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Mit 5 Abbildungen

Zoogeographische Gesichtspunkte sind in der entomologischen Literatur
nicht eben neu. Vor allem in den letzten Jahrzehnten hat diese Betrachtungs-
weise mehr und mehr an Boden gewonnen und hat heute bereits — weit iiber
faunistisch-registrierende Arbeiten hinausgehend — ein reiches Tatsachen-
material zusammengetragen, das sich teils mit der Verbreitung bestimmter
Arten oder Artengruppen, teils mit der tiergeographischen Analyse bestimm-
ter mehr oder weniger grofler Gebiete befal3t. Es ware kaum zu verstehen ge-
wesen, wenn bel der Fiille des gebotenen Materials nicht schon in fritherer
Zeit der Wunsch nach einer Synthese rege geworden und der Versuch ge-
wagt worden wire, die Gesamtheit der gegebenen Tatsachen fiir ein grofieres
Gebiet nach einheitlichen Gesichtspunkten zusammenzufassen. In der Tat
liegen auch bereits wertvolle Arbeiten dieser Art vor, als deren bekannteste
diejenige von Caradja erwihnt werden muf}. Einige Jahre spiter hat dann
Reinig in einer mustergiiltigen, umfassenden Studie unter Heranziehung
allgemeiner biogeographischer Gegebenheiten das gesamte holarktische Ge-
biet nach historisch-biogeographischen Gesichtspunkten bearbeitet und ist
dabei zu so wohl fundierten und itberzeugenden Ergebnissen gekommen, dafl
es sich wohl lohnen diirfte, unter Zugrundelegung dieser Erkenntnisse die
Lepidopterenverbreitung unseres Gebietes einer erneuten Betrachtung zu un-
terziehen.

Es soll daher im Folgenden versucht werden, auf den Reinig'schen Be-
funden fuflend, zu einem tieferen Verstindnis der rezenten Verbreitung dex
westpaliarktischen Lepidopteren vorzudringen. Die Beschrankung auf das
Gebiet der Westpaldarktis erfolgt dabei bewufit, da unsere chorologischen

1y

) Nach einem auf der gemeinsamen Tagung des Naturhistorischen Vereins der Rheinlande
und Westfalens und der ,Pollichia® am 17. Mai 1951 in Bad Diirkheimn gehaltenen Vortrag.

#) Teil I1I, der das spezielle Tatsachenmaterial behandelt, ist fiir den folgenden Band dieser
Zeitschrift vorgesehen.
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Kenntnisse hier bereits gut fundiert sind und so mit einem Mindestmal} an
Fehlerquellen gerechnet werden kann, was bei Betrachtung des gesamten hol-
arktischen Faunengebietes keineswegs in gleichem MafBe der Fall sein wiirde,
Es wird sich allerdings trotzdem nicht immer vermeiden lassen, bei dem sehr
engen genealogischen Zusammenhang der holarktischen Faunen gelegentlich
tiber diese Begrenzung hinaus auf ostpaliarktische Gebiete zuriickzugreifen.

Die Tatsache, dafl in den folgenden Ausfithrungen die historisch-geogra

phische Betrachtungsweise stark in den Vordergrund geriickt ist und als maf3-
geblich fiir das Verstindnis der gegebenen Tatsachen betrachtet wird, soll
— das sei ausdriicklich betont — durchaus keine Minderbewertung der 6ko-
logischen Anschauung sein, Der Wert der okologischen Tiergeographie wird
im Gegenteil voll gewiirdigt; es zeigt sich aber bei | Intersuchung der rezenten
Verbreitungsverhiltnisse der Organismen immer wieder, dafl okologische
Faktoren allein zum wirklichen Verstindnis der Gesamtverbreitung nicht
ausreichen. Es muf} daher (selbstverstindlich bei voller Wirdigung der 6ko-
logischen Tatsachen, wie sie in der Einteilung der groflen Lebensraume:
Wald, Steppe und Tundra ja auch zum Ausdruck kommt) immer wieder auf
historisch-geographische Prinzipien zuriickgegriffen werden, um die rezenten
Verbreitungstatsachen unserem Verstindnis niher zu bringen. Die starke Be-
tonung, die wir den letztgenannten Griinden zuteil werden lassen, ist aber
auch besonders deshalb zu vertreten, weil daneben auch evolutionistische
Griinde fiir deren iiberragende Bedeutung sprechen. Es kann also wohl gesagt
werden, daf3 die Gesamtverbreitung einer Art oder Rassengruppe 1. a. von
historisch-geographischen Gesichtspunkten bestimmt wird, wihrend die Ver
teilung der Populationen und Kleinrassen innerhalb dieses Raumes nur sehr
zum Teil von solchen Faktoren abhingt; hier wird vielmehr die okologische
Valenz der betreffenden Form die weit grofere Rolle spielen. Damit ist nun
keineswegs ein Gegensatz zwischen historischer und okologischer Biogeogra-
phie geschaffen; diese Beschrankung bahnt im Gegenteil durch Begrenzung
der Geltungsbereiche beider Betrachtungsweisen eine Svnthese an, die dem
bisherigen dauernden Neben- oder Gegeneinanderstehen beider ein Ende be-
reitet.

Stellt man die Frage nach dem Zustandekommen der rezenten Fauna eines
bestimmten Gebietes, so muf}, iiber tiergeographische Probleme hinaus, not-
wendigerweise auch die unlésbar damit verbundene Frage der Artentstehung
angeschnitten werden. Gerade die Forschungen der letzten zwei Jahrzehnte
haben auf diesem Gebiete einen auBerordentlichen grofien Fortschritt ge-
bracht und einen viel tieferen Einblick in das Werden der Organismen gestat-
tet, als man zuvor je zu hoffen gewagt hatte. Sie haben eine vollstandig neue
Disziplin, die Evolutionistik, entstehen lassen, die es sich zur Aufgabe ge-
macht hat, das Evolutionsproblem auf genetischer Grundlage experimentell
anzupacken; eine Arbeitsweise, die trotz ihrer tiberaus kurzen Existenz be-
reits schéne Erfolge zu verzeichnen hatte (vgl. Dobzhansk v, Timo-
féeff-Ressovsky, u. a). Es kann leider nicht verhehlt werden, daf}
diese neueren Erkenntnisse in weitesten Kreisen der entomologischen Wis-
senschaft — wie in den meisten anderen systematisch und morphologisch ar-
beitenden Disziplinen — entweder ungeniigend beriicksichtigt oder sogar aus
durchaus nicht stichhaltigen Griinden abgelehnt werden. Man begegnet daher
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bedauerlicherweise auch in modernen entomologischen Arbeiten vielfach
noch immer evolutorischen Ansichten, die — gelinde gesagt zumindesten

als veraltet bezeichnet werden mussen,.

Es soll daher im Folgenden versucht werden, auf der Grundlage der mo-
dernen Genetik und Evolutionistik eine Darstellung des Artbildungsvorgan-

ges zu geben, die den Tatsachen gerecht wird, und die unbegriindete Speku
lationen, wie etwa die ,Vererbung erworbener Eigenschaften”, aufler acht

1af3t.
I.

Die historisch-zoogeographischen Voraussetzungen;

Ehe jedoch auf Einzelheiten der Lepidopteren-Verbreitung eingegangen
wird, miissen zuvor noch einmal in kurzen Ziigen die Vorgange geschildert
\.'\"L‘.‘]-l.:ll."l‘], L]i{' t‘l'iﬂ |'|1.'llf‘l§.:k‘]1 \l{,'['!"lll'-[1Lllll,‘,f"i.l\ilL] :l:gll]]]ﬂ{c t‘[k‘.ﬁ;:l,"l_l 'L['l]_lj ‘ul'«?]-l'[‘
Kenntnis daher fiir ein tieferes Verstandnis des Fragenkomplexes unerlal3lich
ist. Es handelt sich dabei um dreir wohlgesonderte Zeitabschnitte, die am
besten fiir sich betrachtet werden: die praglazialen Faunenverhalinisse, die
eiszeitlichen Faunenverinderungen und die postglazialen Arealausweitungen.

I. Die praglaziale Fauna.

Unter dieser Bezeichnung soll die Fauna derjenigen erdgeschichtlichen
Epoche verstanden werden, die der Eiszeit unmittelbar vorausging, also die
des spaten Tertiars. Sie hat die Grundsubstanz abgegeben, an der die eiszeit-
lichen Evolutionsfaktoren angreifen konnten; sie muf} daher auch die Basis
fiir alle weiteren Betrachtungen abgeben. Sicherlich ware es an Hand des ge-
gebenen Materials auch moglich, hier und da weiter in die geologische Ver-
gangenheit hinabzusteigen und so bestimmte Arten oder Artengruppen bis
in eine noch frithere Vergangenheit zu verfolgen. Es soll aber hier bewuf3t
darauf verzichtet werden, tiefer als bis zum jiingsten Tertidr in die geologische
Vergangenheit hinabzusteigen. Die Griinde hierfiir sind, da} einmal Beson-
derheiten in der Verbreitung der Organismen einer relativ frithen erdge-
schichtlichen Periode sicherlich im Grofien und Ganzen — jedenfalls was
unser Gebiet anbetrifft nur noch eine sehr untergeordnete Bedeutung fur
deren rezente Verteilung haben werden, da die fundamentalen Umwalzungen
durch die Eiszeit die fruheren Verbreitungstatsachen griindlich verwischten;
v. a. wird aber auch die Unsicherheit unserer Aussagen — besonders wenn,
wie hier, auf Fossilien praktisch vollig verzichtet werden mufl — mit dem
steigenden geologischen Alter rapide zunehmen, so daf} allgemein-gliltigere
Aussagen dann kaum noch gemacht werden kénnen. Da nun aber anderer-
seits die angenommene Grenzziehung zum Verstandnis der rezenten Verbrei-
tungstatsachen vollauf ausreicht, kann es fur unsere Ausfiihrungen nur von
Vorteil sein, wenn wir auf gelegentlich zwar mogliche, aber immerhin stark
hypothetische Aussagen von vornherein verzichten.

Die spattertiare palaarktische Fauna war — grob gesprochen — einheitlich
in threm Artenbestand und einheitlich in der Verbreitung desselben. Sie
lebte dartiber hinaus unter Bedingungen, die wesentlich von denen verschie-
den waren, die heute im grofiten Teil des holarktischen Gebietes Giiltigkeit
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haben; im grofen und ganzen wird sie als subtropisch angesehen, was
allerdings in dieser generellen Form wohl nicht zutrifft. Die iib erwiegende
Mehrheit ihrer Elemente diirfte allerdings mehr oder weniger an subtropi-
sche Bedingungen angepaf’t gewesen sein; es darf aber nicht iibersehen wer-
den, daf} es auch zu jener Zeit bereits boreale Gebiete mit einer entsprechend
adaptierten Fauna gegeben hat, die wohl nur weiter nérdlich lebte, als wir
dies heute von den Vertretern dieser Gruppen gewthnt sind. Es soll auch
nicht verschwiegen werden, dal} diese soeben betonte Einheitlichkeit natiir-
lich nur als eine relative betrachtet werden kann. Auch seinerzeit werden, vor
allem in weit voneinander getrennten Gebieten, ]‘almﬁ_mmtu]uhimlt bestan-
den haben, aber sie waren sicherlich um ergleichlich viel geringer als die heu
tigen. Ebenso ist eine nordsiidliche auncnk-.]nthtun;_ auch fir priglaziale
Verhiltnisse keinesw egs von der Hand zu weisen. Aufierdem diirften auf be-
stimmte Biotope spezialisierte Formen, wie etwa ausgesprochen montane
Arten, auch im Tertiar zu einer uneinheitlichen und disjunkten Verbreitung
verurteilt gewesen sein und werden so zu Faunendifferenzen beigetragen
haben. Auch -.1-:=wnhildamg diirfte der tertiaren Fauna ebensowenig fremd
gewesen sein wie der heutigen, nur wird sie weniger ausgeprigt gewesen sein,
da die mehr homogene Verbreitung der meisten Arten ihr sicherlich ab-
traglich war. Die Einheitlichkeit der paldarktischen Lebewelt des spiten
Tertidr darf also nicht zu starr aufgefafit werden; es soll damit zum Ausdruck
gebracht werden, daf} zu jener Zeit die meisten Arten wohl iiber den griofiten
Teil des zur Verfiigung stehenden Raumes verbreitet waren und sich nicht —-
wie vielfach heute — oft ohne jeden ersichtlichen dkologischen Grund auf
einen relativ engen Raum beschriankten oder gar ein zerrissenes Verbrei-
tungsareal erkennen lieflen. Dagegen hat Nordamerika, das priglazial 1.1:1;;&
Zeit vollig 1soliert war, eine von der paldarktischen 1LLht abweichende Fauna
besessen. Eine — allerdings wohl recht starke randerung palaarkti-
scher ,arktotertiarer” Elemente datiert aus dem .Iungtcrtiﬁr: weiterer Nach-
schub erfolgte unter dem Druck der westostlich vordringenden Vereisungen
mehrfach wihrend des Diluvium. Zusammen mit der besonders starken De-
zimierung der urspriinglichen Tertidr-Fauna durch die erste Eiszeit hat dieser
Vorgang das Faunenbild der Nearktis grundlegend gewandelt und dem der
Palzdarktis soweit angeglichen, daf} wir heute mit vollem Recht beide zu einer
einheitlichen Region, der Holarktis, vereinigen kénnen. Eine Zhnliche Selb-
stindigkeit, wenn auch in weit schwiacherem Mafle, mufl wohl auch fir
Europa gelten, das ja erst im spiten Tertidar Landverbindung mit Asien er-
hielt, bis dahin aber von diesem durch einen ostlich des Urals zum Eismeer
vorstofienden Arm des Tethysmeers isoliert war. Die Frage, ob es priglaziale
europdische Autochthone gibt, kann also nicht rundweg verneint werden, wie
Caradja dies tut, wenn auch gern zugegeben werden soll, dafl es zu-
mindest bei den Lepidopteren oft seine Schwierigkeit hat, eine solche Her-
kunft im Einzelfalle exakt zu beweisen.

AuBer einer solchen Trennung von 6kologisch wenigstens in grofien Ziigen
gleichwertigen Formen, die zu praglazialer Zeit wohl recht unbedeutend war,
darf auch als sicher angenommen werden, daf} innerhalb der tertidren Fauna
— genau wie zur Jetztzeit — bereits eine Trennung der Bewohner der grof3en
Lebensraume der Holarktis gegeben war. Auch damals hat es also ein von
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Waldbewohnern (im weitesten Sinne) besiedeltes Arboreal und ein den
Wiisten- und Steppenbewohnern vorbehaltenes Eremial gegeben. Dies geht
mit Sicherheit daraus hervor, dafd es wahrend der Eiszeit scharf ga‘Q=_‘|['|L'1L"r'1'-.,'
Refugien fiir beide Formen gegeben hat, deren grundverschiedene tkolo-
gische Valenz und: deren z.T. hochspezialisierte Adaptionen sich wohl
schwerlich gerade mit dem Einsetzen dieser Epoche differenziert haben; ein
Vorgang, der bei der Kiirze der gegebenen Zeit auch gar nicht denkbar wire.
Beziiglich des dritten selbstindigen Lebensraumes, der Tundra, liegen die
Dinge allerdings nicht so klar. Das Alter der Tundra und mithin auch ihrer
Fauna und Flora, ist noch recht umstritten. Das Vorhandensein einer immer-
hin recht grofen Zahl von Tundra-Arten und sogar -Gattungen legt aber
dennoch die Annahme nahe, die Entstehung dieses dritten Grofilebens-
raumes nicht spiter als etwa in das Tertiar zu verlegen, so daf’ also zum min-
desten mit dem Einsetzen der Eiszeiten die drei grofien, auch heute noch zu
unterscheidenden Lebensrdume mit thren charakteristischen Faunen bereits
vorhanden waren.

Es fragt sich nun, welche Beweise fiir eine derartige Homogenitit der pra-
glazialen Fauna geltend gemacht werden kénnen. Vor allem wire in diesem
Zusammenhang der ganz auffallende habituelle Zusammenhang der holarkti-
schen Fauna zu nennen. Der Arten- und Gattungsbestand dieses Gebietes ist
in sich auffallend geschlossen und besteht zu einem sehr grofien Teil aus
Gruppen, die den fibrigen groflen tiergeographischen Regionen fremd sind.
In einigen siidlichen Grenzgebieten hat allerdings eine Uberfremdung der
urspritnglichen holarktischen Fauna mit Typen tropischer Herkunft stattge-
funden, die hier zu einer mehr oder weniger ausgesprochenen Mischfauna
fithrten: es sei nur auf Ostasien verwiesen, in das zahlreiche Vertreter des
indoaustralischen Faunengebietes postglazial einwanderten, oder auf Nord-
amerika, das, vor allem in seinen stidlichen Teilen, von einer artenreichen
neotropischen Invasion {iberflutet wurde. Diese sekundaren Neuerwerbungen
der holarktischen Fauna konnen aber die eigentliche habituelle Gleichférmig-
keit nicht verwischen. Noch wesentlicher als diese Uniformitat aber ist die
Tatsache, daB die Vertreter solcher Gruppen, die man als typisch hol-
arktische Formen betrachten muf3, im allgemeinen iiber den gesamten Raum,
-umindesten der Paliarktis, entweder mehr oder weniger gleichférmig ver-
breitet sind oder doch mit einer gewissen RegelmaBigkeit in Ostasien ebenso
wie im Westen des Gebietes auftreten. Ein solches Vorkommen ist, wenn man
auf die Annahme eines stammesgeschichtlichen Zusammenhangs der betref-
fenden Formen nicht verzichten will, kaum anders als aus einer ehemals
gleichférmigen Verbreitung der unmittelbaren Vorfahren dieser Organismen
zu verstehen.

Keineswegs geklirt ist dagegen die asiatische Herkunft unserer Lepidop-
terenfauna in ithrer Gesamtheif, wie dies von Carad ja und anderen ange-
nommen wird: Caradja fithrt fiir diese Anschauung vier verschiedene
Griinde an: 1. Gleicher Habitus der paldarktischen Fauna. 2. Gleichartigkeit
der priglazialen Fauna. 3. Progressive Hoherentwicklung der Formen nach
Westen. 4. Das Auftreten vieler ,Relikte” der priglazialen eurasischen
Fauna in Europa.
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Punkt 1, 2 und 4 beweisen nun aber keineswegs eine asiatische Herkunft
unserer Fauna, sondern lediglich die Tatsache, dafl die praglaziale Fauna
liber das gesamte Faunengebiet ziemlich einheitlich verbreitet gewesen sein
muf’; thre urspriingliche Herkunft kann dabei jedoch von irgendeinem be-

liebigen Punkt des Gebietes oder auch von mehreren ausgegangen sein.

Punkt 3, der eine progressive Entwicklung der Organismen und speziell der
Lepidopteren in ost-westlicher Richtung voraussetzt, ist aber in dieser allge-
meinen Fassung sicherlich unhaltbar. Denn weder sind die urspriinglichen
Familien der Lepidopteren (oder auch anderer Organismen) ganz oder nahe-
zu auf Ostasien beschrinkt, noch kann (vor allem nach Ausschaltung der
tropisch-indoaustralischen Formengruppen) gesagt werden, daf} stets dic
primitiveren Typen in Ostasien, die ,abgeleiteteren” im Westen lebten.
Caradja fithrt leider fiir diese Ansicht auller den pleistocanen Cameliden,
bei denen dies ja zutreffen mag, keine weiteren Beispiele an; es ware aller-
dings mit einer bloflen Aufzihlung solcher mutmafilichen Belege auch wenig
genutzt, wenn nicht auch gleichzeitig angegeben wiirde, we s h al b man die
eine Form fiir ,primitiv®, die andere fiir ,abgeleitet* hilt. Es hat nimlich
innerhalb relativ nahverwandter Gruppen durchaus sein Mifliches, eine
solche Unterteilung in ,,primitive” und weniger ,primitive” Typen vorzu-
nehmen, wie spaterhin noch ausgefithrt werden soll. Wenn also irgend ein
Umstand fiir die vorwiegend asiatische Herkunft unserer holarktischen
Fauna spricht, soist es m. E. nur der, dafl sehr viele holarktische Formen-
gruppen dieses Gebietes rein zahlenmiflig thren Schwerpunkt im ostasiati-
schen Raum haben; wenn man auch fiir diese Tatsache zum Teil andere er-
klirende Momente ins Feld fithren kann (wie etwa die Grofle und klimatisch
besonders giinstige Lage des ostasiatischen Refugiums), so reichen sie doch
allein fiir eine Erklirung dieser Tatsachen nicht aus; nimmt man noch die
auffallige Haufung der sog. ,arktotertidren Elemente” (die im wesentlichen
mit der Definierung, die Caradja von seinen priglazialen Relikten gibt,
nicht aber mit dessen angefithrten Beispielen iibereinstimmt!) gerade in
Ostasien hinzu, so kann man allerdings auf Grund dieser Tatsache wohl an-
nehmen, dafl Asien das Herkunftsland eines grofien Teils der priglazialen
europdischen Fauna war. Es miissen aber eine ganze Anzahl von Gruppen mit
ausgesprochen westlichem Artenschwerpunkt (wie z. B. die .Axiidae,
Anthrocera, Adscita, Agapetes, Hipparchia u. a.) mit grofiter Wahrschein-
lichkeit aus dem europdischen Raum hergeleitet werden. Ja, es scheint eigent-
lich absurd, etwas Gegenteiliges annehmen zu wollen, da man sonst notwen-
digerweise voraussetzen miifite, dafl entweder das im Alt- und Mitteltertiar
ja von Asien getrennt gewesene Europa keine eigene Lepidopteren-Fauna be-
sessen habe, oder daf} diese spaterhin vollstindig vernichtet wurde.

Ein direkter Faunenaustausch zwischen Nordamerika ynd Europa hat da-
gegen, wie dies auch Caradja und Reinig betonen, ganz sicher nicht
stattgefunden, da eine Landverbindung in dieser Richtung nach den Ergeb-
nissen der Geologie wahrend des ganzen Tertiirs und des Mesozoikums nie-
mals bestanden hat. Die — iibrigens recht spirlichen — Ubereinstimmungen
zwischen Nordamerika und Europa sind vielmehr, wenn man von den nicht
seltenen Verschleppungen durch den Menschen absieht, als extreme west-6st-
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liche Disjunktionen zu deuten, bei welchen aus irgendwelchen nicht niher
kontrollierbaren Griinden kein Vertreter in Ostasien erhalten blieb.

Ich mochte daher annehmen, dafd auch die praglaziale palaarktische Le-
pidopteren-Fauna verschiedenartiger Herkunft war, wenn auch der Angara-
Kontinent bei deren praglazialer Genesis die beherrschende Rolle gespielt
haben mag. Diese Annahme steht mit der Tatsache einer spiteren Einheit-
lichkeit der praglazialen Fauna in keinem ersichtlichen Widerspruch, da eine
solche Gleichférmigkeit ebensogut von mehreren wie von einem Zentrum aus
thren Ursprung genommen haben kann.

2. Die Eiszeit.

Die soeben besprochene, relativ einheitliche jungtertidire Fauna stellt nun
aber lediglich die Grundsubstanz fiir die darauffolgenden Entwicklungen
dar. Das entscheidende Ereignis fur die Evolution und die Verbreitung der
rezenten Lebewelt der Holarktis war das Einsetzen der Eiszeiten. Diese
brachen nicht etwa als ein plotzliches, elementares Naturereignis tiber die
holotherme praglaziale Fauna herein. Eine schon seit dem Ende des Miozan
allmahlich sich anbahnende Klimaverschlec chterung erreichte vielmehr wah-
rend dieser Epoche ihre Hoéhepunkte, tiberzog weite Gebiete des holarkti-
schen Raumes mit einer undurchdringlichen, alles Leben ertotenden Eis-
schicht und verschlechterte infolge dieses katastrophalen Wandels der klima-
tischen Bedingungen auch die Lebensbedingungen in dem grof3ten Teil des
verbleibenden Gebietes derart, dafd dieses als Lebensraum fiir den Grofiteil
der urspriinglichen Fauna und Flora nicht mehr in Frage kam. Auch die Ge-
biete des nordlichen Mittel- und Ostasien, von denen bis in die jiingste Zeit
angenommen wurde, dal} sie eisfrei geblieben seien, verfielen dem gleichen
Schicksal; wenn auch an bestimmten Stellen, so zum Beispiel in Ostsibirien,
die Bildung von Inlandeis durch ausgedehnte Firnfelder ersetzt wurde, so
diirfte doch der biogeographische Effekt derselben ganz der gleiche gewesen
sein. Hinzu kommt, daf3, infolge der Stauung der grofien, nach Norden ab-
flieBenden sibirischen Stréme durch das polare Gletschereis, weite Gebiete
W estsibiriens von ausgedehnten Binnenseen bedeckt wurden, die sicherlich
zeitweise auch mit dem dstlichen Teil des sarmatischen Binnenmeers Verbin-
dung hatten. Die tatsiachliche Existenz dieses glazialen Binnensees wird auch
durch eine Anzahl limnologischer Befunde erhartet; so v. a. auch durch die
Existenz mariner Elemente im Stromgebiet des Jenissei weit oberhalb der
Grenzlinie der mutmafilichen borealen Meerestransgression, sowie durch das
Auftreten nordisch-mariner Relikte im Kaspisee.

Die Folge dieser allmahlich fortschreitenden ausgedehnten Vereisungen
war ein entsprechendes Zurtickweichen der gesamten Lebewelt der betrof-
fenen Gebiete. Ein solches Ausweichen wird allerdings nur einem gewissen
Prozentsatz der Tier- und Pflanzenwelt moglich gewesen sein, wahrend der
Rest den verschlechterten Bedingungen zum Opfer fiel. Die Eiszeiten waren
also in ]m:gL ographischer Hinsicht durch eine sehr weitgehende Dezimierung
und Dislozierung der urspriinglichen Fauna und Flora der betroffenen Ge-
biete charakterisiert.

Diese kontinuierliche Einschrankung des V ulﬁlmmngsgebwts der warme-
liebenden praglazialen Arten fithrte schlieflich zu einer volligen ZerreiBung
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desselben in einzelne, besonders glinstig gelegene Gebiete, die dem Grofiteil
der Arten auch wahrend der Maximalvereisungen ausreichende Lebensbedin
gungen boten und so deren endgiiltige Vernichtung verhinderten. Diese Zu
fluchtsgebiete sind als Eiszeitrefugien bekannt geworden. Es ist das Ver-
dienst R einigs, erstmalig die genaue Lage dieser Refugien untersucht und
exakt festgelegt zu haben, so daf} wir heute mit ithnen als mit wohlbegriin
deten Tatsachen rechnen kénnen. Das Beweismaterial fiir diese Theorie ist
zu umfangreich, um hier referiert zu werden, und es muf3 daher auf die Origi-
nalarbeit verwiesen werden. Jedoch vermittelt die beigefiigte Skizze (Abb. 1)
eine Vorstellung von Lage und Zahl dieser Refugialgebiete. Es wird 1m drit
ten Abschnitt dieser Arbeit noch eingehend zu den einzelnen Refugien Stel-
lung genommen werden.

Aus Abb. 1 geht hervor, daf} es sich bei den Refugien des Arboreals um
einé Anzahl scharf getrennter, groflerer und kleinerer Gebiete handelt, die
sich iiber den gesamten Siiden des holarktischen Raums verteilten. Die
Faunen und Floren dieser Gebiete waren zumindesten wihrend der eigent-
lichen Vereisungsperioden streng wvoneinander geschieden; teilweise mag
diese Scheidung auch wihrend der Zwischeneiszeiten aufrechterhalten ge-
blieben sein. Die Isolation der arborealen Refugien wurde noch dadurch
intensiviert, daf} sich zwischen sie Teile der mehr zusammenhiangenden Ere-
mialrefugien schoben und so auch eine interglaziale Arealausweitung vieler
Formen zumindesten erschwerten, da diese eremischen Gebiete wahrend der
Interglazialia zwar zuriickgedringt wurden, trotzdem aber als trennende
Faktoren bestehen blieben.

Auchheute sind diese Refugien der Waldfauna (s.lat.) noch zoogeographisch
deutlich gekennzeichnet. Abgesehen von einer besonders starken Haufung
von Arten sind sie auch geologisch durch das Fehlen von diluvialem Lof
charakterisiert. Da es sich bei dieser Ablagerung um eine dolische Bildung
arider Gebiete handelt, sind die Refugien hierdurch als humide Gebiete ge-
kennzeichnet, denn an loffbildendem Material hat es wahrend der Eiszeiten
in ithrer Umgebung wahrlich nicht gefehlt. Dabei diicften besonders die all
diesen Gebieten nordlich vorgelagerten hohen Gebirgskdmme die Wirme-
und Feuchtigkeitsverhaltnisse derselben gunstig beeinfluf3t haben.

Zwischen diesen grofien Refugien hat es nun sicherlich noch eine ganze
Reihe von kleinen und kleinsten Refugialriumen gegeben; die auf den ganzen
Raum zwischen den groflen Gebieten wverteilt waren; auch Mitteleuropa
diirfte an einigen besonders giinstigen Stellen solche Kleinstrefugien be-
sessen haben, die wohl auch fiir die eine oder andere Art (v. a. bet schwer
beweglichen Bodentieren) von bleibender Bedeutung gewesen sein kénnen,
Da diese Gebiete indessen wohl einem starken Wechsel unterworfen waren
und sich auch sicherlich kaum immer an der gleichen Stelle ausbildeten,
durften sie fiir die Wiederbesiedlung im Postglazial wohl nur eine sehr unter-
geordnete Bedeutung gehabt haben. Aber selbst wenn sich in ihnen — etwa
in Mitteleuropa — rassenmilig differenzierte Populationen iiber die Eis-
zeiten hinweg gerettet haben sollten, so diirften diese schon auf Grund ihrer
kleinen Individuenzahlen kaum eine Bedeutung fiir das Aussehen der heute
dort lebenden Tiere besessen haben; sie werden vielmehr in relativ kurzer
Zeit durch die aus den Grofirefugien vordringénden Formen nivelliert und
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aufgesogen worden sein. Wie wir spater sehen werden, gibt es auch kaum
Lepidopteren-Arten, fiir die eine Ableitung aus solchen Kleinstrefugien not-

wendig erschiene; dagegen konnen die Dinge bei manchen anderen Gruppen
(v.a. eben bei den schwerer bew r.‘_‘,zli.,h-;;n Bodentieren wie z. B. manchen
Kafern, Asseln und TausendftifBen) gelegentlich anders liegen.

[Die wesentlichsten dieser Refugialraume des Arboreals wihrend der Eis-
zeiten waren folgende:

I. Das mediterrane Groffrefugium.

Fir die postglaziale Besiedlung Mitteleuropas ist dieses Gebiet eines der
bedeutsamsten. Es umfal’t nahezu das gesamte Kiistengebiet des Mittel-
meers, v. a..die drei siideuropiischen Halbinseln, auflerdem West- und Siid
kleinasien und das syrische Kustengebiet und das nordwestliche Afrika von
Tunis bis Mauretanien. Dagegen scheint es unklar, inwieweit das nordést
liche Afrika Waldformen zuganglich gewesen ist; z. Zt. ist ein solches Vor-
kommen nur noch in den HL.‘I'..‘_{L'H der Cvrenaika und der | 1;]?_;({'!“”',_: des INil-
deltas nachweisbar, wihrend im ubrigen Nordosten dieses Kontinents die
Steppe sich bis an das Meer heranschob, so daf8 der kontinuierliche arboreale
Ring an dieser Stelle durchbrochen wurde. Das Vorkommen von arborealen
Elementen in der Cyrenaika lil3t aber einen zumindesten zeitweiligen Zusam-
menhang arborealen Gebiets mit den benachbarten nordmediterranen als
gesichert erscheinen. Auf die innerhalb dieses Gebiets deutlich nachweisbare
geographische Gliederung der Refugialfauna (de Latt in 1949) wird an
anderer Stelle zuriickzukommen sein.

2. Das kaspische Refugium,

Dieses Gebiet war glazial im wesentlichen auf die transkaukasische Ebene
und den warmen Kiistenstreifen zwischen Kaspisee und Elbursgebirge be-
schrankt; vermutlich hat auch die Siidkiiste der Krim als insular davon ge-
trenntes Gebiet dazu gehort. Dieses Gebiet hatte allerdings an der post-
glazialen Besiedlung der Paldarktis einen nur relativ geringen Anteil, da seine
recht starke Isolation auch wihrend des Alluviums zum grofien Teil gewahrt
blieb. Da ihm heute im Norden (jenseits des Kaukasus), Osten und Siiden
ausgedehnte Steppen- und Wiistengebiete vorgelagert sind, so hat sich sein
Einfluf} besonders in siidlicher und siidwestlicher Richtung geltend gemacht
und ist heute vor allem in den armenischen und kurdischen Gebirgen bis
nach Anatolien, dem Taurus und Syrien nachweisbar. Nach Norden geht die
Ausbreitung seiner Formen zwar oft iiber das Kaukasusgebiet hinaus, aber
nur die euryokeren Formen haben sich iiber die siidrussischen Steppen-
gebiete und den Stidural vorschieben konnen; nichtsdestoweniger sind Ele-
mente dieses Rci'ugillln:\' doch hin und wieder bis in den Nordbalkan und bis
nach Mitteleuropa gelangt.

3. Das iranische Refugium.

Siidlich des kaspischen Refugium bestand (de Lattin 1951) ein weiteres
Waldrefugium, das vom kaspischen durch die kurdisch-armenischen Hoch-
gebirge und die ElbursRette getrennt war. Hier, in wesentlich siidlicherer und
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geschiitzterer Lage, hat sich eine erstaunlich reichhaltige, wirmeliebende
Fauna erhalten konnen, deren rezente Verbreitung allerdings auch heute
ziemlich beschrankt ist: nach Norden ist sie nur recht unbedeutend in kaspi-
sches Gebiet eingesickert, nach dem Osten und Stiden steht deren Aus-
breitung noch nicht fest, doch diirften die in dieser Richtung anschlieffenden
Steppen- und Wiistengebiete der Ausbreitung iranischer Elemente zumin-

desten grofle Schwierigkeiten entgegengesetzt haben. Die Hauptausbreitung
mufite daher in westlicher und stidwestlicher Richtung erfolgen, so daf} diese
Formen denn auch, ahnlich wie viele kaspische Elemente, vor allem Syrien,
Palastina und Kleinasien besiedelten.

4, Das afghanische Refugium.

Es ist dies das westlichste von mindesten drei kleineren innerasiatischen
Waldrefugien. In einem wohl relativ alten, aber stark isolierten Waldgebiet
in Nuristan gelegen, hat es fiir die rezente Besiedelungsgeschichte der tibri-
gen Westpaldarktis keinerlei wesentliche Bedeutung erlangen konnen, da es
auch heute noch ringsum von eremischem Gebiet umgeben ist.

5. Das Tienshan-Refugium und
6. Das mongolische Refugium.

Beide am Siidhang der siidsibirischen Gebirgsketten gelegen, ersteres im
Giebiet des Tienshan, letzteres stidlich des Changai-Gebirges, haben beide
wohl in erster Linie Bedeutung fiir die Besiedlung der ost- und mittelasiati-
schen Gebiete gehabt, Da jedoch offenbar zeitweise eine Verbindung mit der
Taiga bestanden hat, sind eine Anzahl solcher mittelasiatischer Elemente
auch an der postglazialen Besiedlung des mittel- und nordeuropiischen
Raums beteiligt.

7. Das ostasiatische Grofirefugium.

Dieses wohl reichste Refugialgebiet des holarktischen Raums, das gan:z
Ostasien von Amur und Ussuri bis Siidchina umfafit, hat fur die rezente
Wiederbesiedlung Europas mit Waldformen eine aufferordentlich grofie Be-
deutung gehabt. Zahlreiche Bewohner dieses Gebietes sind zusammen mit
der Taiga, der sibirischen Nadelwaldregion, weit nach Westen vorgestof3en
und haben nicht selten bereits die atlantische Kiiste erreicht. Diese Einwande-
rung erfolgte dabei im wesentlichen wohl nur aus dem Nordteil des Re-
fugiums, wahrend das stark isolierte, mehr subtropische Siidgebiet keinen
direkten Anteil daran hatte. Die Taiga-Formation, die von der nordpazifi
schen Kiiste bis nach dem Baltikum und nach Skandinavien hineinreicht und
die mit dem ostasiatischen Mischwaldgebiet in organischem Zusammenhang
steht, von dem europaischen Mischwaldgebiet jedoch streng getrennt werden
muf}, ist, wie R ein i g iiberzeugend nachweisen konnte, eine sehr junge For
mation. In guter Ubereinstimmung hiermit befindet sich das sehr unterschied-
lich weite Vordringen vieler ihrer Elemente in westlicher Richtung, das ganz
offensichtlich an keine &kologische Grenze gebunden ist, und das Vor-
handensein von auffallend viel rezent vorstoflienden Vertretern dieses Ge-
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biets beweist. Es haben aber nicht nur ausgesprochene Taiga-Formen (also
Bewohner des Nadelwaldes und seiner Begleitformationen) sondern auch
eine nicht geringe Zahl warmeliebender Mischwaldformen den gleichen Weg
gefunden, was dafiir spricht, dafl nach dem Abklingen der Eiszeiten (ver-
mutlich wihrend der sog. ,postglazialen Waiarmezeit") ein weit engerer
Kontakt zwischen dem ostasiatischen und dem europaischen Mischwald
gebiet bestanden haben muf}, als dies heute der Fall ist.

Neben diesen Waldrefugien hat es aber wahrend der Diluvialzeit auch
solche des Eremials, also der Steppen- und Wiistenbewohner gegeben
(Abb. 2). Diese waren allerdings nicht so zahlreich und scharf umrissen wie
diejenigen des Arboreals, da ja die Steppengebiete auch wahrend der Eiszeiten
einen besseren Zusammenhang bewahrten. Es bleibt ferner zu beriicksichti-
gen, dafd der Zeitpunkt der grofiten Beschrinkung des eremialen Lebens-
raumes, und damit auch der Zeitpunkt der maximalen refugialen Zusammen-
drangung der Steppenfauna, nicht in die eigentlichen Vereisungsperioden,
sondern in die Zwischeneiszeiten mit ihrem weit humideren Klima fillt. Die
meisten eremischen Disjunktionen mussen daher als interglazial entstanden
aufgefafit werden.

Die beiden wesentlichsten und sicher auch altesten Steppenrefugien der
Holarktis sind das zentralasiatische und das westamerikanische (sonorische).
Die Disjunktion beider ist sicherlich schon recht alt und mit grofler Wahr-
scheinlichkeit in das Tertiar zu verlegen. Da das sonorische Gebiet fir unsere
Betrachtungen ausscheidet, konnen wir uns auf das asiatische beschrinken.
Dieses erstreckt sich durch fast das ganze siidliche Mittelasien von Turan bis
nach Westchina. Von hier aus erfolgte vermutlich schon relativ frith im Ter-
tidar die Besiedlung der eremischen Gebiete der Holarktis mit Steppenfor-
men; diese Annahme ist deshalb besonders naheliegend, weil es sich offenbar
um ein sehr altes Steppengebiet handelt, das allem Anschein nach schon
mesozoischer Herkunft ist. Auch wahrend des Diluviums hat dieses Gebiet
seine tiberragende Bedeutung als Erhaltungszentrum der eremischen Fauna
der Paliarktis behalten, so daf} auch heute noch eine grofie Zahl von Steppen-
bewohnern sich von diesem Refugium herleitet. Allerdings hat es wahrend
des Glazials eine scharfe Zisur in diesem Gebiet gegeben, durch die sein siid-
ostlicher Teil, die Hochsteppen Tibets, von dem restlichen Gebiet abgetrennt
wurden, so dafd sich hier zeitweise ein selbstindiges Refugium befunden hat.
in dem sich Sonderformen entwickeln konnten. Jedoch hat dieser ostliche
Bezirk fiir die Wiederbesiedlung westpalaarktischen Gebiets keine nennens-
werte Bedeutung gehabt.

Das fiir unser Gebiet neben dem zentralasiatischen bedeutsamste Eremial-
refugium lag im nordlichen Afrika, es erstreckte sich siidlich der arborealen
Kiistenzone zwischen dieser und dem tropisch-afrikanischen Raume; in
seinem nordlichen Teil, v. a. im Gebiet der groffen Syrte, hat es allerdings
zeitweise an verschiedenen Stellen die Kiiste erreicht und so das arboreale
Gebiet durchsetzt. Dieses Gebiet diirfte den grofiten Teil der durch die Eis-
zeit aus der Mediterraneis verdringten eremischen Fauna beherbergt haben
und muB iiber lange Zeitraume von dem mittelasiatischen Zentrum getrennt
gewesen sein, wie eine grofle Anzahl von eigenen Arten beweist. Postglazial
ist allerdings mit der zunehmenden Versteppung des siidlichen Mittelmeer-
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gebietes, die gerade im Siidosten woh] relativ friih einsetzte, eine erneute Ver-
bindung auf breiter Front hergestellt und so einem Faunenaustausch der Weg
geebnet worden. Daneben miissen im Westen der Palaarktis — wie die Ver-
breitung der Steppenfauna lehrt — noch einige weitere, nicht so ausgedehnte
und wohl auch artenarmere Refugien bestanden haben. Wie sich aus der
Verbreitung einer nicht unbetrachtlichen Anzahl von Steppentieren ergibt,
miissen die Steppengebiete Arabiens und des siidlichen Transjordaniens zu-
mindesten wahrend der maximalen Zusammendrangung des Eremials von
den benachbarten nordafrikanischen — wohl infolge des zeitweisen arbo-
realen Charakters der Kustengebiete Paldstinas und des Niltals — abgetrennt
gewesen sein und ein selbstandiges Steppenrefugium gebildet haben, das zwar
niemals die Bedeutung des ostlich und westlich benachbarten eremialen
Grofirefugiums erlangen konnte, aber doch (trotz der gerade hier besonders
schlechten faunistischen Durchforschung) mit Sicherheit als postglaziales
Ausbreitungszentrum einer ganzen Reihe von Sonderformen betrachtet wer-
den mufd. Ahnlich liegen die Dinge beziiglich der zentraliranischen Steppen-
gebiete, die wahrend der regenreicheren Epochen des Diluvials von den be-
nachbarten Steppen- und Wiistengebieten Zentralasiens und Arabiens abge-
schnitten waren und wihrend dieser Zeit eine eigene, auch heute noch sehr
charakteristische Eremmalfauna hervorbrachten.

Ob daneben auch auf der iberischen und der kleinasiatischen Halbinsel
glaziale Kleinrefugien des Eremials bestanden haben, erscheint noch fraglich.
Fiir die mogliche Existenz eines solchen Gebiets auf der iberischen Halbinsel
sprechen einige Tatsachen, wihrend in Anatolien — so unwahrscheinlich
diese Behauptung auf den ersten Blick auch erscheint — sicherlich kein ge-
sondertes Eremialrefugium bestand, da das ausgedehnte rezente Steppen-
gebiet des zentralen Kleinasiens zweifellos sehr jungen Datums ist, eine Tat
sache, auf die im Teil III dieser Ausfithrungen noch zuriickzukommen sein
wird.

Diese Konzentration auf relativ kleine Refugialraume, von der die hol-
arktische Fauna betroffen wurde, bewirkte nun eine auflerordentlich scharfe
Isolierung urspriinglich zusammenhingender oder doch nah wverwandter
[ndividuengruppen, wie eine solche wohl weder in vor- noch in nach-diluvia-
ler Zeit jemals wieder verwirklicht wurde. Wenn auch in Einzelfillen die
Trennung von nah beieinander gelegenen Refugien nicht immer hundertpro-
zentig fiir alle Arten gegolten haben mag (so etwa fiir das mediterrane und
kaspische oder das kaspische und iranische Refugium, deren Gebiete wohl
flir manche eurytoperen Refugialformen mehr oder weniger zusammen-
hingend gewesen sind), so handelt es sich dabei doch immer nur um Sonder-
fille, die auf gar keinen Fall verallgemeinert werden dirfen, und die die
grundsitzliche Tatsache einer allgemeinen Isolierung in keiner Weise wider-
legen.

Diese Isolierung war indessen keineswegs die einzige, wenn auch sicherlich
die bedeutsamste evolutorische Besonderheit der Eiszeiten. Infolge des
Zuriickweichens von Individuengruppen eines grofien Areals und deren
spaterer Konzentrierung auf relativ kleinem Raum, kamen hier auflerdem
Formen zusammen, die urspriinglich weit voneinander getrennten Gebieten
angehorten, und die demgemafl auch rassisch, d.h. also erbmiflig, bereits
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mehr oder weniger stark voneinander differenziert waren. Es erfolgte daher
in den Refugien eine sehr ausgiebige Rassenmischung und als Folge davon
eine Anhiufung einer grofien Zahl von verschiedenen Allelen auf kleinstem
Raum; ein grofler Teil dieser eiszeitlichen Refugialpopulationen mufl daher
im Vergleich mit einer beliebigen Population der Ausgangsart auffallend
variabel gewesen sein. Das Erhalténbleiben dieses reichhaltigen, z. T, an
recht verschiedene optimale Bedingungen angepafiten Materials von Allelen
und Allelkombinationen wurde durch die auflerordentlich starke horizontale
und vertikale Gliederung der meisten dieser Refugien begiinstigt, da auf
diese Weise den unterschiedlichen Biotypen auf engstem Raum eine relativ
grofie okologische Mannigfaltigkeit geboten war. Nach diesen Uberlegungen
sollten die Glazialrefugien also auch heute noch Zentren einer genetischen
und damit auch morphologischen und physiologischen Variabilitit der Or-
ganismen darstellen. Sehr interessant und fiir die soeben angestellten Uber-
legungen geradezu beweisend ist nun die Tatsache, daf solche ,,Genzentren”
bereits auf ganz anderer Grundlage erarbeitet wurden (Vavilov), und dafl
sich deren Lage — soweit sie holarktisch ist — iiberraschend genau mit der-
jenigen der glazialen Refugien deckt (Abb.3). Freilich sind nicht alle Re
fugien auch durch entsprechende ,Genzentren® vertreten. Diese Divergenz
ist jedoch nur scheinbar und erklart sich leicht aus der Tatsache, dafl die
,Genzentren® ja nur fiir einige wenige Arten (namlich fiir eine Anzahl von
Kulturpflanzen) aufgestellt wurden; bei Ausweitung der Untersuchungen
auf eine geniigend grofie Zahl von Wildarten (iibrigens eine dankenswerte
Aufgabe fiir in solchen Gebieten tatige Lokalfaunisten) diirfte dieser kleine
Schonheitsfehler bald behoben sein.

Die dritte evolutorisch bedeutsame Wirkung der Eiszeit schlieBlich war
die aulerordentlich starke Beschrinkung der Populationsgrofie gegeniiber
den pri- und postglazial gegebenen Verhdltnissen; ein Faktor, der gleich-
falls fiir eine divergente Entwicklung getrennter Formengruppen, und somit
also auch fiir die Evolution schlechthin, von grofiter Bedeutung gewesen sein
muf}, in tiergeographischen Erorterungen aber meist gianzlich iibersehen wird.
Es wird auf die Bedeutung dieser Tatsache spiter noch zuriickzukommen
sein. !

Die Verteilung der praglazialen Organismen auf die einzelnen Refugial-
gebiete erfolgte — abgesehen von deren Scheidung in arboreale und eremische
Arten — wohl mehr oder weniger zufillig, d. h. a priori hatte eine iiber den
gesamten holarktischen Raum verbreitete Art die Aussicht, auch in allen Re-
fugien in gleicher Weise Unterkunft zu finden. Tatsichlich gestalteten sich
die Dinge aber meist wesentlich anders. Zunichst lief ja diesem Zuriick-
weichen der Lebewelt eine sicherlich sehr starke Dezimierung ihres Indivi-
duen- und Artenbestandes parallel, so daf8 zahlreiche Arten bereits wihrend
dieses Prozesses endgiiltig von der Bildflache verschwanden. Andere wur-
den zwar nicht vollig vernichtet, es gelang ihnen aber nur in einem einzigen
Refugium Fufl zu fassen, wihrend sie die iibrigen entweder gar nicht mehr
erreichten oder doch noch sekundir in ihnen zugrunde gingen. Viele andere
vermochten schlieBlich — sei es dank einer rein zufallsmaligen giinstigeren
Konstellation der dufleren Bedingungen, sei es infolge besseren Angepafit-
seins an die neu auftretenden Auflenfaktoren sogar in zwei oder noch
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mehr getrennten Refugialgebieten ein Unterkommen zu hinden. Waiahrend
nun fitr das Erreichen der Refugialraume zufallsmaBige Faktoren sicherlich
eine grofle Rolle gespielt haben diirften (allerdings waren auch hier eurydkere
Formen im Vorteil, und stendkere Typen werden besonders stark gezehntet
worden sein), war fiir das Erhaltenbleiben in einem Refugium sicherlich die
okologische Variationsbreite des dorthin gelangenden Populationsgemisches
von nicht zu unterschiatzender Bedeutung. Vor allem trifft dies fiir die kleine-
ren Refugien zu, in denen ein weit geringerer Okologischer Spielraum zur
Verfiigung stand, oder fiir solche, die dank ihrer exponierten Lage (z. B. das
Alaska-Refugium) nur relativ kilteresistente Formen beherbergen konnten.
Aber auch abgesehen von solch groben Differenzen herrschten natiirlich in
den einzelnen Refugien mehr oder weniger unterschiedliche 6kologische Be-
dingungen, die auch nach dem Abschluf} der Wanderungen zu einer weite-
ren selektiven Sichtung des dorthin gelangten Artenbestandes gefiihrt haben
miissen. Nichtsdestoweniger i3t sich zwischen Artenzahl und Grofie und
Gliederung des Refugialraumes doch eine deutliche Parallelitit in der Weise
erkennen, dal grofiere und reicher gegliederte Gebiete auch eine wesentlich
grofBere Artenzahl beherbergen als in dieser Beziehung weniger giinstig ge-
stellte. Ein gutes Beispiel hierfiir ist das so auflerordentlich artenreiche ost-
asiatische Refugium, das allerdings auch durch die klimatisch beverzugte
Lage seiner Siidgebiete besonders giinstig gestellt war und daher auch
heute noch einen derartigen Reichtum an holothermen ,arktotertiaren” Ele
menten beherbergt, wie man ihn anderswo in der Holarktis schwerlich finden
durfte.

In den Glazialrefugien erfolgte nun eine sich iiber einen langen Zeitraum
hinweg erstreckende Sonderentwicklung der einzelnen, in den Refugien iso-
lierten Individuengruppen, die wohl in all den Fillen, in denen cine Art auf
mehrere Refugien verteilt wurde, auch zu einer mehr oder weniger divergen-
ten Entwicklung fiithrte. Eine erste Unterschiedlichkeit dieser so getrennten
Populationen war ja schon allein dadurch gegeben, daf5 der gesamte Allel-
bestand der Art auf sie zumindesten quantitativ, vermutlich aber auch quali-
tativ, ungleichmiBig verteilt wurde. Ebenso werden selektive Wirkungen
bereits wihrend der Wanderung zu den Refugien am Werke gewesen sein,

v. a. wenn okologisch relativ verschiedenartige Gebiete durchschritten wer-
den muBten, wodurch die Unterschiede dann vielfach noch verstarkt wur-
den. In den endgiiltigen Refugialpopulationen muflten sich dann die beiden
Hauptfaktoren einer jeden Evolution, Selektion und Elimination, voll aus-
wirken und zwangsliufig zu mehr oder weniger deutlich differenten Formen

fuhren.

Auf alle Fille ist sicher, daf die wihrend der Glazialepoche in den Refu-
gien abgelaufenen Evolutionsvorgidnge — ein Naturereignis, das wohl in der
jungeren Geschichte unserer Biosphire einzig dasteht — den Schliissel zum
Verstindnis der Entstehung und Verbreitung der heutigen Arten und Grof3-
rassen (Subspecies) abgibt. Dabei ist, soweit wir iiberhaupt in der Lage sind,
an Hand von Disjunktionen in der Organismenverbreitung ein Urteil in die-
ser Frage zu fillen, die taxonomische Trennung der einzelnen disjunkten
Formen voneinander sehr unterschiedlich weit gediehen. Bei der gleichen
Gruppe konnen im einen Fall Art-, im anderen Rassenunterschiede erreicht
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worden sein. Allerdings ist eine artliche Trennung solcher verschiedenen Re-
fugialformen wohl die hdufigere Erscheinung. Wenn nun auch zugegeben
werden muf}, daf} einer solchen Unterteilung in Arten und Rassen im Finzel-
falle zweifellos ein subjektives Moment anhaftet, so kann doch eine vielfach
sehr unterschiedliche divergente Entwicklung solcher Formen nicht bestritten
werden. Wodurch solche Unterschiedlichkeiten im einzelnen bedingt wer-
den, ist oftmals schwer zu sagen, zumal Vergleiche ja auch nur an einem
einigermallen homogenen Material mit Aussicht auf Erfolg durchgefithrt
werden kénnen; doch soll im Folgenden wenigstens auf eine Erklirungs-
moglichkeit hingewiesen werden.

Als wesentlich komplizierender Faktor dieses ganzen diluvialen Entwick-
lungsablaufes kommt namlich hinzu, daff die Eiszeit keine einheitliche Er-
scheinung, sondern durch ein mehrmaliges Vor- und Zuriickfluten der po-
laren Eismassen gekennzeichnet war. Die zwischen den einzelnen (3—4) Ver-
eisungsmaxima gelegenen Interglazialperioden waren zeitweise sogar durch
ein wesentlich giinstigeres Klima ausgezeichnet, als es beispielsweise jetzt in
Mitteleuropa herrscht. Es kann danach also unbedenklich gefolgert werden,
daf}, ebenso wie in postglazialer Zeit, wihrend dieser keineswegs kurzen
Interglazialzeiten starke Expansionen der in den Refugien eingeschlossenen
Tier- und PHlanzenwelt erfolgten, eine Erscheinung, die allerdings beim Her-
anriicken der nichsten Vereisung wieder zunichte gemacht wurde. Die Ver-
haltnisse blieben also wiihrend der Eiszeit in den Refugialriumen keineswegs
konstant, sondern waren durch ein mehrfaches Vorprellen und Zurtick-
fluten eines groffien Teils der Refugialfauna gekennzeichnet. Dieser Vorgang
fithrte einmal zu einer verstirkten Durchmischung und Umbildung des ur-
spriunglichen Allelbestandes der betroffenen Populationen und trug damit
wesentlich zu einer weiteren divergenten Entwicklung bei. Dariiber hinaus
aber — und das erscheint vom biogeographischen Standpunkt von grofiter
Bedeutung — werden zahlreiche Refugialformen auf dem Hohepunkt dieser
Interglazialia soweit vorgestoflen sein, dafd Teilpopulationen von ihnen bei
einem abermaligen Zuriickweichen in anderer Richtung abgedringt wurden,
so daf} sie andere Refugialriume erreichten, in denen sie primar nicht hei-
misch waren. Auf diese Weise kamen Disjunktionen zustande, die heute zwar
rein chorologisch von den urspriinglichen zumeist nicht mehr unterscheid-
bar sind, die aber, zeitlich gesehen, mit den primiren, d. h. zu Beginn der
Eiszeiten entstandenen Disjunktionen, keineswegs gleichwertig sind, da hier
ja, je nachdem in welchem Interglazial eine solche Disjunktion erfolgte, ganz
verschiedene Zeitraume der Isolation und damit der isolierten Sonderent-
wicklung gegeben waren. Man konnte also theoretisch — bei Annahme von
drei Interglazialia — von eiszeitlichen Disjunktionen 1. bis 4. Ordnung
sprechen. Allerdings scheitert eine solche Differenzierung in der Praxis viel-
tach an dem Mangel geeigneter Kriterien; sie ist aber nichtsdestoweniger
vorhanden und muf§ bei Diskussion evolutionistischer Fragen in Betracht ge-
zogen werden. DalB siec an dem oft so verschieden weiten systematischen Ab-
stand verschiedener Refugialformen einen bedeutenden Anteil hat, steht
auber Frage. Der einzige Anlaf dafiir ist sie aber sicherlich nicht, denn es
konnen auch sehr wohl Formenpaare mit annihernd gleicher Isolationsdauer
taxonomisch sehr verschieden weit voneinander getrennt worden sein. Soweit
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solche differenten Refugialformen einwandfrei als Arten unterscheidbar sind,
liegen die rezenten Verbreitungsverhiltnisse relativ klar. Wir haben es in
solchen Fallen genau wie bei den primir nur in einem Refugium erhalten ge-
bliebenen Artéen mit monorefugialen Species zu tun. Schwieriger ge-
stalten sich die Dinge dagegen bei Arten, fiir deren rezente Ausbreitung
mehrere Refugien in Frage kommen, in denen die disjungierten Populations-
gruppen also nur Rassencharakter erreichten. In solchem Falle empfiehlt es
sich von polyrefugialen (di-, trirefugialen usw.) Arten zu sprechen.

Besondere Verhiltnisse lagen wahrend der Eiszeiten nur fiir die Tundren-
fauna vor, fiir die es keine eigentlichen Refugien gab, sondern die — zwar
gleichfalls vom Eis aus ihren urspriinglichen Wohngebieten im hohen Nor-
den vertrieben — einen zusammenhingenden Streifen zwischen dem siid-
lichen Eisrand und den Refugialgebieten besiedelte. Daneben mégen aller
dings zahlreiche Kleinrefugien an eisfreien Stellen im Gletschergebiet be-
standen haben. Wenn man von diesen kleinen Gebieten absieht, die sicher-
lich fiir die Evolution keine allzugrofie Bedeutung hatten, so kann man nur
von ein er eiszeitlichen Disjunktion der Tundrenfauna des paldarktischen
Gebiets sprechen. Diese kam durch das bereits erwahnte westsibirische Siif3-
wasserbecken zustande, das das Tundrenareal am siidlichen Eisrand in die-
sem Gebiet bedeckte. Fine solche Disjunktion ist auch in der Lepidopteren:
fauna der Tundra gut nachweisbar (vgl. Kusnezow), und sie ist schwer-
lich anders verstindlich, als eben durch die Existenz jenes westsibirischen
Binnensees. Ebenso hat eine ausgesprochene Trennung der Tundrenfauna
der Paliarktis und Nearktis stattgefunden, was sich gleichfalls im heutigen
Artenbestand gut auspragt. Kontinuierliche Ubergange zwischen Tundra und
den Waldrefugien diirften zur Eiszeit wohl kaum bestanden haben, da sich
die Arborealrefugien fast alle an nordlich vorgelagerte, sicherlich stark ver-
aletscherte Gebirgsziige anschlossen, so daff die direkte Beriihrung beider
Faunen zumindesten sehr erschwert war. Dagegen haben zu den Steppen-
refugien offenbar weit engere Beziehungen bestanden, da deren Nordgrenze
mehr oder weniger offen war, so dafl ein kontinuierliches Ubergangsgebiet
und moglicherweise auch ein gewisser Faunenaustausch als wahrscheinlich
angenommen werden darf. Ein solcher war zwischen beiden um so eher mog-
lich, als ja auch die Tundren in gewissem Sinne Gebiete ariden Charakters
sind. Diese Anschauung wird durch die tatsdchlichen Faunenbeziehungen,
die zwischen Tundra und Steppe wesentlich enger sind als zwischen Arboreal
und Tundra, aufs beste belegt.

3. Die postglazialen Arealausweitungen.

Mit dem endgiiltigen Abklingen der Eiszeiten erfolgte eine erneute Aus-
breitung der in den Refugien konzentrierten Lebewelt, der nunmehr dank
der sich allmihlich anbahnenden Klimaverbesserung erméglicht wurde, ihre
priglazialen Wohngebiete wenigstens teilweise wieder zu besiedeln. Der
grofite Teil dieser postglazialen Invasionsgebiete — nimlich der gesamte
nordliche, durch das Zuriickweichen der Gletscher wieder bewohnbar wer
dende Raum — stellte dabei fiir die vordringenden Refugialformen einen
nahezu vollstindigen Leerraum dar, da die zuvor hier ansassige Tundren-

fauna gleichfalls den verinderten Klimaverhiltnissen weichen mufite und




sich in diesem Gebiet hochstens in beschrinktem Reliktvorkommen auf
hoheren Gebirgen und in Hochmooren, also in ausgesprochen pessimalen
Gebieten, halten konnte. Diese Besiedlung weiter Leerrdume erfolgte, jeden-

falls durch viele Arten, offenbar mit erstaunlicher ¢ reschwindigkeit, so daf3

in vielen Fillen, trotz der relativ kurzen seither verflossenen Zeitspanne,
(das Alter der postglazialen Invasionsfauna ist in Mitteleuropa 1. a. mit

20000 Jahren, in Skandinavien dagegen mit 6—8000 Jahren sicher nicht =zu
niedrig wveranschlagt®)) dieser Prozel in der Jetztzeit bereits zu einem
gewissen AbschluB3 gekommen zu sein scheint. Allerdings kann ein solcher
Abschlufl des postglazialen Vordringens, wie wir ihn bei gut untersuchten
Arten aus der relativen Konstanz ihrer nordlichen Arealgrenzen wihrend
cines langeren Zeitraumes mit einiger Sicherheit schlieflen diirfen, durchaus
voriibergehender Natur sein. Jederzeit kann die betreffende Art entweder in-
folge Anderung der dufleren Bedingungen (etwa Eintritt geeigneter Lebens-
bedingungen im angrenzenden, bisher nicht besiedelten Gebiet) oder aus in
neren Ursachen (Auftreten eines an die andersgearteten Bedingungen des
bisher nicht besiedelten Gebiets besser angepaliten Biotyps) wieder in ein
erneutes Wanderungsstadium eintreten und u. U. weitere ausgedehnte Ge
biete besiedeln. Man muf sich daher auch wohl das Vordringen der Organis
men in den postglazialen Leerraum so vorstellen, daB zuniichst ein starkes.
aber keineswegs vollig synchrones Vorprellen zahlreicher Arten erfolgte, das
dann frither oder spiter an irgendeiner — meist wohl okologischen — Ver-
breitungsschranke halt machte; soweit es sich dabei nicht um ein absolutes
Hemmnis (wie etwa eine Meereskiiste o. dgl.) handelte, erfolgten dann in
gewissen unregelmafigen Zeitabstanden immer wieder zeitlich und raumlich
mehr oder weniger ausgedehnte Vorstof3e, je nachdem wie sich der Biotypen-
bestand der Art und die aufleren Bedingungen anderten, bis schliefllich de
augenblickliche Zustand erreicht wurde, der natiirlich ebensowenig als kon-
stant betrachtet werden kann. Die Besiedlung des rezenten Artareals kann
also grundsatzlich auf zwei verschiedenen Wegen zustande gekommen sein:
entweder durch eine einmalige Invasion des gesamten rezenten Gebiets, die
danach, wenigstens bis heute, endgiiltig zum Stillstand gekommen ist, oder
durch etappenweises Vorstolen bis zum Erreichen der heutigen Arealgren-
zen. Sicherlich werden beide Typen nebeneinander verwirklicht und meist
auch durch zahllose Ubergdnge miteinander verbunden sein. Trotzdem muf3
man im Einzelfall das Uberwiegen einer der beiden Maoglichkeiten ins Auge
tassen, da durch solche besiedlungsgeschichtlichen Divergenzen eine ver-
schieden starke rezente Rassenbildung verursacht werden kann. Die Wan-
derungsgeschwindigkeit sowohl wie der Zeitpunkt des Beginns der Wan
derung kann dabei fiir die einzelnen Arten aulferordentlich verschieden sein.

Daneben kann nun in einzelnen Fillen bereits ein riicklaufiger Prozel3 be-
obachtet werden. Bei einzelnen Arten niamlich ist eine erneute Einschrankung
des postglazial eroberten Gebiets unverkennbar, was in einer ausgesprochen
disjunkten Verbreitung der nordlichen Populationen dieser thermophilen
Arten zum Ausdruck kommt. Solche Restpopulationen sind als Xerotherm-
Relikte bekannt. Sie verdanken ihre heutige reliktire Verbreitung in nord-

®) Nach neuen Untersuchungen ist sogar noch mit wesentlich kiirzeren Zeitriumen zu rech-
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lichen Gebieten einer postglazialen Warmezeit (Ancylus-Periode), deren
trocken-warmes Klima es einer Reihe ausgesprochen warmeliebender Tiere
gestattete, in relativ weit nordlich gelegene Gebiete vorzudringen. Dieser
Vorgang wurde indes bald durch eine erneute, wenn auch schwache Klima-
verschlechterung zunichte gemacht, wobei das Gesamtareal dieser Arten
wieder siidlicher verlegt wurde. Einzelne Populationen konnten sich aber an
besonders giinstigen Stellen mit trocken-warmem Klima erhalten. Als xero-
therme Stationen dieser Art sind in Mitteleuropa etwa das Mittel- und Ober-
thein-Tal, das Main-Tal, das Saale-Tal, der Kyffhauser u, a. zu nennen.

Eine eingehende Analyse dieser Xerotherm-Relikte verdanken wir'v. a.
W arnecke und Petry, so dafl die Xerotherm-Relikt-Theorie gut fun-
diert erscheint, Trotzdem diirfte es nicht iiberfliissig sein, noch einmal nach-
driicklich darauf hinzuweisen, daf die weit verbreitete Anschauung, alle oder
doch der grofite Teil dieser Xerotherm-Relikte seien Steppenbewohner ,,pon-
tischer* Herkunft, durchaus irrig ist; vielmehr sind nahezu alle diese Arten
mit Sicherheit holomediterraner Natur, entstammen also einem Arboreal-
refugium und sind daher der Waldfauna im weitesten Sinne zuzurechnen. Als
Beispiele seien hier nur genannt: die mitteleuropaischen Populationen von
Aglaope infausta, Heterogynis penella, Orthosia senex, Palluperina dumerili,
Ogygia forcipula, Sterrha trilineata, Cosymbia lennigiaria und viele andere.
Von all diesen ist nur St. trilineata nicht holomediterraner, sondern kaspischer
Herkunft, jedoch gleichfalls nicht eremischer Natur. Solche ritcklaufigen Be-
wegungen sind im tibrigen keineswegs auf die Angehorigen des holomediter-
ranen Refugiums beschrankt, sondern konnen auch anderweitig beobachtet
werden; es empfiehlt sich indessen, diese Dinge erst im speziellen Teil zu er-
ortern,

Das Vordringen von Arten ist dabei ein Prozef, der sich 1. a. uber relativ
lange Zeitraume hin kontinuierlich abspielt, und der sich daher der direkten
Beobachtung leicht entzieht. Vorgiange, wie die Massenwanderung mancher
Schmetterlinge (Pieriden, Vanessa cardui, Plusia gamma u. a.), Libellen oder
der Lemminge haben dagegen erfahrungsgemal fiir die Eroberung von Neu-
land héchstens eine ganz untergeordnete Bedeutung. Die Schwierigkeit ex-
akter Beobachtung des Vordringens von Arten liegt also vor allem darin be-
griindet, zuverlissige Daten, die sich iiber einen lingeren Zeitraum erstrek-
ken, zu erhalten. Derartige Beobachtungen werden aber nur fir solche Arten
su verwerten sein, die sich einer besonders intensiven Bearbeitung erfreuen,
und auch da nur fiir Gebiete, in denen, wie in Europa, eine relativ grofie An-
-ahl von Beobachtern tatig ist. Das wenige Tatsachenmaterial, das zu dieser
Frage bereits vorliegt, ist denn auch fast véllig auf Saugetiere, Vogel und In-
sekten beschriankt, und stammt ganz vorwiegend aus Europa. Ein besonders
giinstiges Material fiir derartige Beobachtungen ergeben jedoch auch in
einem fremden Lebensraum eingeschleppte Organismen, wie etwa Schwamm-
spinner und Maisziinsler (Abb.5a) in Nordamerika oder Koloradokifer,
Reblaus und Hyphantria cunea in Europa. Allerdings 1af3t sich hier einwen-
den. daf es sich dabei nicht um unter'natiirlichen Bedingungen ablaufende
Prozesse handelt. Trotzdem behalten diese Beispiele, sozusagen als unfrei-
willige Modellversuche grofiten Stils, ihre Bedeutung: schon allein deshalb,
weil sie mit verbliiffender Deutlichkeit zeigen, wie schnell sich eine Art in




Crustal de Lattin

Die rezente Aushreitung des Feldhasen Lepus ¢ urof 3 (punktierte Linien) und des Girlitz
Serinus canaria serinus L. {(zestrichelte Li I srlauf der letzten 150 Jahre
(nach Mayr und Folitarek aus Timoféeff-Ressovsky 1938).

einem noch nicht besiedelten, ihr aber zusagenden Lebensraum ausbreiten
kann. Daneben besitzen wir erfreulicherweise auch bereits eine Reihe vollig
einwandfreier Beobachtungen iiber Arealerw eiterungen unter normalen,
naturgegebenen Bedingungen. Die nebenstehende Karte (Abb. 4) zeigt das
weite und besonders gut beobachtete Vordringen zweier Wirbeltiere, des
europdischen Hasen und des Girlitz, wihrend der letzten 100 Jahre in haupt-
sachlich nordlicher und nordéstlicher Richtung. Ahnliche Fille, zumeist aller-
dings mit westlicher Stofirichtung, sind uns bei den Lepidopteren durch die
schonen Untersuchungen von Warnecke, Petersen u. a. bekannt ge-
worden; ich nenne hier nur Agapetes galathea, Polyommatus amandus
(Abb. 5¢) Carterocephalus silvius (Abb. 5d). Lygus pyropata, Eupithecia
sinuosaria (Abb. 5b) w. a. Die postglazialen Arealausweitungen sind also ein
auch in heutiger Zeit noch beobachtetes und keineswegs abgeschlossenes
Phanomen.

Uber die Art des Wanderns der Organismen herrschen dabei vielfach noch
unklare Vorstellungen. Insbesondere stofft man immer wieder auf die An-
nahme bestimmter WanderstraBBen, auf welchen einzelne Arten oder gar
ganze Faunen vorgestoflen sein sollen (vgl. z. B, V erit v). Eine solche Hy-
pothese hat indessen — trotz der Beliebtheit, der sie sich vielfach erfreut —
auflerst wenig Wahrscheinlichkeit fiir sich und kann eigentlich wohl nur aus
einer unbewufiten Ubertragung menschlicher Verhiltnisse auf die Natur ver
standen werden. Normalerweise besteht namlich keinerlei Veranlassung, an-
zunehmen, dafs freilebende Organismen sich an bestimmte mehr oder weniger
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eng umgrenzte Wanderwege halten, wenn thnen die Moglichkeit zum Vor-
dringen auch an anderen Stellen gegeben wird. Ein niheres Studium solcher
Fille, in denen der Ausbreitungsprozef} sich der direkten Beobachtung zu-
gianglich erweist, ergibt denn auch, daf} die Expansion der Organismen, so-
lange sich ihr von keiner Seite ein ernstliches Hindernis in den Weg stellt, in
Form konzentrisch sich erweiternder Zonen vor sich geht (Abb. 5a), wie dies
vor allem bei eingeschleppten Schidlingen sehr instruktiv zu beobachten ist.
Bei der unter natiirlichen Verhiltnissen vor sich gehenden postglazialen
Arealausweitung lagen die Dinge allerdings insofern anders, als die die Re
fugien begrenzenden Verbreitungsschranken hier keineswegs allseitig aufge-
hoben wurden, sondern erneute Ausbreitungsmoglichkeiten i. a. nur in Rich-
tung auf den eisfrei werdenden Leerraum gegeben waren. Hierdurch wurde
zwar eine durch die Lage des besiedlungsfihigen Neulands bedingte allge
meine Wanderungsrichtung fiir die Bewohner eines bestimmten Refugiums
festgelegt, die also z. B. fiir mediterrane Organismen hauptsachlich in nord-
licher, fiir ostasiatische v. a. in westlicher Richtung wirksam wurde. Trotz-
dem wire es natiirlich durchaus verfehlt, hier von Wanderwegen zu spre-
chen, da im Rahmen dieser durch grundlegende 6kologische Gegebenheiten
vorgeschriebene Allgemeinrichtung die Expansion auf breitester Front er-
folgte. Von ,Wanderstralen® kann man mit einer gewissen Berechtigung
nur dann sprechen, wenn etwa wirmeliebende Formen sich durch ein schma-
les Tal zwischen hoheren, fiir sie nicht mehr bewohnbaren Gebirgen hin-
durchschieben. Solche Wege sind indessen immer nur auf kiirzere Strecken
von Bedeutung, da nach Uberwindung des einengenden Hindernisses wie-
derum der urspriingliche allseitig gerichtete Verbreitungsmodus in seine
Rechte tritt. Als der der Arealausweitung der Organismen zugrunde liegende
Elementarvorgang muf} daher die aktive oder passive Finzelwanderung der-
selben angesehen werden, die vom Ausbreitungszentrum nach jeder Richtung
hin erfolgt, die der betreffenden Art nicht durch 6kologische Schranken ver-
wehrt ist. Die Annahme von Wanderwegen scheint dagegen den gegebenen
Verhiltnissen nicht gerecht zu werden und konnte nur in seltenen Fillen
unter ganz besonderen tkologischen und geographischen Bedingungen ge-
legentlich einmal realisiert sein.

Auffilliger als die graduellen Differenzen in Wanderungsgeschwindigkeit
und Grofle des wiederbesiedelten, rezenten Wohnraums ist aber ein anderer
Unterschied, der mit ziemlicher Regelmifigkeit unter den Bewohnern des-
selben Refugiums beobachtet werden kann, obwohl es sich dabei eigentlich
nur um einen extremen Sonderfall der unterschiedlichen Arealausweitung
handelt. In allen Refugialfaunen laf3t sich namlich feststellen, dafd sich
durchaus nicht der gesamte Artenbestand derselben an der Wiederbesied-
lung der neuen Gebiete beteiligt hat, sondern daf8 ein oft sehr groffer Pro-
zentsatz von ihnen auch heute die ehemaligen Grenzen des Refugialgebietes
noch nicht oder doch nur ganz unwesentlich iiberschritten hat. Nach diesem
Kriterium lassen sich also stationdre und expansionistische
A rten unterscheiden; man mufd sich bei dieser Unterscheidung aber klar
dariiber sein, daB} zwischen beiden nur graduelle Unterschiede bestehen und
daB alle Uberginge von einem zum andern Extrem realisiert sind. Obwohl es
sich bei den stationiren Arten also eigentlich nur um das Extrem einer kon-
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Abb.5.a) Ausbreitung des nach Nordamerika eingeschleppten Maisziinslers Anania nuhbilalis Hb.
(nach Felt und Gepiner, aus Timoféeff-Ressovsky 1938).
(gekreuzte Linien: vor 1926; einfach liniiert: 1926; punktert: 1927).
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tinuierlichen Ubergangsreihe handelt, muf} trotzdem etwas naher auf diese
Formen eingegangen werden, da diesem Merkmal von verschiedenen Auto-
ren ein bedeutender phylogenetischer Wert beigemessen wird.

Diese Anschauungen beruhen auf der wohlbekannten Tatsache, dafd unter
den stationiren Arten sich oft gehiuft solche finden, die auf Grund bestimm
ter Merkmale als phylogenetisch recht alt angesehen werden. Diese Beob
achtung ist im beschrankten Mafle zweifellos richtig. Nun birgt aber eine
solche Einteilung der Lebewesen in ,primitive” und ,abgeleitete” Formen
eine grofe Gefahr in sich. Noch niemand hat bisher zeigen konnen, wie man
exakt und generell eine solche Einteilung durchfithrt. Allerdings, wenn man
einen Vergleich zwischen Ahnen und Nachkommen, also zwischen einer
genealogisch zusammengehorigen Folge fossiler und rezenter Lebewesen
durchfithrt, wird man i. A. nicht dariiber im Zweifel sein konnen, welche
Form als die primitive und welche als die abgeleitete zu betrachten ist. Vol-
lig anders liegen die Dinge dagegen, wenn wir rezente Formen miteinander
vergleichen. Hier kann man zwar noch zwischen primitiven und abgeleiteten
Merkmalen, schwerlich jedoch zwischen ebensolchen Arten unterscheiden.
Selbst wenn wir den giinstigsten Fall, das Vorhandensein von Descendenten
der gleichen Ursprungsform, voraussetzen (was im Einzelfall oft sehr schwer
-u entscheiden sein wird), so kann ein solcher Vergleich immer nur darauf
hinaus laufen, die mehr oder weniger grofle Verschiedenheit beider For
men von der urspriinglichen Ahnform gegeneinander abzuwagen, da ja
letzten Endes beide sich im Verlaufe der zur Verfiigung stehenden langen
Zeitriume weiterentwickelt haben miissen und daher keine mit der Ur-
sprungsform gleichgesetzt werden darf. Da n#n diese Ausgangsform niemals
tatsichlich vorliegt und wir bei ihrer Charakterisierung immer nur auf Ver-
mutungen angewiesen sind, zudem die progressive Weiterentwicklung be-
stimmter Merkmale und Merkmalskomplexe bei den beiden wverglichenen
Arten keineswegs in gleicher Richtung verlauten sein mub}, so konnen solche
Vergleiche naturgemafierweise — v. a. wenn man dabei die Gesamtarten und
nicht etwai nur ein bestimmtes Merkmal im Auge hat — immer nur von sehr
-weifelhaftern Wert sein. Solange allerdings eine solche Bezeichnung nur fir
die ordnenden Zwecke der Systematik Verwendung findet, ist gegen sie wohl
kaum etwas einzuwenden, ja sie wird u. U. unentbehrlich sein. Bedenklich
wird sie dagegen, sobald man sie auf phylogenetische Fragestellungen aus-

u b

Aunshreitung des eurosibirischen Folyommetus amandus Schn. in Mitteleuropa (nach War-
necke 1938 u. a.).

Aushreitung des eurosibirischen Carterocephalus silvius Knoch. in Mitteleuropa (nach War-
necke 1919 u. a.)

(b—d: ausgezogene Linie: westl, Arealgrenze; punktierte Linie: ehemalige westl. Areal-
¢renze (sinuosaria: um 1900; amandus: nm 1870; silvius um 1858); gestrichelt: neubesie-
deltes Areal).




(28) 140 Gustaf de Lattin

dehnt, weil dann das lediglich ordnende Prinzip verlassen und die , primitive
Arxt" nur allzu leicht mit der phylogentischen Ahnform verwechselt wird, was
einem verhangnisvollen Irrtum gleichkdame. Der Enderfolg eines solchen Vor-
gehens sind dann die vielen, genealogisch tiberhaupt nicht haltbaren Stamm-
baume, in denen eine rezente Form wvon einer ebensolchen phylogenetisch
abgeleitet wird, ein Verfahren, das ebenso unkorrekt ist, wie wenn man etwa
den Menschen von einem der heute lebenden Affen ableiten wollte.

Bei aller Anerkennung der Tatsache, daf} zahlreiche durch primitive Merk-
male gekennzeichnete Organismen in den ehemaligen Refugialgebieten ge-
hauft auftreten, erscheint es daher keineswegs angangig, diese Erscheinung
iitber Gebiihr zu verallgemeinern und nun etwa einfach alle stationiren Re-
fugialformen als phylogenetisch alt abzustempeln oder gar eine durch nichts
zu begriindende Parallelitat zwischen phylogenetischem Alter und rezenter
Arealgrofie anzunehmen. Es besteht namlich — ganz abgesehen von den zu-
vor genannten Bedenken — weder die geringste Veranlassung paliontologi-
scher oder vergleichend-morphologischer Art die Gesamtheit oder auch
nur die groffe Mehrzahl der heute noch auf ein Refugialgebiet beschrankten
Arten als auftallend primitiv zu bezeichnen, noch kann das Vorhandensein
ebensolcher ,primitiver® Formen auch unter den expansionistischen Arten
in Abrede gestellt werden. So existieren beispielsweise in der mitteleuropii-
schen Invasionsfauna zahlreiche ausgesprochen expansionistische Arten aus
den ,primitivsten”, d. h. den in mehreren systematisch wichtigen Merkmalen
der urspriinglichen Ahnen der Lepidopteren nahestehenden Lepidopteren-
familien der Micropterygiden, Eriocraniiden und Hepialiden, die ganz be-
stimmt, wiren sie stationar geblieben, als Kronzeugen fur eine Ubereinstim-
mung zwischen stammesgeschichtlichem Alter und Beschrinktsein auf den
ehemaligen Refugialraum angefithrt wurden, Noch abwegiger ist sicherlich
die Annahme einer direkten Beziehung zwischen Arealgrofie und phylogene-
tischem Alter, da fiir sie iiberhaupt keine Tatsachenbelege vorgebracht wer-
den konnen. Endgultig ad absurdum gefihrt wird diese Anschauung, jeden-
falls als allgemein giiltige Regel, dadurch, dall man innerhalb einer Art ver
schiedene Rassen unterscheiden kann, die nur durch glaziale Arealzerreiffung
verstanden werden kdnnen, die also notwendigerweise auch genealogisch ab-
solut gleich alt sein miissen, die sich aber trotzdem in dieser Hinsicht extrem
verschieden verhalten konnen. Ich verweise hier nur auf die verschiedenen
Subspecies von Vanessa urticae, Everes argiades, Craniophora ligustri u. a.
auf die spater noch naher eingegangen wird.

Man wird also den Tatsachen am besten gerecht, wenn man sagt, daf} sich
unter den stationdren Arten zwar bedeutend mehr Typen mit phylogenetisch
alten Merkmalen finden, als man dies bei rein zufallsmafliger Verteilung der
Arten auf beide Gruppen erwarten sollte, dafd sich jedoch hieraus durchaus
keine allgemeine Regel ableiten 1aB3t, und daf sich das phylogenetische Alter
einer Form keinesfalls nach dem Ausmaf} ihres rezenten Verbreitungsgebiets
bestimmen 1af3t. Die auffallende Hiufung ,primitiver” Typen in den Refu-
gialgebieten 1363t sich wohl ganz zwanglos dadurch erklaren, daf es sich bei
diesen stationaren Tieren lediglich um stenotherm wirmeliebende Formen
mit relativ enger okologischer Valenz handelt. Unter diesen darf aber mit
einer gewissen Wahrscheinlichkeit ein groflerer Prozentsatz ,primitiverer”
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Formen erwartet werden, da solche altertiimlichen Merkmale vielfach gegen-
iiber den abgeleiteteren geringeren Anpassungswert haben und daher unter
den optimalen Bedingungen des Refugialgebietes am ehesten Aussicht auf
Erhaltenbleiben haben.

Wenn also nicht das phylogenetische Alter den Schliissel zum Verstindnis
dieses Verbreitungsunterschiedes bietet, so wird man sich mit Recht fragen,
welche Faktoren denn sonst fiir eine derartige unterschiedliche Verbreitung
geltend gemacht werden konnen. Es muf3 offen zugegeben werden, dald dieses
Problem im ganzen noch recht ungeklart ist, doch glaube ich in Folgendem
eine Erklirung geben zu konnen, die sumindesten einen Teil dieser Falle zu
erklaren imstande ist.

Zunichst handelt es sich bei den stationidren und expansionistischen Arten
ja ganz offensichtlich um verschiedene Grade von Euryokie, alse um Unter-
schiede in der dkologischen Valenz. Diese Unterschiede miissen nun keines-
wegs immer quantitativ sein. Eine stationare Form wird also nicht unbedingt
eine kleinere, sie kann auch nur eine anders geartete, etwa mehr zu warme-
ren Klimaten tendierende ékologische Valenz haben. In solchen Fallen wird
sie in vielen Refugien notwendigerweise stationir erscheinen miissen, da von
dieser aus eine Expansionsmoglichkeit in stidlicher Richtung fiir Formen des
Arboreals nicht gegeben ist, wie dies etwa beim mediterranen Refugium in
recht auffallender Weise zum Ausdruck kommt. Wo diese Moglichkeit je-
doch nicht zutrifft, wird man allerdings notwendigerweise eine mehr oder
weniger ausgepragte Stenotopie dieser Arten annehmen miissen. Neben einer
bloBen Verschiebung der 6kologischen Valenz a3t sich als der weitaus hau-
figere Fall also auch eine Einengung derselben feststellen. Lediglich mit der
Feststellung der verinderten bzw. verringerten okologischen Valenz der sta
tioniren Formen ist indessen noch nichts erklart. Es fragt sich vielmehr, wie
diese unterschiedliche Valenz denn in einem urspriinglich einheitlichen Evo-
lutionsmaterial zustande gekommen 1st.

Was nun die Verringerung der okologischen Variationsbreite anbetrifft, so
ist ein Weg zum Verstindnis dieser Tatsache sicherlich folgender: Die
groflere oder geringere Eurydkie der Gesamtart kann bei zwel verschiedenen
Arten, die sich duferlich in dieser Hinsicht absolut gleich verhalten, grund-
verschieden bedingt sein, d. h. die Gesamtart setzt sich aus einer grofien An-
zahl erheblich verschiedener Biotypen (Okotypen) zusammen, die — obwohl
jede fiir sich nur eine geringe modifikative ckologische Schwankungsbreite
hat — insgesamt genommen doch das Bild einer sehr eurytopen Art abgeben.
Im anderen Falle (2) sind keine genetisch bedingten Okotypen vorhanden,
aber die rein phinotypische Reaktionsnorm dieser Form ist aufferordentlich
variabel, so daf} sie sich weitgehend mit der erblich bedingten der Art 1
deckt. Unter den ,normalen” Bedingungen werden sich nun beide Formen
verbreitungsmiflig ziemlich gleich verhalten. Das Verhiltnis wird aber sofort
anders, wenn — wie etwa bei Eintritt der Eiszeiten — wesentlich gednderte
Bedingungen auftreten, die beide Formen zwingen, sich unter zeitweiliger
Anpassung an oft recht verschiedenartige extreme Bedingungen auf be-
schrinkte Refugialgebiete zurlickzuziehen. Die Art 2 mit ausgesprochen pha-
notypisch bedingter Variationsbreite der 6kologischen Valenz wird in einem
solchen Falle sicherlich wesentlich im Vorteil sein, da bei ihr nahezu alle In-
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dividuen dank ihrer groBen modifikativen Schwankungsbreite befihigt sein
werden, sich auch unter extremen Bedingungen zu halten, und auch einen
evehtuellen mehrmaligen Wechsel derselben ohne \111-th1lu Schwierig-
keiten iiberstehen werden. Wenn wir bei einer solchen Form also eine Allel-
verminderung konstatieren, so diirfte sie im grofien und ganzen auf Elimina-
tionsvorgange (s. 2. Abschnitt!) zurickzufithren sein. Anders bei der 8ko-

typenreicheren Form mit der jeweils sehr g um:_;ul phanotypischen Varia

tionsbreite. Hier kann eine \-HD:EHHLII'LLE an die veranderten, oft sehr einseitigen
Bedingungen so erfolgen, daf} eine Auslese bestimmter Biotypen erfolgt, die
den gegebenen Aufienbedingungen angepafit sind, w dhrend der gesamte
restliche Biotypenbestand als den neuen Verhiltnissen nicht angepaft in re-
lativ kurzer Zeit verschwinden wird. Auf diese Weise ist aus einer urspriing-
lich euryéken Form mit einem Schlage eine stenoke geworden, die nur dann
Aussicht hat, ihre alte okologische Valenz wieder zu erreichen, wenn ihr eine
genugend lange Zeit ungestorter Entwicklung zum erneuten Anreichern der-
artiger Mutationen zur Verfiigung steht. Wird eine solche Art dagegen inner-

halb kurzer Zeit zu einem nochmaligen extremen Biotopwechsel gezwungen,
so wird sie mit gm[‘-r: - Wahrscheinlichkeit der Vernichtung anheimfallen, da
ihr jetzt keine geeigneten Biotypen zu einer erneuten Anpassung mehr zur
Vertiigung stehen. Bleibt sie indessen von einer solchen erneuten Anderung
verschont, so kann sie nach Erreichen eines geeigneten Refugialraumes er-
halten bleiben, ist aber hier im Gegensatz zu der zuvor besprochenen Art 2,
die als Refugialform ebenso euryok geblieben ist wie zuvor, zunichst auf alle
Fille eine ausgesprochen stenotope Form.

Dieses Beispiel ist m. E. durchaus in der Lage, einen guten Teil der vielfach
zu beobachtenden okologischen WVerschiedenheit verschiedener nahver
wandter Refugialformen zu erklaren und dariiber hinaus auch zugleich eine
Vorstellung von dem Aussterben mancher Arten zu vermitteln. Es darf aller-
dings nicht verschwiegen werden, dall das nhsge I:.;_lhp]a:l der Einfachheit
halber hypothetische Extremformen behandelt, wie solche in der Natur wohl
kaum vorkommen werden. Tatsachlich werden wohl stets beide Formen der
ii](c}!-.'\gi.‘\'clu‘ll Variabilitat — ph;’i[l{}f}"i"l.lf\'-chﬁ' sowohl wie genutw_.'p]':\'c}u_'
nebeneinander vorkommen, was indessen nicht hindert, dafl die obengenann-
ten Divergenzen bei Uberwiegen der einen oder der andern Variationsweise in
prinzipiell der gleichen Weise, wenn auch in etwas abgeschwachtem Maf3stabe,
zum Ausdruck kommen. Da nun auch die Gebiete, die die disjunkten Teile
einer praglazialen Art auf dem Wege zu ihren Refugien durchschreiten
mufiten, vielfach recht unterschiedliche Bedingungen geboten haben diirften,
ganz abgesehen von den verschiedenen Bedingungen der Refugien selbst, so
wird auch das oft so unterschiedliche Verhalten vieler nahverwandter Arten
und selbst Rassen, die sich von einer gemeinsamen praglazialen Ahnform
herleiten, ganz zw a.nginw auf dieser (t[i]l;[”_di_.l: einer Lluallh!in und quantitativ
unterschiedlichen Biotypenselektion verstehen lassen, und dies um so mehr,
als eine unwwgend genotypisch bedingte okologische Mannigfaltigkeit wohl
der Normalfall sein diirfte.

In den bisherigen Erorterungen wurde der postglaziale Invasionsraum stets
stillschweigend mit dem durch das Abschmelzen der Gletscher freiwerden-
den Leerraum gleichgesetzt. Eine solche Gleichsetzung ist aber keineswegs
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i allen Fallen berechtigt. Zwar besteht bei Formen des gleichen 6kologischen
Grofiraumes keine g;'uﬁc W ahrscheinlichkeit eines f'-if'llil'i.ih\f{n‘-; in nicht
schon ;._.,IJ ial besiedelte i\-.lLI”Ia]J.'uI]PL ""'tka\.lll.] nl\nluf_{thL‘i W vrhg’[\g]t eine
solche wird, wenn uberhaupt, immer nur in recht geringer Ausdehnung beob-
achtet und ist kaum ]'._lﬂc'llk schon so weit vorgescl written, dafd die Zuor .le_m;1
einer Form zu einem bestimmten Refugialraum dadurch fr .15;]1L]1 werden
konnte. Eine rezente Durchmischung der Faunen benachbarter, gleichw u|t1L,u
Refugialrdume ist aber keineswegs undenkbar; die Tatsache jedoch, daf’ wir
sie bisher nirgends beobachten kénnen, spricht sehr dafiir, daf3 solch ein
Faunenausgleich nur in sehr viel grofieren Zeitraumen erfolgen kann, als da
fiir bisher zur Verfiigung standen. Der Grund fur diese so unterschiedliche
Wanderungsgeschwindigkeit der Organismen in besiedeltem Gebiet und in
Leerrdumen besteht wohl darin, dafl zwischen Arten mit gleichen oder dhn-
lichen okologischen Anspriichen eine recht intensive Konkurrenz besteht
(wie sie im PHanzenreich besonders deutlich wird), die in so dicht besiedelten
Gebieten wie es die Refugien sind, das Vordringen gebietsfremder Elemente
zumindesten auflerordentlich stark erschwert.

Eine weit starkere Uberfremdung ehemaliger Refugialgebiete 143t sich in-
dessen immer dann beobachten, wenn der 6kologische Charakter eines Ge-
biets in postglazialer Zeit starkeren Wandlungen unterworfen war, wenn
also — wie sich das in der sudostlichen Mediterraneis und auch in weiten
Teilen Ostasiens beobachten 1313t beispielsweise ein urspriingliches Wald-
land mehr und mehr Steppencharakter annimmt. In diesem Fall erfolgt eine
schnelle und durch ckologische Konkurrenz nur wenig gehemmte Invasion
typischer Steppenarten. Das mediterrane Gebiet muf3 daher, wenigstens in
seinen siiddstlichen Teilen, zwar als glaziales Refugium des Arboreals,
daneben aber als postglaziales I[l\rclk]ﬂﬂ\.thlL’E des Eremials gewertet werden,
Die Komplikation, die sich auf diese Weise bei der Charakterisierung eines
bestimmten Gebiets ergibt, 1af3t sich leicht dadurch lésen, dafl man der jewei-
ligen Charakterisierung eines Gebiets eine Zeitbestimmung hinzuftigt.

Da dieser Prozefl eines kontinuierlichen Vordringens von Steppenformen
in das Mittelmeerbecken offenbar noch ganz am Anfang steht, und die me-
diterranen Gebiete zudem sehr verschieden stark versteppt sind, zeigen
manche siidlichen Gebiete dieses ehemaligen Waldrefugiums eine mehr oder
weniger ausgesprochene Mischfauna arborealer und eremischer Elemente, wie
dies v. a. in Syrien, Paldstina und Agypten zum Ausdruck kommt; jedoch
lauft dieser Vorgang ganz offensichtlich auf eine allmahliche Verdrangung
der Waldelemente hinaus, die beispielsweise schon jetzt in der Cyrenaika
in einem allseitig von der Steppe umgebenen Gebiet einen ausgesprochen
reliktiren Charakter haben. Ebenso muf} ein I‘lt!‘sfl.j];‘l."[.‘lll:l Vorstofd arborealer
Formen nach Norden nicht unter allen Umstinden eine wirkliche Arealver-
grofierung mit sich bringen, da gleichzeitig im Siiden sehr wohl ehemaliges
Refugialgebiet verloren gehen kann, so daf® man in solchen Fillen fast besser
von einer Arealverlagerung spricht. In einzelnen Fillen kann eine solche
Arealverlagerung dazu fuhren, daf’ schlieBlich das rezente Areal ganz in den
postglazialen Invasionsraum verlegt wird, eine solche Entwicklung zeigt bei-
spielsweise der grofite Teil der Tundrenfauna, die heute ganz oder doch nahe-
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zu ausschlieBlich Gebiete bewohnt, die wahrend der Vereisungsperioden jeg-
lichem tierischen und pflanzlichen Leben verschlossen waren.

Nach diesen allgemeinen Erorterungen uber die Probleme der postglazialen
Arealausweitungen der Organismen verbliebe noch die speziellere Frage der
Beteiligung der einzelnen Refugialfaunen an diesem Vorgang zu beant
worten, eine Frage, die jedoch ihre Beantwortung erst im speziellen (3.) Teil
finden soll.

II. Die evolutionistischen Voraussetzungen.

Wenn von der Entstehung der Lepidopterenfauna eines bestimmten Ge-
bietes die Rede ist, so ist notwendige Voraussetzung fiir eine solche Erorte
rung, dal auch die Faktoren besprochen werden, die einer solchen Entstehung
zugrunde liegen. Nun darf man aber mit grofiter Sicherheit annehmen, dafl
sich die Genesis der Arten und Formen, die eine solche Fauna ausmachen,
nach den gleichen Gesetzen vollzogen hat, die nach den neueren Erkennt-
nissen der genetischen und evolutionistischen Forschung ganz allgemein fiir
die Umwandlung der Organismen Giiltigkeit haben. Versueht man sich an
Hand der einschligigen faunistischen Literatur einen Uberblick zu verschat-
fen, so kann man sich aber leider des Eindrucks nicht erwehren, dafl diese
Probleme nur allzu oft absichtlich beiseite geschoben werden. Es soll daher
im Folgenden versucht werden, eine kurze und keineswegs Vollstaindigkeit
erstrebende Skizze des Evolutionsvorgangs zu geben, wie sie sich aus den For-
schungen der letzten Jahrzehnte ergibt.

Wie bei jedem biologischen Vorgang kann man nun auch bei der Evolu-
tion eine grundlegende Unterscheidung treffen in die Substanz, die die
Grundlage fiir eine jede Entwicklung abgibt, und in die Kraft oder die Krafte,
die einen solchen Vorgang bewirken. Im Falle der Evolution ist die einzig
bekannte Grundsubstanz durch die Gesamtheit der erblichen Variabilitats-
erscheinungen der Organismen gegeben. Krafte, die an diesem heterogenen
Material in bestimmter Weise angreifen und die so eine mehr oder weniger
gerichtete und vielfach auch divergente Weiterentwicklung ermoglichen, sind
hauptsichlich deren drei am Werke: 1. die Selektion, 2. die Elimination und
3. die Isolation. Ob neben diesen drei hauptsichlichen Evolutionsfaktoren
auch noch andere Krifte wirksam sind, kann zur Zeit noch nicht mit Sicher-
heit entschieden werden: sicher ist aber, dall — wenn solche tatsdchlich exi-
stieren sollten — ihnen wohl keine allgemeine Bedeutung zukommt, und dafl
die drei bekannten Faktoren zum grundsitzlichen Verstandnis des Evolu-
tionsvorgangs vollstandig ausreichen.

1. Die Variabilitit.

Variabilitit ist innerhalb der Organismenwelt eine allgemein verbreitete Ex-
scheinung. Diese Allgemeingiiltigkeit verliert auch dadurch nichts von ihrer
Bedeutung, daB die Variabilitat selbst — sowohl im Hinblick auf eine Art,
wie auf ein Merkmal — in sich wiederum variabel ist, und einmal in sehr
engen, ein anderes Mal in sehr weiten Grenzen schwanken kann. Ein volliges
Fehlen von Variabilitat scheint dagegen im Organismenreich noch nicht be-
obachtet worden zu sein und ist auch nach unseren bisherigen Erfahrungen
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kaum zu erwarten. Diese mit einer so erstaunlichen Einheitlichkeit uber die
gesamte Lebewelt verbreitete Erscheinung bot nun schon frithzeitig eine Mog-
lichkeit zum Verstindnis von Entwick]ungu'm‘qﬁngun und sie war auch eine
der Hauptgrundlagen, auf die sich schon Darwin bei der Aufstellung
seiner bekannten Lehre stiitzen konnte.

Lange Zeit war die Wissenschatt genotigt, die Variabilititserscheinungen
als etwas Gegebenes hinzunehmen, ochne dem tieferen Grund derselben niher-
kommen zu konnen. Dieser Zustand anderte sich erst in dem Augenblick, als
um die Jahrhundertwende mit der Wiederentdeckung der M en d e I'schen
Regeln der Grundstein zu einer exakten Vererbungswissenschaft gelegt
wurde, durch die zum ersten Mal ein tieferer Einblick in das Wesen der erb-
lichen V’Inmuq Ffaltigkeit ermoglicht wurde. Seit dieser Zeit hat die genetische
Forschung in schnellem Fortschreiten eine Fiille von Tatsachen erarbeitet :
die grundlegend fiir das Verstindnis der Variabilitatserscheinungen und da-
mit auch fur das Evolutionsgeschehen selbst sind.

Zunichst zeigt es sich, da} die Variabilitat keineswegs eine einheitliche Er-
scheinung ist, sondern daf} unter allen Umstanden zwei verschiedene Grup-
pen von Varianten scharf auseinandergehalten werden miissen. Bei jeder be-
obachteten Merkmalsinderung muf} klar unterschieden werden, ob es sich
um eine erbliche (genotypisch bedingte) oder eine nichterbliche (modifika-
tive, phinotypische) Erscheinung handelt. Alle Angaben iiber angebliche
Uberginge zwischen diesen beiden Variationsformen haben sich als nicht
stichhaltig erwiesen, so da} eine absolut klare Unterscheidungsmoglichkeit
gegeben ist. Eine Entscheidung iiber die Alternative ,erblich® oder , nicht-
erblich” kann jedoch in jedem Falle nur durch das Experiment gefillt wer-
den. Aus der Art des Merkmals oder der Intensitat seines Auftretens diirfen
dagegen keinesfalls Schliisse gezogen werden, ebensowenig wie das Auftreten
kontinuierlicher sog. ,,Ubergangsformen® etwa als ein Beweis fiir die modifi-
kative Bedingtheit eines "-'lcera]a gewertet werden darf. So sind z. B. die oft
sehr scharf und deutlich ausgepragten Saisondimorphismen mcm._]w Schmet-
terlinge — ich erinnere nur an Araschnia levana und deren Sommerform
prorsa sowie an die Regen- und Trockenzeitformen von Eurema, Precis,
Hestina u. a. — vollig eindeutige Modifikationen. Andererseits stellen, um
nur ein Beispiel zu nennen, die bekannten melanistischen Formen der Nonne,
bei welcher sich miihelos eine Ubergangsreihe von der hellen Nominatform
bis zu den schwirzesten Melanismen konstruieren laBt, wie Gold-
schmidt (1921) zeigen konnte, einwandfrei das Ergebnis von 2—3 men-
delnden Genen dar. Es ist daher ein miiffiges Beginnen, ohne vorherige ex-
perimentelle Priifung Betrachtungen iiber das Zustandekommen bestimmter
Varianten anzustellen. Zwar lassen sich mit einer gewissen Aussicht auf
Wahrscheinlichkeit Analogieschliisse treffen. Man kann also z. B. beim Auf-
finden einer gelben Variante einer Anthrocera-Art mit ziemlicher Gewifiheit
voraussagen, dal} es sich hier — analog zu den in dieser Gattung bereits
analysierten Fillen — um ein erblich bedingtes Merkmal handeln wird, Mehr
als einen mehr oder weniger grofen Wahrscheinlichkeitswert haben solche
Aussagen indessen nicht, denn es ist durchaus nicht ausgeschlossen, dafl —
um bei dem Beispiel zu bleiben — bei Anthrocera aufler den bekannten, durch
einen rezessiven Erbfaktor bedingten gelben Formen noch ebensolche modi-
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fikativ bedingte auftreten kénnen. Bei genetisch gut untersuchten Objekten
sind solche Fille bereits verschiedentlich bekannt geworden. Derartige
keineswegs seltene ,Nachahmungen® eines erblich bedingten Typus durch
die Einwirkung von Auflenbedingungen sind unter der Bezeichnung Phino-
kopien bekannt. Irgend ein direkter Zusammenhang zwischen den betreffen-
den Mutationen und Modifikationen darf allerdings aus einer solchen Tat-
sache nicht gefolgert werden; es handelt sich hier offenbar um reine Konver-
genzerscheinungen.

Mit der Feststellung, dal’ — jedenfalls soweit nicht zuchttechnische Griinde
dem entgegenstehen — . grundsitzlich immer eine Scheidung von gumhpl-
scher und modifikativer Variabilitit vorgenommen werden kann, ist natiirlic]
eine gute Einteilungsgrundlage fur die so iiberaus m.uuugfait:_s__._eu Ln,ghumun-
gen der Variabilitit gegeben. Awuch in der entomologischen Literatur der
letzten Zeit ist mehrfach versucht worden, eine solche Unterscheidung durch-
zufithren. Da indessen experimentelle Ergebnisse nur in den seltensten Fal
len vorliegen, muB} ein solcher Einteilungsversuch fiirs erste i. a. durchaus
hypothetisch bleiben. Ganz allgemein 13t sich zu dieser Frage jedoch sagen,
dafl die Bedeutung der durch Umwelteinfliisse ausgelosten Varianten immer
wieder sehr viel zu hoch veranschlagt wird. In Analogie zu allen bisher gene-
tisch gut untersuchen Insekten (v. a. Drosophila-Arten, Ephestia kiihniella,
Sterrha seriata, Galleria mellonella u. a.) kann und muf3 vielmehr geschlossen
werden, dafl der grofite Teil dessen, was die Systematik i. a. als , Aberra-
tionen” zu bezeichnen pflegt, auf erblichen Unterschieden beruht. Es muf}
daher auf jeden Fall als abwegig bezeichnet werden, wenn — wie dies ge-
legentlich geschieht — der grofite Teil der Aberrationen kurzweg mit der

Bezeichnung Modifikation belegt werden, da hierdurch das véllig falsche
}

Bild einer mehr oder weniger generellen Umweltbedingtheit der Aberra
tionen hervorgerufen wird.

Fiir das Evolutionsgeschehen sind allein die genotypisch bedingten Va-
rianten von Bedeutung, da sie, und nur sie, auf die Nachkommenschaft iiber-
tragen werden koénnen. Modifikationen werden demgegeniiber immer nur
eine Bedeutung fiir das Individuum selbst haben.

Die gesamte erbliche Variabilitit der Organismen aber ist das Ergebnis
von Mutationsvorgingen. Unter dem Begriff der Mutation sind dabei plotz-
liche und richtungslose Anderungen des Erbguts zu verstehen, die sich i. a.
auch rein aullerlich in Form bestimmter Merkmalsinderungen manifestieren,
und die in ihrem genetischen Verhalten zumeist den Mendelregeln unter-
worfen sind. Sie Lnnmu sowohl spontan als auch nach Anwendung be-
stimmter Agentien im Experiment auftreten. Emgehende Untersuchungen
haben gezeigt, dall es verschiedene Formen der Mutation gibt: zunichst
echte Genmutationen, bei welchen nur ein einzelnes Gen, offenbar
in seiner chemischen oder physikalischen Struktur, verindert wird; dieser
Art der Abanderung kommt zweifellos die weiteste und "n:ndkguulan Be-
deutung zu. Daneben treten Chromosomenmutationen auf, bei
welchen Umkombinationen im normalen Chromosomenbestand stattfinden.
Im aufleren Effekt sind diese meist nicht von Faktormutationen zu unter-
scheiden, doch 1aBt sich die Umkonstruktion des Chromosomenbestandes in
geeigneten Fillen im mikroskopischen Bild nachweisen. Unter dem Mikro-
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skop stets erkennbar sind die Genommutationen, da bei ihnen ganze
Chromosomen oder Chromosomensdtze vermehrt (oder auch vermindert)
sind. Diese Mutationsform ist 1. a. mit bestimmten charakteristischen Ha-
bitusanderungen verbunden; im Tierreich spielt sie nur eine untergeordnete
Rolle; in der Evolution der Ptlanzenwelt hat sie demgegeniiber eine weit gro-
fiere Bedeutung L‘L'l'm:_{‘ Nach unseren bit'-l:-m:!'igun Kenntnissen nahezu vollig
auf das Ptlanzenreich beschrankt sind die sparlichen z. Zt. nachgewiesenen
Fille von Plasma- und Plastidenmutationen, obwohl erstere sicher-
]i1;|1 auch im Tierreich vorkommen diirften. Das Charakteristikum der letzt-

genannten Mutanten ist, dal sie, da es sich bei thnen ja nicht um Anderungen
an chromosomalen Strukturen handelt, anderen Gesetzen als den Mendel-
schen Regeln gehorchen. In welcher Weise das Auftreten dieser plasmati-

schen Erb ;ll'[n_]gllli]ﬂ; en {_[Iuh: , 1st z. Zt. noch \.(]“‘U‘ unbekannt, da r:.gdlm_ht-:
.'ﬂutqt]::-n}-\.nrgdl]gu dieser Art bisher noch nicht hml]\h]‘ltﬂ wurden.
Genmutationen (im weitesten Sinne) lassen sich im Experiment ohne
Schwierigkeiten erzeugen. Das bekannteste Mittel zu deren Auslésung sind
kurzwellige, v. a. Rontgen-Strahlen. Daneben kann aber noch eine ganze
Reihe weiterer Auflenfaktoren zur Entstehung von Mutationen beitragen;
extreme Temperaturen, Einwirkung von Chemikalien und Hunger sind unter
diesen wohl z. Zt. diec bekanntesten. Ebenso kann durch die Einwirkung be-
stimmter Gene die Mutationshiufigkeit unter Umstinden deutlich herautge-
setzt werden, wie dies u.a. fir das Florida-high-mutation-rate-Gen bei Dro-
sophila bekannt wurde. Fiir das Zustandekommen der unter normalen
Bedingungen auftretenden ,spontanen Mutationen sind, wie wir heute
wissen, uiberschwellige intramolekulare Temperaturschwankungen verant-
wortlich zu machen. Dariiber hinaus konnen auch noch andere Gesetz-
mifligkeiten des Mutationsvorgangs weitgehend gekliart werden. So zeigt
sich, daf} die Hiaufigkeit des Auftretens von Mutationen, die Mutationsrate,
schon unter n\.unm]cu Bedingungen fiir jedes Gen einen ganz bestimmten
Wert hat. Wird die Mutationsrate auf experimentellem Wege gesteigert, so
ergibt sich ein zu Reizdauer und -quantitit durchaus proportionales Ver-
halten; demgegeniiber ist ein erkennbarer Einflul der Reizqualitdt nicht fest-
stellbar. Die absoluten Werte der spontanen Mutationsraten liegen nun
allerdings zumeist recht tief; sie schwanken zwischen 0,001 und 0,00001 %
fiir einzelne Gene und 1 bis 10% fur die Gesamtmutationsrate eines Organis-
mus. Unter normalen Bedingungen scheinen exogene Faktoren die Mu-
tationsraten nicht zu beeinflussen, da die normale Schwankungsbreite der
Umweltbedingungen dafiir nicht ausreicht. Die Mutationsrate der Organis-
men ist also unter ,,Normalbedingungen® weitgehend umweltstabil.
Wesentlich fiir evolutorische Erwagungen ist ferner die absolute Rich-
tungslosigkeit der Mutationen, d. h. die Tatsache, daf} sich keine erkennbare
Beziehung zwischen der Auslésung derselben und deren spezifische Wir-
kungsweise erkennen li}t. Die zuvor erwihnten, durch bestimmte exogene
Agentien ausgeldsten Mutanten sprechen — das sei ausdriicklich betont
in keiner Weise gegen diese Feststellung, denn bei solchen Experimenten
lafit sich die Mutationsrate immer nur quantitativ, niemals aber qualitativ
verschieben. Das Auftreten gerichteter Mutationen wurde zwar gelegentlich
gemeldet, doch bediirfen diese Angaben dringend einer Bestitigung, die
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trotz wiederholter Versuche in dieser Richtung bisher noch in keinem Fall
erreicht werden konnte; in diesem Zusammenhang sind v, a. auch die Ex-
perimente Harrisons an Selenia zu nennen. Sollte sich eine derartige Fr-
scheinung aber tatsichlich exakt nachweisen lassen — wofiir allerdings im
Augenblick nicht allzuviel spricht — so diirfte ihr dennoch bei ihrer offen
sichtlichen Seltenheit keine umfassendere evolutive Bedeutung zukommen.

Nun sind allerdings gegen die Vorstellung, daf3 die gesamte erbliche Va-
riabilitit der Lebewesen lediglich das Ergebnis von Mutationsvorgangen sei,
von den verschiedensten Seiten Einwinde erhoben worden, von denen hier
wenigstens die wichtigsten kurz erdrtert werden miissen. So ist zunichst v. a.
bestritten worden, dafl Mutanten in wilden Populationen so zahlreich ver-
treten seien, daf} sie eine evolutorische Bedeutung erlangen kénnen: weiterhin
wurde behauptet, dal durch Mutationen lediglich pathologische oder doch
nur unwesentliche Anderungen zustande kimen, und daf’ dieselben des-
wegen fiir die Phylogenese bedeutungslos seien; schlieBSlich wurde seitens der
Neolamarckisten immer wieder die Behauptung aufgestellt, die Mutationen
seien nicht die einzige Méglichkeit einer Erbinderung, sondern daneben
kénnten auch Modifikationen bei geniigend langer Einwirkung des auslosen-
den Agens, also itber zahlreiche Generationen hinweg, durch , somatische In-
duktion® erblich werden. Zu diesen drei Einwinden sei im Folgenden kurz
Stellung genommen.

Was zunachst die Haufigkeit von Mutationen in wilden Populationen an-
betrifft, so ist diese in den letzten Jahren Gegenstand zahlreicher Unter-
suchungen gewesen. Besonders durch die Arbeiten von Timoféeff-
Ressovsky, Tschetwerikoff u. a, sowie einiger anderer ameri-
kanischer und russischer Autoren konnte nachgewiesen werden, daff die
erbliche Mannigfaltigkeit wilder Stimme eine oft erstaunlich grofie ist. Das
duBlere, oft sehr einheitliche Bild, welches die freilebenden Populationen
vielfach bieten, ist keineswegs auch ein Maf3stab fiir deren erbliche Einheit-
lichkeit. Es zeigt sich immer wieder, dafl auch in solchen #uBerlich sehr
homogenen Populationen fast stets ein relativ hoher Prozentsatz von rezes-
siven Faktoren im heterozygoten Zustande smitgeschleppt” wird, von denen
aber immer nur ein geringfiigiger Bruchteil in einer Generation manifest wird.
Im grofien und ganzen handelt es sich dabei um die gleichen Mutationen, wie
sie auch aus den Mutationsexperimenten bekannt wurden. Es hat sich
weiterhin gezeigt, da} verschiedene Populationen vielfach sehr auffallende
Unterschiede in der quantitativen und qualitativen Zusammensetzung ihres
Allelbestandes erkennen lassen, und daf auch in der gleichen Population
jahrweise sehr grofie Schwankungen in der Allelhiufigkeit auftreten kénnen.
Diese Untersuchungen sind hauptsichlich an den fiir diese Zwecke beson-
ders geeigneten Drosophila-Arten durchgefithrt worden; stichprobenartige
Nachpriifung dieser Ergebnisse an anderen Organismen hat aber gezeigt, daf3
hier die Verhiltnisse nicht wesentlich anders — manchmal sogar noch be-
deutend giinstiger — liegen. Es darf danach als erwiesen betrachtet werden,
dafl Mutationen unter Freilandbedingungen ebenso hiufig auftreten wie in
unbehandelten Laboratoriumsstimmen, und ebenso, dafl ein qualitativer
Unterschied zwischen beiden Gruppen nicht besteht.

Ahnlich liegen die Dinge, wenn man sich daran macht, die Mutationen auf
thre qualitative Auswirkung zu priifen. Grundsitzlich kann gesagt werden,
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daBl durch eine Mutation die Ausprigung eines jeden Merkmals verdndert
werden kann; mutative Anderungen kénnen demnach sowohl morphologi-
schen wie physiologischen Charakter zeigen. Auf das betroffene Merkmal be-
zogen, kann thre Ausprigung , stark” ndu ,schwach” sein, was dazu gefiihrt
hat, Grof3- und Kleinmutationen zu unterscheiden. Eine solche Unterschei-
dung erscheint indessen keineswegs exakt, da sie einfach auf der mensch-
lichen Unzulidnglichkeit beruht, bestimmte morphologisch schwer zu beur-
teilende Anderungen einwandfrei zu erfassen. Grundsitzlich sind also alle
diese Mutationen gleichwertig; im phanotypischen Bild allerdings lassen sich
die verschiedensten Stufen der Wirksamkeit einer mutativen Anderung er-
kennen, von kaum merklichen Abanderungen unbedeutender Art bis zu tief-
greifenden Umbildungen des Gesamtorganismus,

Die vielfach gehorte Behauptung, Mutanten seien pathologische Gebilde
und daher fiir die Evolution unbrauchbar, ist in dieser Form schon deshalb
unhaltbar, weil es tiberhaupt keinen festen Malstab dafiir gibt, was eigent-
lich als pathologisch zu bezeichnen wire und was nicht. Wenn beispielsweise
im Experiment eine fliigellose Drosophila auftritt, so werden viele nicht z6-
gern, dieses Merkmal als pathologisch abzutun, obwohl in gar keiner Weise
einzusehen ist, warum Fliigellosigkeit bei Drosophila ,pathologisch®, bei den
Weibchen von Orgyia und Erannis aber ,normal” sein soll. Legt man fiir eine
solche U ntmmhudum‘ den Normaltyp der jetzigen Arten zugrunde, so ware
konsequenterweise jede weitere Evolution ,pathologisch®. Nimmt man aber
das funktionelle bzw. das selektive Prinzip, so stol3t man sogleich auf die
Schwierigkeit, dalb sich der funktionelle oder selektive Wert einer erblichen
Anderung ganz unterschiedlich verhalten kann, je nachdem unter welchen
Aufienbedingungen und in Kombination mit welchem Gesamtgenotyp man
eine solche Priifung vornimmt. So ware also z. B. die ungefliigelte Droso-
phila unter den jetzigen Normalbedingungen sicherlich eine negativ zu be-
wertende Form; brachte man sie dagegen in ein Hohlen-Biotop, so diirfte sie
sicherlich der Normalform zumindesten gleichwertig sein, Unter diesen Um
stinden scheint es wenig sinnvoll, den Begriff des Pathologischen in diesem
Zusammenhang iiberhaupt zu verwenden. Es verbleibt lediglich die durchaus
unbestrittene Tatsache, dafd sich sehr viele Mutationen als weniger lebens-
fihig erweisen als ihre Ausgangsformen. Auch diese Erscheinung spricht in-
dessen nur bei oberflichlicher Beurteilung der Dinge gegen eine stammes-
geschichtliche Bedeutung der Mutationen in ihrer Gesamtheit. Zunichst gibt
es neben solchen vitalititssenkenden Mutationen eine ganze Reihe anderer,
die gleiche, ja sogar hohere Vitalititswerte als die Ausgangsform bedingen,
deren evolutive Bedeutung also wohl aufler Frage stehen diirfte; allerdings
sind sie bei weitem in der Minderzahl, Bei dem verbleibenden Rest muf3 aber
beriicksichtigt werden, dafl die merkmalsmiflige Ausprigung eines Gens,
die ja auch in Vitalitit und Fertilitit zum Ausdruck kommt, kein autonomer
Vorgang ist, sondern in weitestem Malle von dem restlichen Genbestand und
von den Umweltbedingungen abhingig ist. Die ,normalen® Allele eines Or-
ganismus werden also — rein selektiv bedingt — i. a. diejenigen sein, die sich
unter den gegebenen genomatischen und Milieubedingungen als die giinstig-
sten erwiesen haben. Sobald diese ,normalen” Bedingungen sich dagegen
irgendwie indern, kann sich auch der Anpassungswert einzelner Allele be-
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deutend verandern. Es ist dies keineswegs eine Annahme ad ho¢, sondern
das gesicherte Ergebnis zahlreicher Experimente. Es konnte bereits mehrfach
gezeigt werden, dal} bestimmte Mutanten, die normalerweise eine gegeniiber
der Standardform gesenkte Vitalitat erkennen lassen, wesentlich andere Ver-
haltnisse zeigen, wenn sie unter veranderte Umweltsbedingungen gebracht
werden. Ebenso konnte in einigen Fillen durch Kombination zweier Muta-
tionen, die jede fur sich deutlich gesenkte Vitalitit bedingen, wesentlich ver
besserte Vitalitatswerte erzielt werden, Ein schones Beispiel hierfur liefert
die Pyralide Ephestia kithniella: K iih n fand hier zwei rezessive Mutationen
der Augenfarbe (a: rotaugig und t: transparentiugig); das Gen a senkt im
homozygoten Zustand die Lebensfahigkeit betrachtlich (um etwa 7%), seine
vitalitatsschadigende Wirkung wird jedoch, wenn man es mit dem Faktor t
kombiniert, wieder vollstandig aufgehoben.

Unter Beriicksichtigung dieser Tatsachen erscheint es auf keinen Fall ge-
rechtfertigt, die Mutationen in Bausch und Bogen als ,pathologisch® abzu
tun. Bei einem gewissen Prozentsatz derselben mag dies sicherlich zutreffen,
der verbleibende grofie Rest reicht aber vollstindig aus, um die Bedeutung
der Mutationen fur den Evolutionsvorgang zu sichern.

Ebenso unzutreffend ist die Behauptung, Mutationsvorginge blieben auf
unbedeutende Charaktere beschrankt, konnten also héchstens zur Bildung
von untergeordneten systematischen Kategorien fiithren. Auch hier ist natiir-
lich der Begriff ,unbedeutend” durchaus subjektiv und daher streng genom
men unbrauchbar, zumal auch gar nicht ersichtlich ist, ob er taxonomisch
oder funktionell zu verstehen ist. Aber ganz abgesehen hiervon, miissen
Merkmalsanderungen, die zunichst taxonomisch oder funktionell bedeu-
tungslos erscheinen, dies durchaus nicht auch in phylogenetischer Hinsicht
sein. Auch darf nicht vergessen werden, daf} auflerlich zunichst sehr un-
scheinbare Anderungen unter Umstinden Indikatoren fiir sehr viel tiefer
greifende physiologische Vorginge sein konnen. Aber selbst wenn man von
all diesen Dingen ganz absieht, muf3 trotzdem festgestellt werden, dald bereits
eine ansehnliche Zahl von Mutationen bekannt geworden ist, die auch in
ihrem zuBerlichen Effekt ohne jeden Zweifel eine wesentliche, d. h. eine taxo-
nomische oder funktionell bedeutsame Merkmalsinderung bedingen. Wenn
z. B. durch Mutationsvorgange bei Drosophila das Flugelgeader, die Fliigel-
gestalt, die Borstenzahl und -stellung stark verandert wird, so la3t sich wohl
kaum bestreiten, dafl wir es hier mit einer Anderung taxonomisch hochst
bedeutsamer Merkmale zu tun haben; ebensowenig kann man bezweifeln, daf3
Fliigelreduktion, Augenverlust oder veranderte Pigmentbildung funktionelle
Bedeutung haben. Und wenn schliefSlich bei Drosophila Mutanten gefunden
wurden, deren Halteren zu einem zweiten Fliigelpaar oder deren Antennen
und Palpen zu Beinen umgeformt sind, so erscheint es geradezu absurd, an-
gesichts dieser tiefgreifenden Anderungen noch weiter von der Bedeutungs-
losigkeit der Mutationen zu sprechen. Freilich 1aB3t sich hier einwerfen, eine
Drosophila ohne Augen und Fliigel, mit 8 Beinen oder 4 Fligeln, sei eben
immer noch eine, wenn auch sehr abnorme Drosophila; es sei also auch da-
mit noch nichts stammesgeschichtlich Neues geschaffen. Dieser Einwand ist
jedoch wenig sinnvoll, denn wer die stammesgeschichtliche Bedeutung des
Mutationsvorgangs erst dann anerkennen will, wenn erwiesen wird, dal
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durch eine einzige Mutation aus einer Art eine andere (etwa aus Drosophila
melanogaster Dr. funebris) entsteht, der beweist damit lediglich eine eklatante
Unkenntnis in genetischen Dingen. Der auflerordentliche komplexe Unter-
schied namlich, der die Differenzierung zweier Arten bedingt, wird niemals
durch einen einzigen Erbfaktor bedingt, kann also auch nicht durch eine ein-
zige Mutation verandert werden; es 1st vielmehr stets das Ergebnis einer nur
allmahlich moglichen Anreicherung zahlreicher, heterogener, mutanter Allele,
durch die dann das stets in vieler Beziehung abweichende Bild zweier Arten
realisiert wird.

Einer der besten Beweise fuir die tatsachliche phylogenetische Wirksam
keit der Mutationen wird schlieBlich durch die Tatsache erbracht, daf} sich
vielfach in der freien Natur, meist auf relativ beschrinktem Raum, Sippen-
bildung auf Grund eines bestimmten mutierten Allels beobachten 1afit. In
solch einem Fall ist also ein mutativ verindertes Merkmal zum Charakteristi-
kum der Gesamtheit oder der iiberwiegenden Mehrheit der Individuen einer
Population geworden. Jedem aufmerksamen Naturbeobachter diirften im
Laufe der Zeit solche Fille bekannt geworden sein, nur wird solchen Beob-
achtungen leider meist zu wenig Bedeutung beigemessen, so dafl in der Lite-
ratur nicht allzuviele Beispiele zu finden sind. Trotzdem zitiert bereits
Timoféeff-Ressovsky eine Anzahl solcher Fille bei Wirbeltieren
und Coleopteren; Dobzhansky nannte einen weiteren recht charakte-
ristischen Fall bei der nordamerikanischen Anthocaris cethura: die f. deserta
dieser Art (eine Form, der die gelbe Firbung der Fliigelspitze beim Weib-
chen fehlt) wird i. a. nur als seltene Aberration unter der Art gefunden. In
einem einzigen Tal am Ful} der siidkalifornischen Bergketten jedoch erreicht
sie eine Haufigkeit von etwa 50%, so dafl sie hier zu einem bestimmenden
Charakteristikum der Population geworden ist. Ein besonders schones Bei-
spiel liefert auch die Gattung Anthrocera: Formen, bei denen die roten Zeich-
nungselemente durch gelbe ersetzt sind, treten bei den Arten dieser Gattung
i. a. nur als seltene Ausnahmeerscheinungen auf; die gelbe Farbung wird, zu-
mindesten bei einigen Arten, durch ein rezessives Gen bedingt (Bovey,
Burgeff, Przegendza). Bei A. angelicae nun, bei der diese Mutante
i. a. ebenso selten ist wie bei den anderen Arten, wurde nach K oc h an einer
engumrissenen Stelle des Verbreitungsgebiets, namlich im Ternovaner Wald
in Kirnten, die gelbe Form als die vorherrschende festgestellt; rote Exem-
plare treten nur recht selten (zu etwa 8%) auf. Hier hat also, und zwar ledig-
lich auf Grund eines innerhalb einer Population weitgehend homozygot ge-
wordenen mutanten Allels, eine Kleinrassenbildung stattgefunden, wie sie
wohl eindrucksvoller nicht erwartet werden kann. Auch die weiter verbreite-
ten gelben Rassen anderer Arten (A. fransalpina, ephialtes, tamara) diirften
auf diese Weise entstanden sein. Es lassen sich in dieser ("iattung also sehr
instruktiv alle Konzentrationsstufen eines Allels von der seltenen Aberrativ-
form uber die Kleinrassen- bis zur Subspeciesbildung verfolgen. Es wire im
Interesse der Erweiterung unserer Kenntnisse iiber das Artbildungsgeschehen
sehr zu begriifien, wenn solche sicherlich auch sonst nicht allzu seltenen Fille
hiufiger publiziert wiirden, wobei auch dem Nachweis der Erblichkeit des
betreffenden Merkmals nach Moglichkeit Beachtung zu schenken ware. Die
bedauerliche Neigung vieler Entomologen, die Variabilitit in vollig unge-
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rechtfertigter Weise ganz oder doch tiberwiegend durch Umwelteinwirkun
gen erklaren zu wollen, hat leider zur Vernachlassigung oder zu durchaus
abwegigen Erklarungen dieser wichtigen Erscheinung gefiihrt.

Was schlieBBlich die lamarckistische, oder richtiger neolamarckistische, An-
schauung betrifft, die annimmt, dal} Erbanderungen aufler durch Mutation
auch noch in der Weise entstehen konnten, dafl urspriinglich umwelt-
bedingte, zweckmiBige Modifikationen wie etwa die Kriftigung eines
Muskels auf Grund intensiver Betatigung — durch geniigend lange Einwir-
kung des auslosenden Reizes iiber viele Generationen hinweg allmahlich erb-
lich werden konnten, so kann hierzu nur gcsa_wr werden, daf} ein solcher Vor

gang zwar denkmaoglich ist, dal® er aber — obwohl es an s_;u_m,c_{nLt._n Ex-
pcllm{*ﬁhn wahrlich nicht gefehlt hat — noch in keinem einzigen Falle be-
wiesen oder auch nur wahrscheinlich gemacht werden konnte. Im Gegenteil,
das gesamte umfangreiche, im Verlaufe eines halben Jahrhunderts zusam-
mengetragene Material der Vererbungswissenschaft spricht ganz entschieden
gegen eine solche Annahme. Unter diesen Umstanden erscheint es in keiner
Weise gerechtfertigt, die lamarckistische Lehre von der Umwandlung der
Arten unter dem direkten formenden EinHufl der Umwelt noch langer zum
Gegenstand einer wissenschaftlichen Diskussion zu machen. Hieran konnen

auch noch so geistreiche Hypothesen nichts andern, sondern nur véllig neu-
artige Versuchsergebnisse, deren Auffindung aber wenig Wahrscheinlichkeit
fiir sich hat. Wer also heute noch lamarckistische Gedankenginge, etwa
unter der vollig \\-‘il]kilr]idw:a Voraussetzung, dafl fiir die ,somatische In-
duktion® experimentell nicht priifbare, geologische Zeitraume notig seien,
vertritt, der mag dies tun. Er muf sich aber klar dariiber sein, daff er damit

grundlos einen unerwiesenen und methodologisch nicht fafbaren Faktor in
die Diskussion einfithrt und damit den Boden der exakten Naturforschung
verlafit,

Nach alledem darf wohl mit Recht gefolgert werden, dafl die uiber das ge-
samte Organismenreich verbreitete Erscheinung der erblichen Variabilitit
ganz oder doch in threr weitaus iiberwiegenden Mehrheit das Ergebnis von
Mutationsvorgangen ist. Die Mutabilitat der Organismen ist also die haupt-
sachliche, hochstwahrscheinlich sogar die ausschlieffliche Quelle des ge-
samten Evolutionsmaterials.

Trotz dieser iiberragenden Bedeutung der Mutabilitat als materialliefern-
der Faktor fehlt ihr nahezu jvdL*' richtende Einfluly auf das Evolutions-
geschehen. Man hat zwar von einem Mutationsdruck gesprochen und
damit die Wirkung einer Summierung der sich staindig mit einer bestimmten
Haufigkeit wiederholenden Mutationen und Riickmutationen eines Allels
zum Ausdruck gebracht. Dieser Mutationsdruck lieffe sich also am besten
durch die Mutationsrate zum Ausdruck bringen, wenn man davon die jewei-
lige Riickmutationsrate abzieht. Evolutorische Bedeutung konnte dem Mu-
tationsdruck jedoch nur dann zugesprochen werden, wenn er imstande wire,
die ubrigen richtenden Faktoren zu tibertreffen oder doch in ithrer Wirksam-
keit merklich zu beeinflussen. Nach alledem, was wir heute iiber die spontanen
Mutationsraten wissen — sie liegen sehr tief, etwa bei 0,0001 bis 0,00001% —
ist eine solche Beeinflussung aufierordentlich unwahrscheinlich, in kleinen
bis mittelgroflen Fortptlanzungsgemeinschaften, wie sie ja in d.]u' Natur zu-
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meist vorliegen, sogar so gut wie ausgeschlossen. Die Mutabilitat hat also,
trotz ithrer eminenten Bedeutung fiir die Statik des Entwicklungsgeschehens,
keinerlei wesentliche Bedeutung fiir dessen Dynamik. Diese ist vielmehr von
anderen Kraften abhingig, die im Folgenden besprochen werden sollen:

I. Selektion.

Die Bedeutung der Auslese oder Selektion ist seit D a rw i n's grundlegen-
dem Werk der Gegenstand zahlloser Veroffentlichungen gewesen; tiber ihre
tatsachliche Wirksamkeit diirften wohl kaum noch Zweifel aufkommen,
wenn auch tiber das Ausmaf} ihrer Bedeutung noch erhebliche Meinungs-
verschiedenheiten bestehen. Eine eingehende Besprechung diirfte sich daher
eritbrigen (eine erschopfende Besprechung des ganzen Fragenkomplexes gibt
Zimmermann), doch sollen einige wichtige Teilfragen hier kurz erortert
werden.

Der Auslesewert eines Merkmals, bzw. derjenige eines bestimmten Allels,
laf3t sich am einfachsten durch den Selektionskoeffizienten zum Ausdruck
bringen. Es ist dies die relative Wahrscheinlichkeit, mit der die Triger eines
bestimmten mutierten Allels zur Befruchtung kommen, gemessen an der Be-
fruchtungswahrscheinlichkeit der Trager des normalen, d. h. nicht mutierten,
Standardallels unter den gleichen Umweltbedingungen.

Unter Beruicksichtigung des Selektionskoeffizienten und unter Heran-
zichung mathematischer, also vollig eindeutiger Methoden, konnte gezeigt
werden, daf} schon relativ unbedeutende Selektionsvorteile geeignet sind, den
sie bedingenden Allelen zur schnellen Vermehrung zu verhelfen. Eine hun-
dertprozentige Anreicherung des mutierten Allels, und damit eine vollige
Ausschaltung des urspriinglichen, benotigt — lediglich auf Grund von Se-
lektionswirkungen — allerdings auflerordentlich lange Zeitrdume. Voraus-
setzung fiir das ungestorte Fortschreiten der Selektionswirkung ist auflerdem
ein Gleichbleiben der zugrunde liegenden Aullenbedingungen (zu denen,
vom Gen aus gesehen, auch der Restgenotypus zu zahlen ist) und das Vor-
handensein von nicht zu kleinen Populationen. Die experimentelle Priifung
des Selektionswertes bestimmter Allele, die allerdings nur in giinstig gelager-
ten Fillen (z. B. Drosophila, Ephestia) durchgefithrt werden kann, hat ge-
zeigt, dafd in sehr vielen, ja vielleicht sogar in den meisten Fallen, mit recht
hohen Selektionskoeffizienten zu rechnen ist, wodurch die hohe Bedeutung
der Auslesewirkung sinnfillig zum Ausdruck gebracht wird. Dafl daneben
auch ganz geringe Auslesewerte beobachtet werden konnten, entspricht der
Erwartung und steht in keinem Widerspruch zu dieser Anschauung; im
Evolutionsgeschehen werden solche kleinen Selektionsvorteile aber wohl
keine sehr bedeutsame Rolle spielen, da ihre — theoretisch durchaus mog-
liche — Wirksamkeit i. a. wohl durch andere Evolutionsfaktoren weitgehend
iiberlagert wird.

Von besonderem Interesse sind in diesem Zusammenhang Untersuchungen
iiber die relative Vitalitit und Fertilitit bestimmter Allele und Allelkombi-
nationen, die bereits schone Ergebnisse gezeitigt haben, und von denen auch
schon eine recht betrichtliche Anzahl vorliegt. Die in vielen Fallen einwand-
frei festgestellte veranderte relative Vitalitat oder Fertilitit — eine Erschei-
nung, die ganz offensichtlich in keinem ursiachlichen Zusammenhang mit dem
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phanotypischen Effekt solcher Mutationen steht — stellt einen offenbar sehr
hiufigen, aber bis in die neueste Zeit fast vollig iibersehenen Angriffspunkt
flir Selektionswirkungen dar. Hierdurch kommt man auch gleichzeitig zu
einem besseren Verstindnis lokaler Rassenbildungen, die vielfach ganz offen-
sichtlich auf die Haufung eines oder einiger weniger bestimmter Gene zuruck-
zufithren sind. Wenn, wie im Falle mancher Farbgene, ein Selektionswert des
betreffenden Merkmals nicht ohne weiteres erkannt werden kann, so ist es
sicherlich verfehlt, einen solchen nun deshalb sogleich in Abrede zu stellen
oder zu dessen Hi‘ﬂ'ri'lllt]lin" \\.ﬁ‘iHa,‘]ﬁ\\'L‘iﬁ;.,u %}1;‘1{111511"?1[1011 anzustellen; in
solchen Fillen diirfte vielmehr eine \ng:]e:mhund-_ Untersuchung iiber den re-
lativen Vitalitats- bzw. Fertilititsgrad der betréeffenden Mutation unter ver-
schiedenen Umweltbedingungen zu tiberraschenden Ergebnissen fiithren. Auf
jeden Fall stellt diese Erscheinung aber ein sehr instruktives Beispiel dafiir
dar, in wie komplizierter und plastischer Weise Selektionswirkungen ver-
laufen konnen, und wie sehr man fehlgehen kann, wenn man in altherge-
brachter Weise bestrebt ist, den Selektionswert eines Gens nur nach seinen
morphologischen, nicht aber nach seinen physiologischen Auswirkungen zu
beurteilen.

Wie schon erwahnt, spielen AuBenfaktoren im weitestenn Sinne vielfach
eine ausschlaggebende Rolle bei der definitiven Auspragung eines Merkmals
und damit auch bei der Festlegung des Selektionswertes. Das bedeutet also,
dafd Mutanten, die unter bestimmten Umweltbedingungen einen positiven
Selektionswert besaflen, nach Abinderung bestimmter AuBenfaktoren ein
grundsatzlich anderes Verhalten zeigen konnen, und umgekehrt. In einem
solchen Fall ist also das Vitalitatsoptimum einer solchen Mutante gegeniiber

demjenigen der Ausgangsform verschoben. Das Auftreten einer solchen Er-
scheinung muf} aber notwendigerweise dazu futhren, daff — wenn beide Um-
weltkonstellationen im Artareal realisiert sind — in den unterschiedlichen
Gebieten das jeweils vitalere Allel durch Selektion starker angereichert wird,
ein Vorgang, der zwangslaufig zur Rassenbildung fithrt. Bei oberflichlicher
Betrachtung der Dinge kann diese Erscheinung leicht den Eindruck einer
direkten Umweltbedingtheit des betreffenden Merkmals hervorrufen, wih-
rend doch in Wahrheit selektionsbedingte Allelanreicherung zugrunde liegt.
So wurde und wird auch heute noch viel dariiber diskutiert., welche Faktoren
z. B. Melanismus ,auslésen”, und es werden in diesem Zusammenhang im-
mer wieder Kilte und Feuchtigkeit genannt. Die offensichtliche Hautung
vieler melanotischer Formen in kiihl- i'CULhtL“ Gebieten (Gebirge, Moore,
NW-Europa) ist denn auch eine nicht hinwegzuleugnende Tatsache; sie ist
aber alles andere als ein Beweis dafiir, daf® Melanismus nun durch diese
Faktoren direkt induziert wiirde. Im Gegenteil, die Grundlage fiir den erb-
lichen Melanismus beruht auf einem reinen Mutationsvorgang, wie ein Erb-
versuch mit Leichtigkeit beweist; offensichtlich bewirkt aber das Allel, das
sich rein duflerlich in der Anhaufung von schwarzem Pigment bemerkbar
macht, auflerdem noch eine physiologische Nebenwirkung, wodurch der re-
lative Selektionswert dieser Mutation [;cdcnm"q bei vielen Organismen)
unter kiihl-feuchten Umweltbedingungen denjenigen des normalen Allels,
dem er sonst unterlegen ist, ubertrifft. Diese Annahme gewinnt noch sehr an
Wahrscheinlichkeit, wenn man in Betracht zieht, daf’ es Kiihn und




Zur Evolution der westpaldarktischen Lepidopterenfauna 155 (41)

vonEngelhardtvor kurzem zu zeigen gelang, daf} das Vitalititsoptimum
einer melanotischen Mutante des Spanners Sterrha seriata deutlich in Rich-
tung auf ,kihl” und ,feucht” verschoben ist. Es darf danach auch angenom-
men werden, dall — offenbar auf Grund ganz entsprechender Vorginge —
die Dinge bei zahlreichen Melanismen, die Haufigkeitszentren in kiithl-feuch-
ten Gebieten erkennen lassen, prinzipiell ebenso liegen, so dafd sich das so
heifd umstrittene Melanismusproblem auf diese Weise ganz zwanglos und
ohne alle kithnen Hypothesen losen 13f3t. Sicherlich wird dabei auch die starke
Arealaufsphitterung in Gebieten mit gehaufter Industrie, auf die Reinig
hinweist, dabei noch das ihre tun, um die Anreicherung solcher Mutanten zu
beschleunigen. Ganz dhnlich liegen die Dinge offenbar bei einigen anderen
Farbmutanten, die in gleicher Weise in bestimmten Gegenden oder Biotopen
gehauft erscheinen.

Von Bedeutung fiir unser Problem ist weiterhin, dafl die Selektion nicht
immer zur absoluten Vorherrschaft des einen und zur volligen Ausschaltung
des anderen Allels fithren mu 8. Es kann vielmehr gelegentlich der Fall
eintreten, daf} beide Allele in einem bestimmten Haufigkeitsverhidltnis in der
Population stabilisiert werden. Dieses zunachst befremdlich wirkende Ver
halten erklirt sich aus der Tatsache, daf8 ein Allel erhebliche Unterschiede in
seinem Vitalititswert aufweisen kann, je nachdem, ob es im homo- oder im
heterozvgoten Zustand auftritt; werden diese Unterschiede so kraf3, daf} sick
ein entgegengesetztes Verhalten im Vergleich mit der Standardform ergibt,
so mufd dies notwendigerweise zur Stabilisierung eines intermedidaren Hau-
figkeitsverhiltnisses beider fithren, wobei das tatsichliche prozentuale
Verhiltnis von den jeweiligen realen Vitalititswerten beider abhangig sein
wird. Ein solcher Fall wurde von L'H éritier und Teissier bei einer
melanistischen Mutante von Drosophila melanogaster analysiert.

Eine prinzipiell dhnliche Erscheinung beobachtete Timoféeff-Res-
sovsk y bei einer Mutante der Coccinellide Adalia bipunctata, die sich durch
schwarze Grundfarbe mit roter Zeichnung vor der roten, schwarzgefleckten
Narmalform auszeichnet. Es zeigte sich, daB die im Friithjahr aus der Uber-
winterung hervorgehenden Kifer tiberwiegend der roten Form angehoren;
im Verlauf der nun folgenden Sommergeneration findet eine starke An-
reicherung von schwarzen Formen statt, die im Herbst ihren Hohepunkt er-
reicht, bis eine erneute Uberwinterung das Verhaltnis wieder zugunsten der
roten Formen korrigiert. Offensichtlich hat also hier der Faktor fiir schwarze
Grundfarbe unter den sommerlichen, derjenige fiir rote Grundfarbe unter den
Uberwinterungsbedingungen erhdhten Auslesewert. Das Ergebnis dieses
unterschiedlichen Verhaltens der beiden Allele ist gleichfalls eine Stabili-
sierung der Allelhiufigkeit bei einem mittleren Wert, der allerdings hier
einem jahreszeitlichen stark schwankenden Rhythmus unterworfen ist, und
dessen wirklicher Wert nur durch Berechnung der Durchschnittswerte eines
Jahres zu ermitteln ist. Es liegt nahe, die Haufung bestimmter Lepidopteren-
Aberrationen in der oder den Sommergenerationen (etwa der helice-Mu-
tante von Colias croceus) die gleiche Erklarung zugrunde zu legen, und es
wiare erwiinscht, solche Fille genetisch und variationsstatistisch zu uber-
priifen.
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Es kann also abschlieflend festgestellt werden, dal} die natirliche erbliche
Variabilitat der Organismen den Selektionswirkungen in threr Gesamtheit
weitesten Spielraum gewahrt, und daf’ diese Auslesewirkungen sich dabei oft

auf ganz anderer Basis und sicherlich viel umfassender abspielen, als man

dies nach einer oberflachlichen, rein morphologischen und sicherlich vielfach
anthropomorph gefarbten Bewertung der Merkmale vielfach anzunehmen
geneigt ist. Die hohe Bedeutung der Selektion fiir den Entwicklungsvorgang
steht danach aufler Frage, auch wenn sich im Einzelfall iiber die Intensitat ihrer
Wirksamkeit 1. a. nur relativ wenig sagen laf3t.

2. Elimination.

Wie schon eingangs erwahnt, ist jedoch die Selektion nicht der einzige
Faktor, der richtend in das Evolutionsgeschehen eingreift. Als zweite Kom
ponente mull die Elimination in Rechnung gestellt werden, eine evolutive
Kraft, die erst weit spiter als die Selektion erkannt wurde und erkannt wer
den konnte, da zu ithrem Verstandnis die Kenntnis vom Wesen der Ver-
erbung notwendige Voraussetzung ist. Thre Bedeutung ist indessen nicht ge-
ringer als die der Selektion. Beide Vorginge — Selektion und Elimination —
sind sich insofern gleich, als sie beide der Mutabilitit entgegenwirken und
somit zu einer Verminderung der durch den Mutationsvorgang laufend ge-
steigerten totalen potentiellen Variabilitat einer Art fithren. Die Art und
Weise indessen, in welcher diese Vanabilitatseinschrankung vor sich geht, ist
bei beiden grundsitzlich verschieden., Waihrend namlich im Falle der Se
lektion die Anreicherung oder Reduzierung eines bestimmten Allels von sei-
nem Auslesewert, d. h. seinem Selektionskoeffizienten, bedingt wird, also
letztlich das Ergebnis eines mehr oder weniger komplizierten Zusammen-
spiels von Erbfaktoren mit der umgebenden Umwelt darstellt, ist bei der Eli-
mination nur das blinde Spiel des Zufalls am Werke. Die Selektion verdankt
thre Wirkung also — zumindest teilweise — endogenen, die Elimination die
ihre dagegen lediglich exogenen Faktoren. Unter dem Begriff der Elimination
soll also jeglicher nichtselektive, rein zufallsmifig bedingte Allelverlust
verstanden werden.

Im einzelnen konnen die Eliminationsvorgange recht verschiedenartig ab-
laufen. Zunichst konnen sie — im Sinne R e i nig's — so zustande kommen,
dal} bei Abwanderung oder Isolierung bestimmter Populationen oder Indivi-
duengruppen, die natiirlich bei weitem nicht den ganzen Allelbestand der
Gesamtart in sich bergen konnen, der Allelbestand dieser vom Gesamtareal
abgesplitterten Gruppen lediglich auf Grund ihrer geringeren Individuenzahl
wesentlich reduziert wird. Eine Abtrennung bestimmter zahlenmiflig be-
grenzter I[uii\'iLiL:L‘t‘LgI'Llppm1 vom (Gesamtareal ]l:‘!i. x\'cnigslcns lj[i]n;‘ir, mit
Anpassung nichts zu tun, und die hierdurch verursachte Alleldiminution ist
daher eindeutig als Eliminationswirkung aufzufassen.

l’ri!]:i[hii.'” die g]i_'i-_'hu.! t':l'hi:!]L‘.El'll.lllg kann auch auf andere Weise zustande
kominen. So gut wie alle Organismen erzeugen ja weit hohere Nachkommen-
schaftszahlen, als dies zur Erhaltung der Populationsgrofie, d.h. der durch-
schnittlichen Anzahl der in einer Generation zur Fortpflanzung kommenden
Individuen, vonnoten ist. Da die Populationsgréfie sich aber im allgemeinen
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im Verlauf der Generationsfolgen nicht wesentlich zu erhdhen pflegt, sondern
nur in mehr oder weniger weiten Grenzen um einen bestimmten Durch
schnittswert schwankt, so geht daraus hervor, daf} in jeder Generation der
gesamte Individueniiberschufl vor Erreichung der Fortpflanzungsfihigkeit
wieder ausgeschaltet wird, Dies bedeutet also, daB schon bei solchen Organis-
men, die wie die Lepidopteren durchschnittlich nur mehrere 100 Nachkom-
men erzeugen, also noch keineswegs abnorm hohe Nachkommenzahlen aut-
weisen, iiber 99% aller Individuen von der Erzeugung der nichsten Gene-
ration ausgeschlossen werden. Die Reduzierung dieser stark iiberhohten
Nachkommenschaftszahlen geht nun aber keineswegs nur auf selektiver
Grundlage vor sich, sondern rein zufallsmiaflige Gegebenheiten spielen auch
hier eine grofle Rolle. Es findet also hier neben der Selektion auch eine aufier-
ordentliche starke Elimination von Allelen statt, ein Vorgang, der besonders
dann noch an Intensitat wesentlich zunehmen wird, wenn anormal ungiinstige
Lebensbedingungen zur besonders starken Dezimierung einer Art fiihren.

Die Wirkung der Elimination besteht also — ganz allgemein gesagt — in
einer rein zufallsmifBig bedingten Verschiebung der Allelhdufigkeit. Dieser
Vorgang bleibt solange reversibel, als beide Allele in der Population erhalten
bleiben. Verschwindet eines von i?mua endgiiltig, so ist — wvon Mutations-
vorgingen abgesehen — ein irreversibler Zustand erreicht. Die Wirksamkeit
der Elimination ist nun besonders hoch in zahlenmafig kleinen Populationen,
in denen bereits der Ausfall von relativ wenigen Tragern eines Allels zu star
ken Verschiebungen in der prozentualen Allelhiufigkeit fithren kann. Hier-
in besteht ein wesentlicher Gegensatz zur Selektion, die ja ihre starkste Wirk-
samkeit gerade in groBen Populationen entfaltet.

Von besonderer Bedeutung ist die Elimination ferner fiir alle diejenigen
Allele, die nur in sehr schwacher Konzentration in einer Population vorhan-
den sind. Die Wahrscheinlichkeit des Erhaltenbleibens solcher seltenen Al-
lele ist bei starker Eliminationswirkung auflerordentlich gering. Weitaus die
grofite Anzahl aller neuauftretenden Mutationen wird also, meist wohl be-
vor sie sich iberhaupt manifestieren konnen, eliminativ wieder ausgeschaltet.
Selektionswirkungen spielen daher in diesem Stadium noch eine sehr unter-
geordnete Rolle. Erst wenn der verbleibende Rest eine nennenswerte Kon-
zentration erreicht hat, und die betreffenden Allele somit auch bei einem ge-
wissen Prozentsatz der Individuen manifest werden, konnen Selektionswir-
kungen die Elimination {iberwiegen. Die Elimination entscheidet also v. a. im
Anfangsstadium des Evolutionsvorgangs iiber das weitere Schicksal eines
Allels; erst ein stark zufallsmifBlig dezimiertes Mutantenmaterial wird, nach-
dem es das , Eliminationssieb” passiert hat, der Selektion zur weiteren Ver-
arbeitung zur Verfiigung gestellt. Grundsatzlich die gleiche Wirkung iibt die
Elimination dann auch im Endstadium eines Evolutionsvorganges aus. Wie
wir sahen, kann im Verlauf von Selektionswirkungen ein rezessives Allel mit
negativem Selektionswert zwar wohl auf eine aulerordentlich geringe Haufig-
keit zuriickgedrangt werden; seine endgiiltige \11HHL!1:11t1111g — und damit das
absolute Reinerbigwerden einer I’upuEnhun fiir ein bestimmtes, selektiv giin-
stiges Merkmal — erfolgt aber nur nach einer unwahrscheinlich langen Ge-
nerationsfolge. Hier setzt jedoch wiederum die Eliminationswirkung ein, die
nun in einer relativ kurzen Generationsfolge solche seltenen und selektiv an
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einem erneuten Haufigerwerden verhinderten Allele endgiiltig aus der Popu-
lation ausschaltet. Es ergibt sich hier also ein frappantes Ineinandergreifen

von Selektions- und Isolationswirkungen mit dem Ziel der hundertprozenti-
gen Anreicherung von Allelen mit positivem Selektionswert.

Selektion und Isolation wurden im Vorhergehenden im wesentlichen ge-
sondert betrachtet. In der freien Natur diirfte eine scharfe Trennung beider
indessen wohl kaum vorkommen. Beide sind hier stets neben, gegen und mit-
einander wirksam; nur kann die Bedeutung beider Faktoren in jedem ein-
zelnen Fall, ja selbst in den verschiedenen Stadien ein und desselben Falles,
stark gegeneinander verschoben sein; im Extremfall kann dies moglicher-
weise auch dazu fithren, dafl man berechtigt ist, praktisch von einer einseiti
gen Wirksamkeit eines der beiden Faktoren zu sprechen. Die Elimination
diirfte dabei jedoch der umfassendere von beiden sein, der wohl in keinem
Falle vollig unwirksam werden kann; jedoch sind auch selektive Wirkungen
in der Natur sicherlich in weit hoherem Mafle am Werke als gemeinhin an-
genommen wird. Das gegenseitige Verhiltnis beider aber ist abhingig vom
Selektionswert der in Frage kommenden Allele, von der Populationsgrofie
und von der Konzentration, mit der das betreffende Allel in einer Population
auftritt,

3. Isolation.

Die beiden soeben besprochenen Faktoren gentigen an und fur sich vollauf
zum Verstindnis des Evolutionsvorganges, solange dieser nicht zu einer Ver-
mehrung der bestehenden systematischen Einheiten fiihrt. Lediglich unter des
Einwirkung von Elimination und Selektion kann sich also eine Individuen-
gruppe, etwa eine kontinuierlich verbreitete Art, im Verlauf gentigend langer
Zeitraume durch Umkonstruktion ithres Allelbestandes allmahlich zu einer
neuen umwandeln; fiir den Formenreichtum der betreffenden systematischen
Gruppe ist damit aber noch nichts gewonnen, denn die urspriingliche Art ist
ja nun vollig in eine andere aufgegangen und damit erloschen. Ein solcher
Vorgang umfaf’t nun aber, obwohl er sicherlich im phylogenetischen Ge-
schehen nicht eben selten ist, keineswegs das gesamte Wesen dessen, was
wir im allgemeinen unter dem Begriff der Phylogenie zusammenzufassen ge-
wohnt sind, ganz abgesehen davon, daf} die Annahme nur dieses einen Evo-
lutionsvorganges zu ganz absurden evolutionistischen Vorstellungen fithren
wiirde. Einer der wesentlichsten Grundgedanken jeglicher phylogenetischen
Theorie besteht ja seit jeher in der Annahme der monophyletischen Her
kunft einer jeden natiirlichen Verwandtschaftsgruppe. Eine solche Mono-
phylie setzt aber notwendigerweise die kontinuierliche Aufspaltung einer ur-
spriinglich einheitlichen Individuengruppe voraus. Zum Verstindnis eines
solchen divergent verlaufenden Entwicklungsvorgangs aber reichen Selektion
und Elimination nicht aus, da diese zwar die Allelhaufigkeit verschieben, nie
mals aber, fiir sich allein genommen, zur Bildung genetisch scharf geschiedener
Gruppen fithren kdonnen, ein Vorgang, den die innerhalb eines geschlossenen
Verbreitungsareals bestehende potentielle Amphimixis von vornherein
unterbinden mufd. Zum Verstandnis einer divergenten Evolution muf daher
ein weiterer Faktor in Betracht gezogen werden, der imstande ist, der nivel-
lierenden Wirkung der Amphimixis entgegenzuwirken und so eine fort-
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laufende Sonderentwicklung zweier Teilgruppen einer urspringlich einheit-
lichen Population zu gewdhrleisten; es ist leicht einzusehen, dal} ein solcher

Faktor nur in der Isolation beider Gruppen voneinander gegeben ist.

Solange also innerhalb einer geschlossenen Population grundsitzlich freie
Paarungsmoglichkeiten zwischen allen Individuen besteht, ist jeder divergente
Evolutionsvorgang von vornherein ausgeschlossen. Eine solche Individuen-
gruppe kann zwar eine grofle genetische Zusammensetzung aufweisen; sie
kann auch ihre erbliche Struktur insgesamt im Verlaufe eines kontinuier-
lichen Evolutionsvorgangs veriandern und so zu einer neuen Art oder Rasse
werden, niemals aber kann sie zwei oder mehr gesonderte Formen aus sich
hervorgehen lassen. Erst die Aufhebung der Amphimixis durch Iselations-
vorginge dndert das Bild von Grund auf; sie schafft durch die Aufspaltung
einer urspriinglich einheitlichen Fortpflanzungsgemeinschaft nicht nur die
notwendige Voraussetzung fiir eine divergente Entwicklung, sondern sie
fithrt — geniigend lange Dauer der Isolation vorausgesetzt fast unaus-
weichlich zu einer merkmalsmifigen und damit auch taxonomischen Diver-
genz der beiden isolierten Gruppen.

Im einzelnen konnen nun solche Isolationsmechanismen sehr verschiedener
Natur sein: untersucht man sie aber niher, so zeigt es sich, dafl man zwe
ihrem Wesen nach sehr verschiedene Gruppen unterscheiden kann, denen
~udem auch eine unterschiedliche evolutorische Bedeutung zukommt; diese
lassen sich ihrerseits wieder in eine Reihe von Untergruppen gliedern. Die
nachstehende kurzgefalite UTbersicht veranschaulicht diese Verhiltnisse bes-
ser als es viele Worte vermogen:

A) Mechanische (exogene) Isolation auf Grund von auf den Organismus
Isolation. einwirkenden AubBenfaktoren.

. Geographische Isolation. Die Isolation wird durch raumliche Trennung
der Individuengruppen bewirkt.

I1. Zeitliche Isolation. Trennung von Populationen mit mehrjahriger
Entwicklungsdauer infolge Auftretens der Ge-
schlechtsformen in verschiedenen Jahren.

B) Physiologische (endo- Isolation wird ganz oder zum uiberwiegenden
gene) Isolation. Teil durch endogene, d. h. in den betreffenden
Individuen selbst liegenden Faktoren bewirkt.

I. Genetische Isolation Durch Mutationsvorginge irgendwelcher Art
(5. str.) ist die Vitalitit oder Fertilitat des Bastards bei-
der Formen derart herabgesetzt, dall eine
Kreuzbefruchtung beider praktisch bedeu-
tungslos bleibt,
1. Isolation durch Die Bastardnachkommenschaft ist lebensf3hig,
Bastardsterilitat. aber steril.
2. Isolation durch Die Bastarde gehen auf irgendeinem Entwick-
Bastardletalitat. lungsstadium vor dem Erreichen der Ge-
schlechtsreife zugrunde.
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I1. Sexuelle Isolation. Bastardierung wird unter normalen Verhilt-
nissen durch sexualphysiologische oder sexual-
I'\\'}L‘]"Lﬂll}g[\,l_l'll_' 1.. I“r{_!\l“]”{\i]t' I.-1L"|I ]“.‘L‘iL‘L‘T'I. (;l'llij'
pen verhindert.
.Sexualmechanische Wechselseitige Befruchtung wird durch ab
Isolation. weichend gebaute Geschlechtsorgane, die eine
erfolgreiche Begattung nicht zulassen, verhin-
dert.
. Sexualphysiologische Die Spermien gelangen nicht zu den Eiern ode:
Isolation. konnen keine Befruchtung vollziehen.
. Sexualpsychologische Kreuzbefruchtung findet nicht statt, weil die
Isolation. sexuelle Affinitat zwischen den Geschlechtern
' beider Formen fehlt. Im Einzelnen kann dies
durch verschiedene Geschlechtsduftstoffe, ver-
schiedene optische Erkennungszeichen u. a. be-
wirkt werden.
[11. Okologische Isolation.  Kreuzbefruchtung wird durch 6kologische Be-
sonderheiten beider Formen verhindert.

I. Standortsisolation. Infolge unterschiedlicher Biotopanspriiche be-
wohnen beide Formen unterschiedliche Gebiete
des gemeinsamen Verbreitungsareals und las-
sen so eine sekundare raumliche Trennung er
kennen.

2. Jahreszeitliche Wechselseitige Befruchtung wird durch das

Isolation. jahreszeitlich verschiedene Auftreten der Ge-
schlechtsformen verhindert.

Die Gruppierung der Isolationsmechanismen in exogene und endogene
Faktoren erscheint von groffer Wichtigkeit fiir die klare Erkenntnis von de-
ren Bedeutung fiir das Evolutionsgeschehen. Grundsatzlich wurde diese
Trennung schon von Dobzhansky (geographische und physiologische
Isolation) und von Timoféeff-Ressovsky (geographisch-mecha-
nische und physiologische Isolation) vorgenommen, doch erscheint mir be-
griffsmiflig eine Trennung exogen-endogen charakteristischer das Wesent-
liche herauszuheben, nimlich die Umweltbedingtheit der einen und die letzt-
lich genetische Bedingtheit der anderen Gruppe.

In shnlicher Weise nun wie die beiden Evolutionsmechanismen Selektion
und Isolation sich in ihrer Wirksamkeit vielfach erganzen, um zu einem ein-
heitlichen Ergebnis zu fithren, finden wir entsprechende Beziehungen Zwi-
schen den exogenen und endogenen Isolationsfaktoren.

Der erste Schritt zu einer divergenten Entwicklung diirfte wohl im Tier-
reich so gut wie immer durch einen exogenen Isolationsvorgang angebahnt
werden. Nur er ist hier imstande, getrennte Fortpflanzungsgemeinschaften
zu schaffen, in welchen nun im Verlauf der weiteren Generationsfolgen Selek-
tion und Elimination notwendigerweise zu einer divergenten Entwicklung
fithren miissen. Endogene Faktoren konnen dagegen so gut wie niemals zur
Bildung isolierter Fortpflanzungsgemeinschaften (und auf solche kommt es
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hier allein an) fithren; der Grund dafiir liegt in der letztlich stets genetischen
Bedingtheit dieser endogenen Faktoren. Ganz gleich also, ob das betreffende
isolierende Merkmal seine Entstehung einer einzelnen Mutation oder einer
mehr oder weniger komplizierten Genkombination verdankt, immer wird es
innerhalb der Population in einer zahlenmiflig so auflerordentlich geringen
Konzentration auftreten, dafd die Wahrscheinlichkeit einer sexuellen Vereini-
gung zweier solcher Individuen so aufierordentlich gering ist, dafl praktisch
kaum jemals mit deren Verwirklichung zu rechnen ist. Aber selbst dann, wenn
eine solche gelegentlich einmal eintreten sollte, so miifite einem solchen Merk-
mal, das ja gleichzeitig eine auferordentlich herabgesetzte Befruchtungswahr-
scheinlichkeit hervorruft und das zudem in so geringer Konzentration vor
handen ist, ein derart negativer Selektionswert im Rahmen der Gesamtpopu-
lation zugesprochen werden, daf} es mit Sicherheit durch Selektions- und Eli-
minationswirkungen ausgemerzt werden wird. Es kann also mit Sicherheit
angenommen werden, daf} der endogen bedingten Isolation fiir die Einleitung
eines divergenten Entwicklungsvorgangs keine nennenswerte Bedeutung zu-
kommt. Da exogene Isolation i. a. nur durch rein raumliche Trennung von
Populationsteilen, d. h. also durch geographische Disjunktion, realisiert wer-
den kann, so muf} der Bildung isolierter geographischer Rassen (Subspecies)
¢ine aulerordentlich hohe Bedeutung fiir das Evolutionsgeschehen zugespro-
chen werden. Eine jede isolierte Population muf} danach als eine Art in statu
nascendi aufgefait werden; ob sie sich dann spaterhin auch wirklich zu einer
solchen entwickelt, hiangt soweit sie iiberhaupt erhalten bleibt — dann
eigentlich nur von der Dauer ihrer Isolation ab, wobei deren realer Wert al-
lerdings im Einzelfalle nach den jeweils gegebenen genischen und Umwelt-
bedingungen in recht weiten Grenzen schwanken kann.

Diese Feststellung der hohen Bedeutung der geographischen Isolation fiir
das Evolutionsgeschehen bedeutet indes keineswegs, dafl nun etwa die phy-
siologischen Isolationsfaktoren bedeutungslos oder auch nur weniger wichtig
fitr den Artbildungsvorgang in seiner Gesamtheit seien. Sie sind fiir das Zu-
standekommen einer divergenten Artentwicklung (wenn wir eine Art als eine
potentielle Fortpflanzungsgemeinschaft definieren wollen, deren Angehérige
unter natiirlichen Bedingungen mit Vertretern aller anderen Arten keine un-
begrenzte Fertilitit mehr zeigen) vielmehr ebenso unerlifilich, nur ist der
Zeitpunkt ihres Wirkens ein verschiedener. Wahrend niamlich die exogene
Isolation fiir die Einleitung eines divergenten Entwicklungsvorgangs unum-
g;inglich ist, ist es die endogene Isolation fiir dessen Vollendung, d. h. fiir die
endgiiltige Ausbildung zweier getrennter Arten. Wenn namlich nach Auf-
hioren der raumlichen Isolation eine erneute Berithrung der beiden disjunkten
Gruppen stattfindet, so ergeben sich zwischen beiden zwei verschiedene Re-
aktionsmoglichkeiten: die Individuen beider Gruppen konnen sich sexuell
zueinander ebenso verhalten wie zu Tieren der eigenen Gruppe, oder aber
sie koénnen im Verlauf der getrennten Entwicklung irgendeinen der obenge-
nannten endogenen Isolationsmechanismen entwickelt haben, der nun eine
unbegrenzte fertile Vermischung beider Formen verhindert. Nur im letzteren
Fall ist die divergente Entwicklung wirklich in ein irreversibles Stadium
eingetreten, die Trennung beider Gruppen also endgiiltig; im anderen Fall
dagegen wird als notwendige Folge der erhalten gebliebenen Amphimixis-
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moglichkeit bei Fortfall der raumlichen Trennung infolge Kreuzung beider
Formen eine allmahliche Nivellierung der bestehenden Unterschiede unaus
bleiblich sein. Wenn geniigend lange Zeitraume zur Verfiigung stehen, wird

dies notwendigerweise wieder zu einer volligen genetischen Einheitlichkeit
der so entstandenen Mischpopulation fithren. Nur dann also, wenn es durch

das Auftreten endogener Isolation zu einer irreversiblen Fixierung der zuvor

angebahnten divergenten Entwicklung kommt, wird man von Artbildung
sprechen konnen; im andern Falle handelt es sich dagegen lediglich um Ras-
sen einer Art, Es kann also festgestellt werden, daf3 dartiber, ob es iiberhaupt
zu einer divergenten Entwicklung kommt, exogene, dagegen daruiber, ob diese
Entwicklung auch wirklich zur Artbildung fithrt, endogene Faktoren ent
scheiden.

Rassenbildung wird, wie schon erwahnt, dadurch eingeleitet, daf’ sich in-
nerhalb einer Individuengruppe bestimmte Merkmale im Gegensatz zu den
ubrigen Gruppen anreichern; sobald dieser Vorgang geniigend weit fortge
schritten ist, so dald er der betreffenden Gruppe seinen charakteristischen
Stempel aufdriickt, ist die Rassenbildung vollzogen; da es sich dabei um einen
durchaus kontinuierlich fortschreitenden Vorgang handelt, lassen sich na-
tiirlich allgemein gultige exakte Angaben iiber den genauen Zeitpunkt des
Abschlusses einer Rassenbildung unmoglich machen, jedoch erscheint es
sicherlich tibertrieben, absolute, hundertprozentige Homozygotie der Rassen-
imerkmale zu fordern; eine Konzentration der charakteristischen Merkmale
von etwa 80—90% dirfte zur eindeutigen Umreiflung einer Rasse vollauf ge-
niigen. Das vereinzelte Auftreten von Individuen, die das Aussehen emner
anderen Rasse zeigen, spricht also nicht gegen den Rassencharakter einer be-
stimmten geographischen Einheit. Solche abweichenden Exemplare sind viel
mehr unter den meisten Rassen zu erwarten. In Anbetracht des grofien evo-
lutorischen Wertes der Subspecies erscheint es zweckmilig, jede merkmals-
massige hinreichend differenzierte Rasse auch taxonomisch durch Verleihung
eines Namens zu fixieren. Diese Bezeichnung ist unter allen Um-
stinden wvon Bezeichnungen fir Individualformen zu trennen; die Ver-
wendung des gleichen Namens fiir Individualformen und Rassen fiihrt ledig-
lich zu einer heillosen Verwirrung der tatsichlichen Verhaltnisse, weil aut
diese W eise prinzipiell verschiedene Kategorien zu einem absolut heterogenen
Ganzen verschmolzen werden.

Werden im Verlauf einer divergenten Rassenbildung Merkmale entwickelt,
die zur endogen bedingten Isolierung beider Gruppen fuhren, so ist damit
das Stadium der Art erreicht. Mit dieser Feststellung ist fiir die taxonomische
Praxis nun zwar noch keine Patentlosung fiir die Unterscheidung von Arten
und Rassen geschaffen, aber in sehr vielen Fallen wird so doch schon allein
auf Grund von Verbreitungstatsachen eine reinliche Scheidung beider még-
lich sein. Immer dann namlich, wenn merkmalsmalig voneinander getrennte
Individuengruppen (also nicht Individualformen) nebeneinander im gleichen
Areal auftreten, wird man notwendigerweise von getrennten Arten sprechen
miissen, da in einem solchen Falle die Bildung einer einheitlichen Mischpopu-
lation auf die Dauer nur durch das Vorhandensein endogener Isolations-
faktoren erfolgreich verhindert werden kann. Besteht dagegen eine ausge-
sprochene Vikarianz in der Weise, dafd die in Frage kommenden Formen sich




- westpald irktischen Lej ipterenfauna 163 (49)

gebietsmifig zwar ausschlieffen, insgesamt gesehen aber doch ein zusammen-
hangendes Areal bewohnen, so darf mit ebensolcher Sicherheit gefolgert
werden, dal} es sich hier um Rassen einer einzigen Art handelt, zumal wenn
sich in den Grenzbezirken auch noch Ubergangspopulationen feststellen las
sen, Soweit sind die Dinge also eindeutig und klar. Schwierig gestaltet sich die
Frage erst dann, wenn man es mit disjunkt verbreiteten Formen zu tun hat,
deren Verbreitungsbezirke in keinem unmittelbaren raumlichen Zusammen-
hang stehen. Hier kann i. a. nur ein eingehender Vergleich der Merkmals-
divergenzen, moglichst unter Beriicksichtigung der Verhiltnisse bei nahver-
wandten, exakt priifbaren Arten zum Ziele fithren, wobei man sich aber im-
mer daritber im Klaren sein muf}, daf} ein solcher Entscheid stets mit sub-
iektiven Mingeln behaftet bleibt und deshalb nur eine Notlosung darstellen
kann; die Frage, ob Art, ob Rasse, ist also bei solchen disjunkt verbreiteten
Formen nur mit einer gewissen, oft allerdings sehr hohen, Wahrscheinlichkeit
entscheidbar. Auch das Kreuzungsexperiment kann hier nicht in allen Fallen
weiterhelfen, da es zwar bei negativem Ergebnis die Artrechte beider Formen
sicherstellt, im umgekehrten Fall aber keineswegs das Gegenteil beweist. Der
Nachweis ungestorter Fertilitat beider Formen kann ndmlich nicht unbedingt
als ein biindiger Beweis fir die Artzusammengehorigkeit angesehen werden,
da beispielsweise sexualpsychologische Isolationsmechanismen, die fiir eine
Arttrennung unter natiirlichen Bedingungen sicherlich vollkommen aus-
reichen, unter den stark verinderten Laboratoriumsbedingungen u. U. tiber-
wunden werden kénnen, wie dies ja aus zahlreichen bereits vorliegenden Art-
kreuzungen einwandfrei hervorgeht. Diese Schwierigkeiten sind indessen rein
technischer Art und bieten keine Handhabe dafiir, von der Unméglichkeit
einer begrifflichen Trennung von Art und Rasse zu sprechen. Eine solche 1st
m. E. ohne weiteres moglich, auch dann, wenn sich in der praktischen Durch
fithrung gelegentlich Schwierigkeiten ergeben.

Zusammenfassung der evolutionistischen Ergebnisse.

Zusammenfassend laB3t sich also sagen, dal — soweit man die Dinge z. Zt.
iibersicht.— vier mehr oder weniger autonom verlaufende Grundfaktoren am
Evolutionsgeschehen beteiligt sind: Einmal die erbliche Variabilitdt der Or-
ganismen, die ihre Entstehung Mutationsvorgiangen und deren Rekombina-
tion verdankt, und die das Ausgangsmaterial fur den Entwicklungsvorgang
bereitstellt; sodann Selektion und Elimination als die formenden Krifte, die
an dieser Grundsubstanz angreifen und dem einzelnen Evolutionsvorgang
eine bestimmte Richtung verleihen; beide wirken gegen, neben und mitein-
ander und verhalten sich antagonistisch zur Mutabilitat, d. h, ihre Wirksam-
keit lduft auf eine stindige Herabsetzung der durch die Mutabilitit laufend
erhohten totalen potentiellen Variabilitat hinaus; beide unterscheiden sich
voneinander grundsitzlich dadurch, daffi die Elimination durchaus unab-
hingig, die Selektion dagegen in Abhangigkeit von der jeweiligen Genwir-
kung am Werke ist. Fiir jeden divergenten Entwicklungsprozel3 sind aufier-
dem noch Isolationsmechanismen unerlifflich. Das Zustandekommen jeder
Divergenz wird primir durch exogene, d. h. so gut wie stets geographische,
[solation angebahnt; durch Hinzutreten endogener, d. h. im Erbgut des Or-
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ganismus verankerten Isolationsmechanismen kann dann sekundar ein Irre-
versibelwerden der primiar nur rdumlich bedingten Entwicklungsdivergenz
erreicht werden; damit ist die Stufe der Artbildung erreicht.

Diese vier Evolutionsfaktoren sind die cin:%gcn, die bisher als tatsachlich
wirksam erkannt werden konnten. Es laf3t sich im Augenblick noch nicht mit
Sicherheit iibersehen, ob tatsachlich keine weiteren am Werke sind. Eines
kann man aber wohl mit Sicherheit sagen, namlich, dal} sie fiir die Inter-
pretation des Evolutionsvorgangs im ganzen genommen vollstindig aus-
reichen, und daf} die Existenz weiterer Faktoren fur dessen Verstandnis we
der denknotwendig ist, noch eine grofie Wahrscheinlichkeit fiir sich hat®).

Anschrift des Verfassers: Dozent Dr. Gustaf de Lattin, Siebeldingen/Pfalz, Forschungsinstitut

fiir Rebenziichtung, Abt, Hir Genetik.

®) Das Literaturverzeichnis fiir alle drei Teile wird dem Teil I1I angefiigt.
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