betrachtung erweist er sich jedoch wie diese als normales Ketten-
glied in der Variationsreihe der Dismorphiinen®).

Fassen wir vorerst die Vorderfliigelzeichnung ins Auge, so
finden wir beispielsweise bei der in Abbildung 43 dargestellten
Dismorphiinen-Form eine #hnliche Binden- und Fleckenanord-
nung wie in Abbildung 40. Allerdings, in der Griofe des Spitzen-
flecks zeigt sich ein auffiilliger Unterschied. Dieser Unterschied
wird aber leicht erklidrlich, wenn wir die verschiedene Breite der

18) Es darf hiebei nicht vergessen werden, dafl die Dismorphiinen

eine verhiltnismiBig artenarme Gruppe sind und das Variationsmaterial
hier nicht so reichlich vorliegt wie in anderen Gruppen.
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43
Abb. 43. Dism. (melia) acraeoides Abb. 44., Dism. larunda Hew. J.
Hew. &. Gelb. — Brasilien. —  Basalteil der Fl rot, iibriger Teil
Das rotbraune ¢ (Abb. 32) Nach- der Vfl. gelb, verdeckter Teil der
ahmer von Actinote thalia (Abb. 33). Hfl. weiBlich. Heliconius-ihnlich. —
(E. Haase, 1893, T. XII, F. 92) Ecuador. (Seitz, V, T. 30, a.)

45

Abb. 45. Dism. orise Bsd. &. Durch-
sichtig. .,Thyridia-Typ*. — Bolivia,
Guyana. — Das 4 der in Abb. 40
dargestellten mimetischen Art.
(Seitz, V, T. 30, e.) Die Bildreihe
veranschaulicht die Beziehungen der
Vil.-Zeichnung des ,,Thyridia-Typs“
zur  gewohnlichen  Dismorphiinen-
Zeichnung.

Fliigelspitze beriicksichtigen. Es gibt eben in der Gattung For-
men mit spitzenwiirts stark verbreiterten Fliigeln (Beispiel Ab-
bildung 44). Trigt nun die breite Fliigelspitze einen hellen Fleck,
so wird er Raum zur Ausbreitung finden (Abb. 45). Die Vorder-
fliigelzeichnung des Thyridia-Typs ist als Variation des Dismor-
phiinen-Kleides unschwer zu verstehen. Die etwas aufféllige
schwarze Binde im Hinterfliigel wieder ist in ihrer Herkunft ver-
stindlich, wenn wir Formen wie die in Abbildung 46 dargestellte
ins Auge fassen. Hier zeigt sich das Werden dieser Binde, das
iibrigens schon in Formen wie Abbildung 47 und 48 angedeutet
ist. Die Abbildungsreihe 46 bis 48 zeigt iiberdies, wie eine Kette
von den eher weiBllingartig gefirbten Formen zu den Mimetikern

Verhardlungen der Zoologisch-Botanischen Gesellschaft, 86./87. Bd. 4
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des Melinaea-Typs geht. Uberall konnen wir Zusammenhinge
fesstellen.

Auch die Modelle stehen als natiirliche Glieder in den Va-
riationsreihen ihrer Verwandtschaft. Ich glaube, bei diesen von
einer bildlichen Vorfithrung absehen zu konnen, umsomehr, als
von keiner Seite angezweifelt wird, dal die Modelle ihr Farbkleid
lediglich der natiirlichen Variabilitit ihres angestammten Grup-

48
Abb. 46. Dism. hewitsoni Kirby. Q.  Abb. 47. Dism. hewitsoni Kirby &.
Bliulich-glasig. — Ecuador. — Zu  Wie Vorige: verdeckter Teil der Hfl.

beachten sind die Anfinge der gelblich.
Schriigbinde iiber den Hfl. (,,Thyri-
dia-Typ®).

Abb. 48. Dism. amphione Cr. 9.
Gelbrot, Vfl.-Hilfte gelb. ,,Melinaeca-
Typ“. — Guyana. Die Bildreihe ver-
anschaulicht die Herkunft der Hfl.-
Schriighinde des ,,Thyridia-Typs“
und die Beziehungen zur Zeichnung
des , Melinaea-Typs®“. (Sdmtl. aus
Seitz, V, T. 30, ¢, e, f)

penkleides verdanken. Sollte diese Erklirung nicht auch fiir die
wenigen Mimetiker unter den vielen nichtmimetischen Dismor-
phiinen geniigen?

Ich weil wohl, daBl noch manche Einzelfrage aufgeworfen
werden konnte, Keine allerdings, die die Giiltigkeit obiger Fest-
stellungen in Frage stellen wiirde. Ich michte gelegentlich darauf
zuriickkommen. In dieser Arbeit soll nur noch eine Frage erirtert
werden: die der natiirlichen, phylogenetischen Stellung der Dis-
morphiinen. Sie erscheint mir zur Erklirung der allgemeinen
Ahnlichkeit des Gruppenkleides der Dismorphiinen mit jenem der
Ithomiinen von Bedeutung.
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3. Die Stellung der Dismorphiinen im
phylogenetischen System.

Im System der. Lepidopteren werden die Dismorphiinen ge-
meiniglich in die Familie der ,,Pieriden* gestellt. Die Griinde hie-
fiir sind morphologisch-formale. Dem Streben, die Unterordnung
Rhopalocera in GroBgruppen zu zerlegen, bot sich als brauch-
bares Merkmal an erster Stelle die Ausbildung der Vordertarsen.
In vielen Tagfaltergruppen sind diese Tarsen verkiimmert; oft
nur beim Minnchen, oft in beiden Geschlechtern, dann aber in
verschiedenem Grade. Als phylogenetische Regel gilt zweifellos:
Voll entwickelte Vordertarsen sind das Urspriingliche, Altere;
von Anfang an haben wohl alle Falter normal entwickelte Vor-
~ derbeine gehabt. Verkiimmerungen sind ein Abgeleitetes, Spiter-
erworbenes. Gruppen mit entwickelten Vordertarsen sind also —
hinsichtlich dieses Merkmals — der Urstufe niher geblieben. Die
iibrigen Gruppen haben sich davon entfernt. Ob sie dies in Ge-
stalt eines einzigen gemeinsamen Ahnen oder auf verschiedenen
Punkten der Entwicklung getan haben, ob ihnen eine Neigung
zur Verkiimmerung der Vordertarsen innewohnt, die sich in ver-
schiedenen Gruppen auf verschiedenen Entwicklungsstufen aus-
wirken kann, ist nicht zu entscheiden. Die letztere Auffassung
ist vielleicht die wahrscheinlichere?). Mit ihr im Einklang steht
die Tatsache, daB das eine Geschlecht einer und derselben Spe-
zies intakte, das andere verkiimmerte Vordertarsen haben kann.
Und zwar ist es stets das Minnchen, das, wie in allen Ziigen, auch
in diesem auf der Bahn der Entwicklung — die hier Verkiimme-
rung ist — voranschreitet®®).

) W. Michaelsen (Zoolog. Anz. 100, 1935, S. 10) sagt itber
das Wesen solcher Parallelbildungen: ,,Gewisse naheliegende, zu ganz be-
stimmten Sonderbildungen fiihrende Umformungen eines Organs oder eines
Organsystems treten nicht an einer Grundform auf, sondern in gleicher
Weise an verschiedenen Asten, die gesondert aus der Grundform ent-
sprossen sind und erst nachtriglich jene gleichartige Umwandlung er-
fahren. Die hiufigste Veranlassung zu Parallelentwicklungen bildet die

. Reduktion . . .“ ,Diese zu Parallelformen fithrenden Reduktionen
konnen an den verschiedensten Asten des Stammes und in den verschie-
denstén phyletischen Altersstadien auftreten . . .“

2y Die ,,Mimikry*“ bildet eine Ausnahme von dieser allgememen
Regel; hier wiirde das Weibchen vorangehen. Diesen Widerspruch ver-
meiden wir, wenn wir — analog den Firbungserscheinungen bei den
iibrigen Tieren — annehmen, daB das Weibchen auch hier zuriickgeblieben

4t
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Nach dem Verkiimmerungsgrade der Vordertarsen hat man
folgende GroBgruppenscheidung unternommen:

1. Vordertarsen bei ¢ und Q normal. Hieher Papilioniden,
Pierididen und Hesperiiden. .

2. Vordertarsen beim Q@ normal, beim ¢ verkiimmert. Hie-
her Lycaeniden, Libytheiden und Eryciniden (Riodiniden).

3. Vordertarsen bei ¢ und @ in verschiedenem Grade ver-
kiimmert. Hieher die Nymphaliden weiteren Sinnes, umfassend
die Danaidinen, Acraeinen, Heliconiinen, Satyrinen, eigentlichen
Nymphalinen u. a. .

Nun wissen wir aus der morphologischen Systematik fast
aller Tierklassen, daf Reduktionsvorginge an den Vorderglied-
maflen hiufige Erscheinungen sind, die auch hoch oben in der
Entwicklung auftreten kénnen. Um nur ein Beispiel anzufithren: In
der Insektenordnung der Kifer, Familie der Scarabaeiden, Gruppe
der Coprophagen, gibt es einige Gattungen, bei denen die Vorder-
tarsen vollig fehlen. Diese Gattungen auf Grund dieses Merk-
mals allen iibrigen (tarsenbegabten) Kifern als eine besondere
Gruppe gegeniiberstellen zu wollen, wire phylogenetisch wider-
sinnig. Niemand zweifelt daran, daf jene Gattungen ihre Vor-
dertarsen erst zu einer Zeit verloren haben, da sie ungefihr ihre
heutige Stellung im System eingenommen hatten. Es sind keine
phylogenetisch alten, zur Scheidung natiirlicher GroBfgruppen
brauchbaren Merkmale. Sie geben uns bestenfalls ein kiinstliches
System.

Das haben Berufene auch fiir die Ordnung der Lepidopte-
ren ausgesprochen, Martin Hering?*) schreibt: ,,So bieten
sexuelle, nur auf ein Geschlecht beschrinkte Kennzeichen, wie
es die Struktur der Fiihler und die Verkiimmerung der Beine bei

ist, einen dlteren Farbzeichnungstyp verkorpert, der anderen, ebenfalls
.urspriinglichen Weibchenkleidern ihnlich geblieben ist oder sich parallel
mit ihnen entwickelt hat. Fiir diese einfache Auffassung spricht eine Reihe
von Tatsachen, auf die -hier nicht niher eingegangen werden kann. DaB
auch fithrende Systematiker das Zuriickgebliebensein des Weibchenkleides
auf einer tieferen Entwicklungsstufe annehmen, dafiir nur eine Stelle bei
E. Schatz (Zitat weiter unten; S. 109). In der Familienbeschreibung der
Nymphaliden sagt er: ,Einige ausgezeichnete und beriithmte Beispiele von
geschlechtlichem Dimorphismus, welche sich dadurch erkliren lassen, daB
die Weibchen noch die alte urspriingliche Stammforin darstellen, wihrend
die Méinnchen allein sich veridndert haben.*
) Biologie der Schmetterlinge, Berlin 1926, S. 30.
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den Méinnchen sind, keine guten phyletischen Bestimmungs-
merkmale.*

Dieses Verkiimmerungsmerkmal aber ist es hauptsichlich,
auf Grund dessen die Dismorphiinen zu den Pierididen gestellt
worden sind. Die Tagfalter mit unverkiimmerten Tarsen hat man
in drei GroBgruppen aufgeteilt: Papilioniden, Pierididen wund
Hesperiiden. Zu den letzteren gehoren die Dismorphiinen offen-
“sichtlich nicht; zu den Papilioniden kdonnen sie nicht gestellt wer-
den, weil sie deren Spezialisationsmerkmal, die am Innenrande
ausgeschnittenen Hinterfliigel und das Vorhandensein nur einer
Anal-(Axillar-)Ader, nicht aufweisen. So brachte man. sie bei den
Pierididen unter. Aber jeder Systematiker hetont ausdriicklich,
daB sie dortselbst ein fremdes, aus dem Gesamtrahmen der Pieri-
diden fallendes Gebilde darstellen. Meines Erachtens diirften die
Dismorphiinen am besten aus den Pierididen herausgenommen
werden, und ich werde weiter unten Griinde und die Meinung
eines Fachmannes hiefiir anfiihren. Will man sie jedoch aus sy-
stematischen ZweckmiBigkeitsgriinden bei den Pierididen belas-
sen, dann mufl man sich dariiber klar sein, da man damit offen-
kundig ein kiinstliches System aufsteilt. Und es darf von den Dis-
morphiinen nicht kurzweg als von ,,Pierididen gesprochen wer-
den, wenn daraus auf eine nahe natiirliche Verwandtschaft ge-
folgert werden konnte.

Die phylogenetische Wertung einer Gruppe kann niemals
auf Grund eines einzigen beliebig herausgegriffenen Merkmals,
sondern nur durch Vergleich mehrerer, nach Moglichkeit . aller
Merkmale vorgenommen werden. An erster Stelle steht hiebei
wohl die Untersuchung des Fliigelged ders. Es hat sich bei
allen gefliigelten Insekten als tiberaus wertvoll beim Aufbau eines
nach Moglichkeit natiirlichen Systems erwiesen und nimmt auch
in der phylogenetischen Systematik der Lepidopteren einen ersten
Rang ein. Ich darf mich wieder auf ein Wort Hering s*)
berufen: ,,Das wichtigste von allen Merkmalen scheint die Aus-
hildung des Fliigelgeéiders. zu sein. — ,,Bei entgegenstehenden
Merkmalen spielt das Gedider die ausschlaggebende Rolle.”“ DaB
auch dieses Merkmal nicht allein entscheidet, werden wir im
Gediichtnis behalten.

#) A a0, 8. 37.
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Abb. 49—54. Fliigelgeidider der Arten (Abbildungen auf Seite 58):

Abb. 49. Dism. arsinoé¢ Feld. Q. T. 4. — Abb. 50. Dism. (Pseudopieris)

nehemia Boisd. 3. T. 4. — Abb. 51. Ithomia iphianasse Dbl. Hfl. Q. T. 12.

— Abb. 52. Mechanitis polymnia L. (Ithomiinae). Hfl. Q. T. 10. — Abb. 53.

Aeria agna S. G. (Ithom.). Hfl. 4 und Q. T. 12. — Abb. 54. Heliconius
doris L. T. 13.

Abb. 55—58. Fliigelgedder der Arten:

Abb. 55. Ituna lamirus Latr. (Danaid.). T. 9. — Abb. 56. Actinote thalia
L. & (Acraeidae). T. 13. — Abb. 57. Phyciodes leucodesma Feld. (Nym-
phal.). T. 15. — Abb. 58. Pareba wvesta Fabr. 3. (Acraeidae). T. 13.

(Sdmtliche aus Schatz u. Rober, 1892)
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Abb. 59.—60. Fligelgedder der Arten:

Abb. 59. Pereute charops Boisd. (Pier.). T. 4. — Abb. 60. Perrhybris ma-
lenka Hew. 4. (Pier). T. 5. (Simtliche aus Schatz u. Réber, 1892)

Wir wollen nun nach dem Fliigelgeiider Anhaltspunkte fiir
die natiirliche Verwandschaftszugehorigkeit der Dismorphiinen
zu gewinnen trachten. Als Grundlage soll uns das Werk von
E. Schatz und J. Réber dienen, in dem die Fligelgeider-
typen der Tagfaltergattungen in Wort und Bild eingehend dar-
gestellt sind*").

In den Abbildungen 49 und 50 ist das Fliigelgedder zweier
Dismorphiinen wiedergegeben. Abbildung 49 zeigt eine Dismor-
phia-Art von schlankfliigeligem, ithomiinenihnlichem Mimetiker-
typ. Abbildung 50 zeigt eine Pseudopieris-Art von kurzfliigeligem.
mehr weilingartigem Habitus. Fiir die hier behandelte Frage
kommt speziell die Dismorphia-Art (Abb. 49) in Betracht*).

#) 0. Staudinger u. E. Schatz, Exotische Schmetter-
linge. II. Teil. E. Schatz u. J. Rober, Die Familien und Gat-
tungen der Tagfalter Fiirth i. B., 1892.

*') Die Gattungen Leptidia (paliarktisch) und Pseudopieris — mit
kaum mehr als je einer Art — zeigen Ahnlichkeitsziige im Fliigelgeider.

sind aber doch von den Dismorphia-Arten getrennt zu halten. Wenn in
dieser Abhandlung von ,Dismorphiinen” die Rede ist. sind nicht diese
fraglichen Glieder. sondern die zahlreichen I'ormen von Dismorphia selbst
zu verstehen.
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Im Vordertliigel zeigt die Radialader fiinf Aste, die zum
Vorderrand laufen (r,—r,). Diese Aste entspringen hinter (spitzen-
wirts) dem Ende der Fliigelzelle; sie sind annihernd gleich weit
voneinander entfernt und anniihernd gleich kurz.

Ein Radius von sehr dhnlicher Bauart findet sich bei den
Ithomiinen (Abb. 51 und 52, r,—5;). Auch hier sind fiinf Aste
vorhanden, die, an Linge wenig verschieden, in wenig verschie-
denen Abstinden voneinander entspringen. Eine sehr #hnliche
Bauart zeigt der Radius auch bei den Heliconiinen (Abb. 54),
Acraeinen (Abb. 56 und 58), ebenso in der vielgestaltigen Riesen-
gruppe der gesamten Nymphaliden (Abb. 57). Auch in der ersten
Medianader (m,) zeigt sich bei der dargestellten Dismorphia
(Abh. 49) eine Ubereinstimmung mit genannten Gruppen, indem
diese Ader an der Fliigelzelle (nicht spitzenwirts aus dem Ra-
dius) entspringt (Abb. 51, 52, 54, 56, 57, 58).

Wir diirfen feststellen: Das Gedder im Vorderfliigel der
Dismorphiinen stimmt im wesentlichen gut mit dem Ge#der jener
Gruppen iiberein, aus denen sie ihre vermeintlichen Modelle be-
ziehen. '

Ein vollig anderes Bild zeigt der Vergleich mit dem Vor-
dertliigel der Pieridinen (Abb. 59 und 60). Hier dominiert ein
drei- oder vieridstiger Radius mit an Linge sehr verschiedenen
Asten, Wohl gibt es auch einige Pieridinengattungen mit fiinf-
dstigem Radius, aber die Aste sind von sehr verschiedener Linge
und ihr Bild ist ein anderes als das des oben geschilderten Typs.
Auch bei der ersten Medianader zeigt sich ein Gegensatz zum
haufigsten Typ der oben vorgefithrten Gedder: bei den Pieridinen
entspringt m, mit wenigen Ausnahmen nicht an der Fliigelzelle,
sondern aus dem Radius.

So weicht das Ge#dderbild der Pieridinen in wesentlichen
Ziigen von den Geddertypen des Blocks der iibrigen Gruppen,
unter denen die Dismorphiinen stehen, ab. Das Vordertligelge-
dder wiirde uns viel mehr berechtigen, die Dismorphiinen von
den Pieridinen zu trennen, als sie mit ihnen, im Gegensatz zu den
itbrigen, zu einer Gruppe zu vereinigen.

Das -Gedder des Hinterfliigels der Dismorphiinen
weist einen eigenartigen, auffilligen Zug auf. Die bei den Tag-
faltern nur in einem Ast vorhandene Radialader, der. sogenannte
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Radialramus (rr), entspringt nicht, wie es Regelfall ist, unmittel-
bar an der Hinterfliigelzelle, sondern steht mit der ersten Median-
ader (m,) auf einem gemeinsamen Stiel (Abb. 49 und 50, rr und
m,). Gestielte Adern solcher Art finden sich nicht selten bei
tieferstehenden Lepidopterengruppen; man hat sie vielfach sogar
als wesentliches systematisches Bestimmungsmerkmal beniitzt*).

Eine #hnliche Bildung findet sich bei den Ithomiinen wie-
der. Die Abbildungen 51 und 52 zeigen bloB Anklinge hieran
hinsichtlich der allgemeinen Richtung dieser Adern. Abbildung 53
jedoch fithrt den Hinterfliigel einer Ithomiine vor, deren Minn-
chen die bei den Ithomiinen hiufige Aderform, deren Weibchen
jedoch wie die Dismorphiinen rr und m, auf gemeinsamem Stiele
zeigt®). Auch die in Abbildung 58 dargestellte orientalische
Acraeine weist einen solchen Aderverlauf im Hinterfliigel auf (die
dargestellte Form zeigt iiberhaupt grofte Ahnlichkeit mit dem
allgemeinen’ Geiddertypus der Dismorphiinen). Eine solche ge-
meinsame Stielung der Adern rr und m, findet sich nicht héiufig
bei den Tagfaltern, wiewohl sie vereinzelt bei Formen in ver-
. schiedenen Gruppen auftritt.

Abweichend hievon ist der Gedderbau im Hinterfliigel der
Pieridinen (Abb. 59 und 60, rr und m,). Nur als sehr seltene Aus-
nahme findet sich Ahnliches, d. h. eine gemeinsame Stielung von
rr und m,, auch bei ihnen (Leucidie, Eurema, die auch ansonsten
vom Gewdohnlichen abweichen).

Auch das, Geider des Hinterfliigels der Dismorphiinen weist
somit eher auf verwandtschaftliche Beziehungen zu den Ithomi-
inen als zu den Pieridinen hin.

Man koénnte einwenden, es gibe vielleicht noch andere
wesentliche Merkmale an den Dismorphiinen, die auf natiirliche
Beziehungen zu den Pieridinen hinweisen. Doch auch dies ist .

) Ich weise auf einige Abbiidungen in dem von A. Handlirsch
verfaBten dritten Band des Handbuchs der Entomologie (Jena,
Verl. Gust. Fischer) hin, die eine derartige Bildung zeigen: Cerostoma
(Plutellinae) S. 884; Bryotropha (Gelechiinae) S. 885; Elachista (Elachi-
stinae) S. 886; Acalle (Phaloniinae) S. 890; Pelore (Limacodinae) S. 896;
Chrysopoloma (Chrysopolomidae) S. 897; Lemonia (Lemoniinae) S. 915;
Lophopteryz (Notodontidae) S. 918; Comacle (Arctiidae) S. 918; Orgyia
(Liparidinae) S. 922; Agrotis (Noctuinae) S. 925.

26) Ich erinnere daran, daf die Weibchen im Regelfalle einen ur-
spriinglichen Typ verkorpern.
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nicht der Fall. Einmiitig betonen die Systematiker, daB die Dis-
morphiinen ein in jeder Hinsicht fremdartiges Element unter
den Pierididen darstellen®’). In der Tat weichen sie in fast jedem
Merkmal von den Pieridinen ab, wogegen sie sich in- manchem
den Ithomiinen nihern. Eine nihere Beleuchtung dieser Verhilt-
nisse wiirde hier zu weit fiihren. (Ra_upé und Puppe kénnen zum
Vergleich nicht herangezogen werden, da die ersten Stéinde der
Dismorphiinen unbekannt sind.)

Ich darf dieses Ergebnis einer kurzen morphologischen
Untersuchung abschlieBend mit der Meinung eines Forschers
stiitzen, der sich das Spezialstudium der Pierididen zur Aufgabe
gestellt hat. A, Radcliffe Grote®) hat folgende Gruppen-
einteilung aufgestellt:

Radius der Vorderfliigel 3- bis 5-dstig; der erste Ast ent-
springt oberhalb (basalwiirts) des Fliigelzellenendes. Die zweite
Medianader (m,) ist radial, d. h. gegen den Radius hin gerichtet

_ Pieridae.

Radius der Vorderfliigel »5-iistig; alle Aste unterhalb
(spitzenwirts) des Fliigelzellenendes entspringend. Die zweite
Medianader ist zentral (d. h. gegen die Mitte der Fliigelzelle zu)
oder cubital (d. h. gegen die die untere Begrenzung der Fliigel-
zelle bildende Cubitalader hin) gerichtet . . Dismorphiadae.

Diese Dismorphiadae zerteilt Grote in die die paliarkti-
schen Leptidianae®®) und die neotropischen Dismorphianae. Bei
letzteren ist die zweite Medianader stets cubital, d. h. zum Kom-

) E. Schatz (a. a. 0., S. 53) weist auf Beziehungen zu den Ithomi-
inen hin: ,Diese Gruppe steht unter den Pieriden vollig isoliert da . . .
(S. 57). — J. Réber (in Seitz, GroBschmetterlinge, V, S. 98)
nennt sie ,eine kleine Gruppe von Gattungen, die nur mit Unsicherheit
zu den Pieriden gezéhlt und doch noch weniger einer anderen Familie
zugesellt werden konnen“. Ahnlich sprechen sich andere Systematiker aus.

%) The Descent of the Pierids. Proc. Amer. Philos. Soc.
Philad. 39, 1900, No. 161, p. 12, 13.

) Nur aus .-den Gattungen Leptidiac (Leucophasia) und (Unter-
gattung oder Synonym?) Azaleis mit je einer Art bestehend. Ich habe
diese von den neotropischen Dismorphiinen etwas abweichenden Formen
im Vorangehenden unberiicksichtigt gelassen. Das Fliigelgedder ist wesent-
lich das gleiche. Die genetische Zusammengehorigkeit ist jedoch kaum
sicher.
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plex des Cubitalstammes gehorig (Abb. 49). (Bei den Ithomiinen
und den meisten iibrigen Gruppen zentral.)

Wie hoch Grote diese Unterschiede wertet, wie weit ent-
fernt von den Pierididen er die Dismorphiiden stellt, ergibt sich
aus seiner anbei wiedergegebenen Skizze der vermutlichen stam-
mesgeschichtlichen Zusammenhinge.

Radius .
spezialisiert  Pseudopontiadae Pieridae Lycaenidae

Radius
_urspréinglich | Dismorphiadae| Nympha- Hesperiadae Tortricidae
"""" lidae
|

Media
urspriinglich

Cossidae

Hinterfltigel mit
4 Analadern

Ieh mafle mir iiber diese systematische Gruppierung kein
Urteil an. Eines darf ich jedoch aus ihr entnehmen: die Bestiiti-
gung eines Fachgelehrten iiber die tiefgreifenden Unterschiede,
die die Dismorphiinen von den Pieridinen trennen.

Auch die neueste Arbeit iiber die Pieridinen von A. B.
K1ots®) bestitigt diese Kluft. Wiewohl ihr Verfasser die Dis-
morphiinen mit den Pieridinen gemeinsam abhandelt, zeigt er die
vollige Verschiedenheit beider am Bau des minnlichen Kopula-
tionsapparates auf, unterstiitzt also tatsachengemidf den Tren-
nungsgedanken.

Obne der — iiberaus strittigen — Systematik der Lepido-
pteren®') niherzutreten, wozu ich nicht berufen bin, darf ich nach

) A Generic Revision of the Pieridae. Ent. Amer. 12,
N. 8., 1933, pp. 139—242 pl. V—XIII.

3) Als Beleg {iir diese Strittigkeit fiihre ich etliche Sitze aus
A. Handlirsch, Handbuch der Entomologie, III, S. 856, an:
»,Ganz enorme Schwierigkeiten stellen sich einer rationellen phylogeneti-
schen Systematik (der Lepidopteren) entgegen. . . . lnnere Schwierig-
keiten liegen in dem Umstand, daB das Gros der Lepidopteren aus (geo-
logisch) jungen Formen besteht, wo Gruppen hoheren Ranges eben noch
nicht scharf geschieden sind. . . . Wir sehen viele Reihen in der Ent-
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dem Dargelegten doch einen Grundgedanken zur Erwigung
stellen. '

-Nehmen wir an, ein Block von Tagfaltergruppen habe sich
in der Neotropis aus einer weit zuriick liegenden gemeinsamen
Stammform differenziert. Diese Stammform besaB noch gut ent-
wickelte Vordertarsen. Aus ihr entwickelte sich einerseits eine
Gruppe, die dieses urspriingliche Merkmal beibehielt: die heuti-.
gen Dismorphiinen. Des weiteren entwickelten sich Gruppen, bei.
denen, in verschieden gestufter Ausprigung, eine Reduktion der
Vordertarsen stattfand; wie die Ithomiinen, Heliconiinen usw.
Allen Gruppen sind gemeinsam geblieben gewisse Ziige des Flii-
gelgedders, gewisse allgemeine Charaktere, wie Schlankheit der
Fiihler, Fliigel und Korper, gewisse Gemeinsamkeitsziige der
Zeichnung und Férbung usw. Andere Merkmale haben sich zu
Scheidekennzeichen differenziert; unter diesen jedoch kaum
solche, die die Moglichkeit einer fernen Blutsverwandtschaft aller
dieser Gruppen ausschlieBen®®). Damit steht gut im Einklang,
daB diese Gruppen auf die Neotropis beschriankt sind; kein rich-
tiger Melinaea-Typ kommt auBerhalb Siid- oder Mittelamerikas
vor. Und bis heute hat jeder Systematiker diese Gruppen —
auBler den Dismorphiinen, die als ,Pieriden abgestempelt waren
und daher nicht weiter in Betracht gezogen wurden — fiir mehr
oder minder verwandt miteinander gehalten, sie im System mehr
oder minder eng zusammengestellt®®).
wicklung irgend eines Organes von der tiefsten Stufe zur hochsten Spe-.
zialisation (Mundteile, Raupenform, Puppenform, Fliigelgeider, Fiibler,
‘Beine usw.) aufsteigen. Aber diese -Spezialisationen ,kreuzen“ sich so
. mannigfaltig, daB es sehr schwer ist, Verwandtschaft und Konvergenz zu
scheiden. Dazu kommt noch, daB die Spezialisierung sehr oft in einer
Reduktion besteht. Da nun die meisten ,,Systeme* nur auf Grund eines
oder des anderen Merkmales errichtet sind, kommt es natiirlich zu sehr
verschiedenen Systemen, und man kann gerade bei dieser scheinbar so
gut bekannten Ordnung mit Heymons behaupten: Es gibt noch kein
allgemein angenommenes System.

3?) Ein Merkmal, das beispielsweise den Danaidinen und Ithomiinen
zukommt, den Dismorphiinen aber fehlt, ist die basale Gabelung der Anal-
ader des Vorderfliigels. Dal dieses Merkmal jedoch kein phylogenetisch
grundlegendes ist, erhellt daraus, daB es innerhalb der Gruppe der Pieri-
dinen bei einzelnen Gattungen (z. B. Eronia, Delics, Mylothris u. a.) vor-
handen ist, bei anderen jedoch fehlt. (Vergl. Schatz u. Réber, S. 53,
T. 4—8.) ' :

33) Manche Systematiker finden nihere Beziehungen der Heliconiinen
zu den Nymphalinen. Das ist kein Hindernis gegen den dargelegten Ge-
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Man mag sich iibrigens zu der hier dargelegten Moglichkeit
gemeinsamer Herkunft stellen wie immer,.eines wird man nicht
verkennen konnen: daB .sie morphologisch-phylogenetisch besser
begriindet ist als die Vereinigung der Dismorphiinen mit den
Pieridinen zu einer Gruppe, die jenen anderen gegeniibersteht.
Der Gedanke, daB die allgemeine Ahnlichkeit der Farbzeich-
nungsanlage aller dieser typisch neotropischen Gruppen auf eine,
wenn auch ferne Blutsverwandtschaft zuriickgeht, ist angesichts
der vorgefiihrten Tatsachen die nichstliegende, natiirlich-ein-
fache, widerspruchsfreie Losung des Problems?®*).

Aber auch dann, wenn man eine engere Blutsverwandt-
schaft ablehnt, bleibt die groBe wuralte Verwandtschaft
aller Tagfalter untereinander aufrecht wund es ist kaum
verwunderlich, wenn sich innerhalb dieses weitgefaBten Ver-
wandtschaftskomplexes gewisse einfache Zeichnungselemente und
gewisse Farbtone — die hiufigsten bei Tagfaltern — in gewissen
Verbindungen wiederholen. Solche Wiederholungen konnen wir
in allen Ordnungen der Insekten zahlreich nachweisen. Warum
sollten sie bei den Lepidopteren ein Sonderritsel sein?

Zum Schlusse dieser Abhandlung méchte ich darauf hin-
weisen, daf die ,,Mimikry*“ der Dismorphiinen nach den hier ge-
wonnenen Gesichtspunkten der von A. R. Wallace®) aufge-
stellten klassischen Mimikrydefinition nicht mehr entspricht.

danken. Es ist die Frage, ob das Merkmal, auf das die Gruppe der Nym-
phalinen hauptsichlich aufgestellt ist, die mehr oder minder offene Fligel-
zelle, nicht ein hoch oben in verschiedenen Reihen aufgetretenes Konver-
genzmerkmal, eine Entwicklungsrichtung ist, ob alle heutigen Nymphalinen
wirklich einstammigen Ursprungs sind. E. Schatz (a. a. 0., S. 108) sagt:
»Es scheint uns iiberhaupt zweifelhaft, ob die Nymphaliden in der heutigen
Umgrenzung wirklich in der Natur begriindet sind.“ Und dhnlich sprechen
sich andere Systematiker aus. Das heute meistiibliche ,,System* beriihrt
unseren Gedanken in seiner Giiltigkeitsmoglichkeit also nicht.

3) Im gleichen Sinne spricht sich J. Rdber aus: ,Was liegt niher
als die Annahme, daB die Firbung und Zeichnung dieser Dismorphien
lediglich der Ausdruck der nahen Verwandtschaft zwischen ,Modell‘ und
,Nachahmer® ist?* (Ent. Mitt. 10, 1921, S. 30). Und: ,,Anstatt in jedem
Falle ,Mimikry* zu vermuten, wire es erfolgversprechender, den verwandt-
schaftlichen Verhiltnissen der einander #hnlichen, aber nach den jetzigen
Begriffen nicht niher verwandten Arten nachzuforschen. (A. a. O., S. 72.)

3%) Der Darwinismus. Deutsch von Dr. Brauns. Braunschweig
1891, S. 401.
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Der Punkt 4 dieser Definition fordert: ,,Die Nachiffer un-
terscheiden sich augenfiillig von der Mehrheit ihrer nahen Ver-
wandten.” Dies trifft fiir die mimetischen Dismorphiinen nicht zu.
Ein Blick in eine reiche Sammlung oder in ein groBes Farbtafel-
werk, ja schon die Betrachtung der hier vorgefiihrten Bildchen-
- rethen zeigt, daB die ,,Mimetiker mit den Nichtmimetikern ge-
meinsam in geschlossenen Variationsreihen den gleichen Farb-
zeichnungstyp abwandeln, sich in keiner Weise voneinander un-
terscheiden®®).

Der Punkt 5 verlangt: ,,Die Nachahmung, so genau sie sein
mag, ist stets nur duBerlich, auf das Auge berechnet und erstreckt
sich nie auf innere Merkmale oder auf solche, die ohne Einfluf
auf die #uBere Erscheinung sind.“ Bei den Dismorphiinen aber
hat die genauere Untersuchung gezeigt, dafl sie gerade in den
nicht frei sichtbaren morphologischen Details mit ihren Modellen
weitgehend iibereinstimmen, weit besser als mit ihren vermeint-
lichen Stammesgenossen, den Pieridinen. Es ist somit auch der
Forderung 5 nicht mehr Genilige getan.

Das alles deutet auf eine mehr oder minder ferne natiirliche
Verwandtschaft als einfache, widerspruchsfreie Problemlésung hin.

AnschlieBend an diese Erdrterungen mochte ich kurz dar-
legen, wie die hier gegebene Losung der Mimikryfrage in vollem
Einklang mit neueren Ergebnissen der experimentellen Ver-
erbungsforschung steht. Ich folge hiebei wesentlich einer speziell
das Variabilititsthema behandelnden Arbeit von J. Philip-
tschenko®).

Der Genetiker N. J. Vavilov hat (1920) auf Grund von
Versuchen an Pflanzen ein ,,Gesetz der homologen Reihen
in der Variation“ aufgestellt, das besagt:

(S. 64) ,,1. Einander mehr oder weniger nahverwandte
Linneone (Arten) und Gattungen werden durch éhnliche Varia-
tionsreihen charakterisiert, und zwar von solcher RegelmaBig-
keit, daB, wenn eine Varietitenreihe in einer Gattung oder einem
Linneon bekannt ist, man das Vorhandensein #hnlicher Formen

38) Auf diesen Umstand hat R. C. Punnett in seinem unten zitier-
ten Buche (p. 57 ff.) ausdriicklich hingewiesen.

%) Variabilitit und Variation. Berlin 1927, Verl. Gebr.
Borntraeger. Die Seitenzitate beziehen sich auf dieses Buch.
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und #dhnlicher genotypischer Unterschiede in anderen Gattungen
und Linneonen voraussehen kann.

2. Ganze Pflanzenfamilien werden im allgemeinen durch
einen Variabilitdtszvklus charakterisiert, der durch alle Gattun-
gen der Familie durchgeht.

»Nach Vavilovs Meinung 1st diesem Gesetz der homo-
logen Reihen nicht nur die Variabilitit nahestehender, sondern
auch generell miteinander nicht verbundener Familien unter-
- worfen . . .¢

Das ist genau das, was in dieser Abhandlung dargelegt
worden ist. ‘

_ Der bekannte Vererbungsforscher E. Baur®*) sagt, ,.daB
wir bei allen unseren Versuchspflanzen und Versuchstieren stets
ganz merkwiirdige ,homologe Reihen von Mutationen be-
obachten. Dieselbe Mutation, die wir bei einer Art kennen, tritt
in durchaus homologer Weise auch auffallend hdufig hei ver-
wandten Arten auf.*

Und der Genetiker R. C. Punnett hat in seinem Bueche®)
die gleiche Erscheinung bei Schmetterlingen besprochen.

Aber neben diesem genetisch bedingten Parallelismus
nimmt die Wissenschaft heute auch einen lokal hedingten Paral-
lelismus an. 4

(S. 67). ,,Bei verschiedenen Arten wird aber auch eine
andere Form von Parallelismus beobachtet, ein Parallelismus, den
man zum Unterschied von dem genotypischen am hesten den
Okotypischen nennen kann. Dabei handelt es sich nicht so
sehr um das Vorhandensein von gleichen Genen, als vielmehr um
die Ausarbeitung bei verschiedenen Formen einer gleichen Reak-
tion auf bestimmte Standorts- und klimatische Bedingungen**®).

# Einfihrung in die experimentelle Vererbungs-
lehve. 3. Aufl. (Zitiert bei Philiptschenko.)

% Mimicry in Butterflies. Cambridge 1915, p. 145 ff.

40) Hieher kommen insbesonders die Arbeiten von R. C. Punnett
und R. Goldschmidt in Betracht. (Vergl. auch Biol. Zentralbl. 53,
1933, 8. 563—565.) Nicht verschieden hievon scheinen mir die Gedanken.
die L. Briiel (Biol. Zentralbl. 52, 1932, S. 32) ausspricht, wenn er als
die natiirlichste Erklirung der lokal veridnderlichen ,Mimikryringe* die
Identitit der fidrbungsbestimmenden Reaktionssysteme annimmt. Gleiche
Reaktionsnormen werden eben auf die verschiedenmen klimatischen Be-
dingungen iibereinstimmend ansprechen.
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— ,,Ein dhnlicher Parallelismus kann natiirlich nicht allein unter
verschiedenen Okologischen, sondern auch unter verschiedenen
geographischen Formen auftreten, wenn sie im Sinne von irgend
welchen gemeinsamen Eigentiimlichkeiten untereinander: d#hnlich
sind.«

-(S. 69.) ,,Zu den Erscheinungen des okologischen Paralle-
lismus miissen wahrscheinlich auch die Mimikryerscheinungen
gerechnet werden. Vavilov meint, dafl ,diese Erscheinungen:
als die beste Illustration des Gesetzes der Identitit der Reihen
genotypischer Variation bei Pflanzen und Tieren gelten konnen
(1920, 8. 13).“ — , . . . wenn es sich hiebei um Nachahmung bei
solchen Arten handelt, die zu derselben Familie oder zu nahe-
stehenden Familien gehoren, wie es bei den Schmetterlingen
haufig vorkommt, ist die Beteiligung identischer Gene an der
Hervorbringung der Farbung des Vorbildes und des Nachahmers
hochst wahrscheinlich®?).*

(Fir die Praxis der Systematik neu und vielleicht befrem-
dend ist der Gedanke des amerikanischen Paliontologen E. D,
Cope*) vom verschiedenen Ursprung der Arten einerseits und
der hoheren systematischen Einheiten, der Gattungen, anderseits.
Cope hilt eine Verinderung der Gattungsmerkmale ohne Ver-
dnderung der Artmerkmale fiir moglich. ,Nach Cope gehoren
hieher auch die Mimikryerscheinungen; als Beispiel behandelt er
die Schlangen der neotropischen Region; er behauptet, dall auch
dies eine AuBerung des Parallelismus ist, die fiir die Entstehung

) Kiirzlich hat Fritz Steiniger (Biol. Zentralbl. 57, 1937,
S. 56) in Bestitigung meiner Auffassung der Tagfaltermimikry als phylo-
genetisch begriindeter Verwandtschaftserscheinung darauf hingewiesen,
daB nach den Arbeitsergebnissen der Genetik — er zitiert im besonderen
G. Just — bei verwandten Formen ein Vorkommen gleicher oder #hn-
licher Mutationen die Regel ist. Sie haben eben .von einer gemeinsamen
Ahnenform — die recht weit zuriickliegen kann, wodurch der Begriff
Verwandtschaft groBere systematische Einheiten umgreift — einem &hn-
lichen Bau des Keimplasmas iibernommen. ,,So konnen die innerhalb des
Schmetterlings-Stammes auftretenden Ahnlichkeiten auf Grund der allge-
mein diesem Stamme eigentiimlichen Mutationspotenzen entstanden ge-
dacht werden. Wodurch in vererbungswissenschaftlicher Fassung besti-
tigt wird, was ich in vorangegangenen Arbeiten iiber die Tagfaltermimikry
dargelegt habe.

4?) The origin of genera. Proc. Philad. Acad. Nat. Se. 1868.
— Theprimary factors of organic evolution. Chicago. 1896.

Verhandlungen der Zoologisch-Botanischen Gesellschaft, 85./87. Bd. 5
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von Gattungsmerkmalen ohne Verdinderung der Artmerkmale
spricht.* : : :

Der Gedanke, Gattungsmerkmale konnten sich &#ndern,
wihrend die Artmerkmale aufrecht blieben, hat auf den ersten
Blick wohl etwas Allzukiihnes. Er verliert jedoch das Unglaub-
hafte, wenn wir ihn anders ausdriicken: Als Gattungsmerkmale
hat man eben vielfach Merkmale angenommen, die oft nicht ein-
mal Artwert bedingen. Ich erinnere an das Fehlen oder Vorhan-
densein von Hautfliigeln, das innerhalb einer Art, z. B. bei Kéfern,
auftreten kann. Auch auffillige Verkiimmerungserscheinungen
an Augen, Fiihlern, Beinen usw. gehdren hieher. Und fiir Farb-
zeichnungen mag das Gleiche gelten. Dabei ist es durchaus mog-
lich, daB solche Merkmale — mit der nétigen Vorsicht gehand-
habt — zur GroSsystematik recht gut brauchbar sind und es ge-
statten, Hauptgruppen im Rohbau gut voneinander zu scheiden.
Dies gilt insbesonders fiir die Fliigelbildung. Mit dieser verschie-
denen Wertigkeit gleicher Merkmale in verschiedenen Gruppen
muf} sich die Systematik eben abfinden.) :

Philiptschenko ist iiberzeugt, ,,dafl dem Gesetz der
homologen Reihen beim genotypischen und okotypischen Paral-
lelismus eine grofe Zukunft bevorsteht.

Jedenfalls steht es voll im Einklang mit den Tatsachen im
Mimikryproblem. Und es gibt uns ein gutes Wort, das klar zeich-
nend fiir die Mimikryerscheinungen eintreten kann: homologe
Reihen. '

Zusammenfassung.

1. In seiner klassischen Arbeit iiber die Mimikry neotropi-
scher Schmetterlinge hat Bates drei Haupt-Farbzeichnungs-
‘typen vorgefiihrt.

2. Der ,,theonoé-Typ* umfaBt kleine Falter von durchsich-
tiger, weiBlicher oder (in Aberrationen) gelbroter Grundfirbung
mit einfacher Schwarzzeichnung. Die Nachahmer sind Formen
der Leptalis (Dismorphia) theonoé; als Modelle gelten Ithomia-
Arten. B a tes behandelt diese Fille ausfiihrlich; in der spéteren
Mimikryliteratur spielen sie kaum eine Rolle.

3. Der ,,Melinaea-Typ* umfaBt mittelgroBe Formen von rot-
brauner oder gelbroter Grundfirbung, Fleckung der Vorder-
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fligelhilfte gelb. Die Zeichnung ist besonders auf dem Hinter-
fliigel charakteristisch. Nachahmer sind Leptalis-(Dismorphia-)
Arten; Modelle sind Ithomiinen, Lycoreinen und Heliconiinen.
Dieser Typ, ausschlieBlich der Neotropis angehorend, ist spiter
am bekanntesten geworden.

4. Der ,,Thyridia-Typ*" umfaBt wenige, groBere Formen mit
durchsichtigen Fliigeln und zwei schwarzen Schrigbinden iiber
den Vorderfliigel, einer iiber den Hinterfliigel. Nachahmer ist
wieder eine Leptalis-Art; als Modelle gelten Ithomiinen und Ly-
coreinen, '

5. Von jedem dieser Typen 148¢ sich zeigen, daf er als nor-
males Glied in der Kette seiner Verwandten steht, durch ein-
fache, in Ubergingen nachweisbare Abinderungen des angestamm-
ten Farbkleids der Dismorphiinen gut verstdndlich ist. Dies wird
an kurzen Bildreihen dargelegt. Die wenigen mimetischen For-
men entstammen derselben Quelle wie die Fiille der unidhnlichen
Formen: der natiirlichen Variabilitit des Gruppenkleides.

6. Die Ahnlichkeiten mit Formen anderer Gruppen sind die
Folge angestammter Ahnlichkeiten der Kleider beider Gruppen.
Gleiche Grundpline fithren in Einzelfillen zu Parallelvariationen.

7. Zur Annahme, die Dismorphiinen seien von dem gewdhn-
lichen Kleide ihrer nichsten Verwandten — als welche die breit-
fliigeligen Weillinge, Pieridinen, gedacht sind — abgewichen,
um sich in Féarbung und Fliigelschnitt den Ithomiinen und Heli-
coniinen anzugleichen, ist Folgendes zu bemerken:

8. Die Dismorphiinen koénnen nicht ohneweiters als die
nichsten Verwandten der Pieridinen bezeichnet werden; es ist
nicht angingig, sie allgemein als ,,Pieriden‘ zu bezeichnen, wenn
hiedurch nicht nur eine systematisch-klassifikatorische Zuteilung,
sondern eine phylogenetische enge Verwandtschaft ausgedriickt
werden soll. Morphologische Untersuchungen, insbesonders am
phylogenetisch bedeutsamen Fliigelgeider, zeigen, daf die Dis-
morphiinen in wichtigen Z'iigen‘den Ithomiinen und Heliconiinen
niher stehen als den Pieridinen. Sie sind zu den letzteren haupt-
sédchlich auf Grund des urspriinglich allen Schmetterlingen zu-
kommenden Merkmals unverkiimmerter Vordertarsen gestellt
worden. Alle Systematiker haben betont, daf§ sie in der Gruppe
der ,Pieriden* ein fremdes Element bilden.

5*
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9. Die Dismorphiinen wandeln ihr eigenes, altangestammtes
Gruppenkleid ab. Zu diesem gehort ihre Farbzeichnung und ihr
schlanker Fliigelschnitt, in dem sie zum Teil ihre Modellgruppen,
die Ithomiinen und Heliconiinen, iibertreffen.

10. Die Ahnlichkeiten zwischen allen diesen Gruppen be-
‘ruhen auf Parallelvariation altererbter gemeinsamer Farbkleid-
ziige, auf gleichen Mutationspotenzen und Reaktionsnormen in
weiten Verwandtschaftskreisen. Diese Tatsachen hat die zeitge-
mifle Vererbungsforschung einwandfrei festgestellt und hiefiir
Wort und Begriff der homologen Reihen geschaffen. Un-
ter diesen Begriff fallen auch die Mimikryerscheinungen bei den
Schmetterlingen.
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